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Résumés

Résumé

L'objectif de ce travail est d'étudier les relatoorentre la diversité des macro-invertébrés
détritivores et la dynamique de la matiére orgami(/dO) dans les sols limoneux des plateaux de
Haute-Normandie. Ce travail vise a répondre a dsypothéses : (H1) la biodiversité et les MO du

sol sont influencées par les modifications envimmantales induites par les gestions agricole et
forestiere et (H2) les assemblages de macro-aéids influencent la dynamique de la MO du sol.

Les systéemes étudiés incluent une culture intensivdes prairies d’age croissant (0,5 a 33 ans),
ainsi que des parcelles gérées en futaie regu@tetre (30 a 200 ans). La relation a été etwiée

I'échelle de la parcelle ainsi que dans des migoas réalisés au laboratoire.

Dans les sols forestietsla diversité spécifigue des macro-détritivoremidue avec I'age du
peuplement. Les stocks de C dans le sol ne vas@nau cours de la rotation forestiére, alors gju'il
augmentent dans I'episolum humifére jusqu’a 120-446 avant de se stabiliser. Si ces résultats
empiriques ne permettent d’établir un lien entreediité des macro-détritivores et stocks de C, une
relation apparait toutefois avec certaines frastides horizons holorganiques. L'impact des macro-
détritivores sur la biodégradation des feuillehée a donc été testé en conditions expérimentales
Les résultats expérimentaux permettent de clagsemlacro-détritivores en groupes distincts a
partir de leurs effets spécifiques sur la biodégtiad des feuilles. En faisant varier le hombre
d’especes dans les assemblages expérimentauxmaios en évidence que la biodégradation est
davantage liée a la diversité fonctionnelle (mesucépar la dissimilitude morphologique) qu’a la
diversité spécifigue. Les assemblages sont plubompeants lorsqu’ils présentent une similarité
morphologique intermédiaire. Ce niveau optimal dwilarité pourrait correspondre a un point
d’équilibre entre interactions compétitives et cédnpentarité au sein des assemblages.

Dans les sols agricolesl existe une augmentation simultanée de la dit@spécifiqgue des vers de
terre, des stocks de C et de la stabilité de lecstre du sol dans les premiéres années de prairie.
Cependant, dans les prairies plus agées, le steck @t la stabilité de la structure continuent
d’augmenter alors que la diversité des lombricresse stable. Il n'y a donc pas de lien net emtre |
diversité des lombriciens et les stocks de C aidhilité structurale.

Les résultats obtenus en conditions contrélées maantue les effets des vers de terre sur le
dégagement de C-CO2, la teneur en MO et la s&bditucturale des gros macro-agrégats
dépendent de I'espéce impliquée et du taux de Mi@limu sol. De plus, dans un sol pauvre en
MO (sol de culture intensive), 'augmentation dealieersité spécifique des lombriciens stabilise la
minéralisation du C et augmente la stabilité stmade et la teneur en MO des agrégats. Ce résultat
peut étre expliqué par 'augmentation de la pratagphysique de la MO dans des agrégats stables
avec la diversité spécifique des vers.

D’'une facon générale, les résultats obtenus au phamontrent que la richesse spécifique des
macro-détritivores est plus influencée par le tgpmccupation du sol que par la dynamique des
systemes, réfutant ainsi en partie I’hypothése Blautre part, les stocks de C dans les sols ne
varient pas avec I'age du peuplement de hétre a@oliss augmentent avec I'age des prairies,

réfutant ainsi en partie I'hypothese H1l. D’autrertpdes résultats des expérimentations en
microcosmes permettent de classer les espéceqetiofode leurs effets sur la dynamique de la
MO. En outre, la dynamique de la MO est modifiéesdoe la diversité des macro-détritivores

change, confirmant donc I'hypothese H2. Les redfesdutures devront maintenant se pencher sur
les relations complexes qui relient : les traitsctionnels des macro-détritivores, les interactions
entre ces especes et les processus écologiquekedgsteme sol.

Mots Clefs: biodiversité, fonctionnement des écosystemesgstres, pédofaune, dynamique de la
matiere organique du sol, foréts, agro-écosystér@psolum humifere, stockage du carbone,
agrégats, écologie des communautés.



Résumés

Abstract

This work aim at studying the relationships betweakatritivorous macro-invertebrate (macro-
detritivore) diversity and organic matter (OM) dymas in loamy soils located in Haute-Normandie
(France). Two hypothesis were tested: firstly (Hiiacro-detritivore diversity and soil OM are
influenced by environmental changes induced bycafjural and silvicultural managements and
secondly (H2) macro-detritivore assemblages infteesoil OM dynamics. Study sites include
intensive crop, pasture stands of increasing dés@ 33 years) and even-aged beech stands (30 to
200 years). Relationships were investigated atistaale and in laboratory microcosms.

In forest soils macro-detritivore species diversity decreaseth wiand age. Soil C stocks did not
significantly vary throughout the forest rotatioat Imnevertheless increased to reach a plateau at 120
140 years in humic epipedon. Although no relatigndfetween macro-detritivore diversity and C
stocks appeared from these empirical results,aseaithat macro-detritivore diversity and some
holorganic fractions are linked.

Results from experimental manipulations show thacno-detritivore effects on beech leaf
biodegradation can be split into distinct effeabugys. Furthermore, functional diversity, assessed
through morphological dissimilarity, rather thanesgs diversity better explains assemblage
performances. Assemblages with intermediate moggdl dissimilarity outperform the other
assemblages. This optimal level of assemblage mtogital structure may correspond to an
equilibrium point between competitive and completagnspecies interactions.

In agricultural soils, earthworm species diversity, soil C stocks angregpate structural stability
increase during the first pasture years. In oldetyres, while soil C stocks and aggregate straictur
stability still increase, earthworm species divgrsiabilize. Thus, no link appears between these
parameters.

Regarding laboratory experiments results, earthweffiects on C-CQrelease and soil aggregate
OM content and stability depend on species ideatity initial soil OM. Furthermore, in low OM
soil, increasing earthworm species diversity sizdsl C mineralisation and but led to an increase of
both aggregate OM content and stability. This tesuhy be explained by an “improved” OM
physical protection in stable aggregate along tighincrease of earthworm species diversity.

In conclusion, field results show that macro-defoite species diversity is driven by soil occupancy
rather than by system dynamics, thus refuting (kijothesis. Furthermore, soil C stock do not
vary during forest rotation while it increase wiplasture age, refuting and validating the (H1)
hypothesis, respectively. On the other hand, masot experiments show that macro-detritivores
have species-specific effects and that macro-detrés diversity influences soil OM dynamics,
validating (H2) hypothesis. Future studies havédeodedicated to the relationships between soil
ecological processes and both macro-detritivoretfanal traits and species interactions.

Key words: biodiversity, terrestrial ecosystem functioninggil fauna, soil organic matter
dynamics, forest, agro-systems, humic epipedonio@@ge, aggregate, community ecology.
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Introduction générale

Introduction générale

Contexte scientifique général

Lors de la Conférence des Nations Unies sur I'Emnement et le Développement (Rio de Janeiro,
1992), l'érosion de la biodiversité a été qualifile « probleme environnemental oublié »
(Convention pour la Diversité Biologique). Ainseplis que I'effet de I'action de 'Homme sur la
dynamique des écosystemes a été constaté (augimemtatla démographie humaine, modification
de I'occupation des sols, augmentation de la teeBUEQ atmosphérique, etc; Figure 1), la perte
de diversité biologique (biodiversité) de la Temles échelles les plus fines aux plus importantes,
est devenue un sujet de préoccupation et un em@manemental majeurs (Schulze et Mooney,
1992; Ricklefs, 2004; Hoopeat al, 2005). L'un des problemes de I'estimation ded&on de la
biodiversité est qu'un nombre inconnu mais certaiget important d’especes disparait avant

d’avoir été décrites et n’entre donc pas en cordates les bilans d’extinctions.
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Figure 1: comparaison entre 'augmentation de la poputatiamaine (A), la modification de I'occupation dess

(B), la concentration en GCatmosphérique (C) et I'érosion de la biodivergdg, les graphiques ont été réalisés a
l'aide de différentes sources (Klein Goldewijk etties, 1997; Gaston et Spicer, 1998).

Au sein des écosystemes terrestres, le sol esalplebent 'un des compartiments biologiques les
plus riches en especes et donc potentiellementdasplus vulnérables a cette érosion (Wolters,
2001; Decaénst al, in press). Le nombre estimé d’espéce d’'arthropatdms la litiere et dans le
sol dépasserait considérablement celui proposépain (1983) pour les canopées (30 millions
d’espeéces) et ferait du sol la troisieme frontigidogique (Andréet al, 1994; Andréet al, 2002).
Dés le milieu des années 1970, Anderson (1975pseulexistence d’'une « énigme de la diversité

1
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du sol ». Pourquoi les mécanismes biologiques épuisent habituellement la diversité biologique
(par exemple I'exclusion compétitive) autorisestiin nombre aussi important d’espéces dans les
sols ? (Wardle, 2002; Marawt al, 2003). Parmi les réponses potentielles appardidsepartition

de niche et la ségrégation spatiale et temporelie especes, la forte diversité des micro-habitats
ainsi que la nature méme du milieu (forte variédjlstructure en 3-dimensions, gradients verticaux
et horizontaux, etc...) (Decaépsal, in press). Toutefois, malgré cette contributimportante a la
biodiversité globale, la taxonomie des principauguges de la faune du sol a été peu étudiée
(Figure 2). C’est pourquoi les communautés édagsiqgont été qualifiées de « Poor man’s
rainforest » (Giller, 1996).

A B

B . Vertébrés
Bactéries et virus i <1%

10 Annélides Arachnides

Plantes 1% 12%

18%

Micro-invertébrés
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Champignons
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Autres
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54% Autres Insectes

Entomologistes arthropodes 80%

C 16% 5%

Malacologistes
4%

Botanistes
28%

Autres invertébrés
14%

Taxonomistes des cordés
33%

Figure 2: Comparaison entre le nombre relatif d’especentifiiees dans la pédofaune et les groupes taxon@siq
(A), le nombre relatif d’especes dans chaque grgralipe taxonomique de la pédofaune (B) et le nonutme
taxonomistes spécialisés dans ces groupes (C) €psca005).

Les changements environnementaux ont modifié lecttre et de la composition des communautés
biologiques, que ce soit par perte ou introductitespéces. Au cours des derniéres annees, la
communauté scientifique a reconnu I'importanceadtalne édaphique dans le fonctionnement du
sol (Lavelle, 1997; Hunt et Wall, 2002; Schetual, 2002; Fitter, 2005). Depuis quelques années de
nombreux travaux ont été menés afin de répondi@ guéstion suivante : quel est l'effet de la
modification de la biodiversité sur le fonctionnaethdes écosystemes, tels que la productivité ou le
recyclage de la matiere organique (Loreaal, 2001; Hector, 2002; Hoopet al, 2005; Postma-
Blaauwet al, 2005; van Ruijven et Berendse, 2005; Deagbal, 2006). La question sous-jacente
est : quelles sont les conséquences des modifisatie la biodiversité sur les services écologiques

2
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rendus par les écosystemes (services ecosystemijuetooperet al, 2005). S’il existe une
bibliographie de plus en plus importante sur latieh entre diversité et fonctionnement des
écosystemes, ce savoir reste fragmentaire car @eomhées sont disponibles sur la biologie et sur
I'impact fonctionnel des espéces (Schulze et Moph892), notamment pour la pédofaune.

Le sol est un systeme biologique sur lequel regolseaucoup de services écosystémiques, dont,
par exemple le cycle des éléments nutritifs, ladpotion primaire (services de support de la vie),
ainsi que l'agriculture et la production de carlmirgerts (services d’approvisionnement) (Wall,
2004). Aussi, la matiere organique (MO) est un éléintlé du fonctionnement des sols puisqu’elle
participe a leurs propriétés chimiques (re-larga@éments nutritifs lors des processus de
minéralisation), physiques (participation a la tiiFaet a la stabilité des agrégats) et biologiques
(ressource trophique). Si la décomposition de la &40Oessentiellement due aux micro-organismes
(bactéries et champignons) (Sparling, 1997), lesriébrés détritivores de la macro-faune du sol
(macro-détritivores du sol), principalement lessvee terre, cloportes et diplopodes, influencent
directement ou indirectement la biodégradationadel© par I'intermédiaire d’'un grand nombre de
mécanismes (Lavelle et Spain, 2001). Ces mécanismadgent par exemple la dégradation
physique des feuilles mortes, les modificationschimiques de la MO intervenant au cours du
transit digestif, le mélange de la MO ingérée epddicules minérales, la régulation de I'activité
microbienne ou encore la création de structuresmurgninérales (Anderson, 1988; Maraun et
Scheu, 1996; Colteawt al, 2002; Marhan et Scheu, 2005; Zimne¢al, 2005).

La matiere organique des sols (MOS) comprend defs pabiles, facilement biodégradables, par
opposition a des pools stables, qui le sont pldficidément. De plus, ces pools ne sont pas
distribués aléatoirement dans le sol. Par exengagaines fractions de MO sont physiquement
protégées au sein d’agrégats trés stables, augmemai le temps moyen de résidence du C dans
les sols (Bearet al, 1994; Blancharét al, 1997; Jiménez et Lal, 2006). La relation entrbl@ et

la stabilité structurale des agrégats du sol est dm parametre dont il faut tenir compte (Jiménez
et Lal, 2006). En augmentant la teneur et le temdpsrésidence du C dans le sol par une
modification de I'occupation des sols ou des prag] il est alors possible d’accroitre le role de
« puits de C » que joue le sol qui permet de lutiemtre I'augmentation de la concentration
atmosphériqgue en gaz a effet de serre (MIES, 20Wbutefois, il n'existe pas de bilan
suffisamment précis sur ces pratigues dans le daangais et notamment trées peu de données
existent sur la dynamique temporelle des pools @@SMwu sein d’'un type d’occupation du sol
(Balesdent 1996a; Arrouas al, 2002).

Contexte local et objets d’étude
Dans le Bassin Parisien, les sols profonds dévémppr limons sont trés propices a une production

végétale élevée. Un systeme forestier et un systagnieole (cultures intensives et prairies de
différents ages) ont été choisis pour étudier le rf@nctionnel des macro-détritivores sur la
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dynamique de la MO des sols limoneux des plateanadute-Normandie. Ces deux systéemes
gérés intensivement par I'Homme présentent des eoragiés de macro-détritivores et une
dynamique de la MOS tres contrastés. lls diffefendlamentalement par l'origine, la nature et le
mode d’incorporation des MO fraiches au sol. Laaggales sources de MO fraiches sont les
retombées de litieres en forét et les racines airi@r Cette différence conditionne le mode
d’incorporation de la MO au sol en influencant Eure et I'organisation des communautés de la
macrofaune entre faune épigée et endogée. De isusifferent en terme de périodicité des
pratiques : cycle d’exploitation forestiére de dlor de 150 ans, durée des prairies temporaires
inférieure a 10 ans. Cependant, malgré ces diffé@®rfiondamentales et parmi les écosystemes
tempérés géres, les prairies et les foréts sorgyleemes sont considérés comme les systemes les
plus performants en terme de stockage de C al@$egicultures intensives représentent les sols les
plus dégradés (Arroua al, 2002).

Les futaies régulieres de Haute-Normandie locadisse des plateaux limoneux font partie des
« futaies cathédrales » les plus productives et dortic un fort potentiel de stockage du C
atmosphérique. Ces futaies régulieres représedentmodeles « simplifiés » ou la stratification
verticale et la composition des arbres sont réduitdeur plus simple expression. Les pratiques
sylvicoles utilisées (plantations, préparations sless avec pesticides et parfois travail du sofk s
de plus en plus remises en cause, méme s'il exigjeurs un débat sur leur effet sur la dynamique
du carbone du sol (Yanat al, 2003; Lal, 2005). En ce sens, la forét Domanifisawy est un
exemple intéressant de futaie réguliere mono-dpeeif(Bréthes, 1984).

L’agriculture intensive pratiguée dans le Pays dmuxC caractérisée par de faibles apports
organiques au sol et un travail du sol énergiguesguent, s’est accompagnée d’'une décroissance
de la perte de diversité et de la teneur en carbdesesols (Balesdent, 1996a). Corrélativement les
propriétés physiques se sont dégradées, et p@temlent leur stabilité structurale (Le Bissonnais
et Arrouays, 1997; Tessiet al, 1998). La stabilité structurale ou la permanetheeaelle-ci sous
différents facteurs de dégradation (tassementepkst un aspect important de la qualité des sols.
La mise en place de pratiques agricoles « altegmt (travail superficiel du sol, semis directpno
travail du sol, prairie temporaire) permet dandaies cas de corriger les évolutions négatives
décrites préecédemment (Guo et Gifford, 2002; L&Q4). Parmi celles-ci, I'implantation de prairies
temporaires ou permanentes présente un potengpariemt (Arrouay®t al, 2002). Cette pratique

a été mise en place sur certaines parcelles dwielg/énseignement Général et Technique Agricole
d’Yvetot.

Echelles spatio-temporelles considérées
La complexité des systemes naturels est telle 'gtfetlla biodiversité d’'une communauté sur les

processus du sol serait impossible a étudier si i prenait soin de réduire I'étude a un nombre

limité de processus. Dans ce travail, je me suisceotré sur deux processus écologiques qui
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contrblent la mise a disposition de services édényisjues clefs :

1) La dynamique de la MQqui définit le statut organique et les propriétésniques du sol. Les

services eémergents liés a ce processus sont resltgilincluent, entre autre, la décomposition
des déchets organiques, le maintien de la prodigcpvimaire et le stockage de carbone.

2) La dynamique de la structure du,smli détermine pour une grande part les proprigb§siques
du sol. Ces propriétés sont elles-mémes primoglidiens le sens ou elles définissent les

aptitudes des sols a servir, entre autres, de suppgsique a la productivité primaire et a
assurer la dynamique des fluides (eau et air) dassl.

Les processus écologiques qui régissent le fonwtiment d’'un écosysteme peuvent étre étudiés a
différents niveaux spatio-temporels d’organisat{@fien et Starr, 1982). Chacun de ces niveaux
rend compte du processus a une des multiple éshgbatio-temporelle auxquelles il s’exprime.
L’échelle est elle-méme fixée par I'observateurvéau d’observation) en fonction de l'acteur
(régulateur du processus) qu'il a choisi d’étudigllen et Hoekstra, 1991). Dans le cadre de la
relation entre la biodiversité des macro-détriteoret la dynamique des MOS, deux niveaux
d’observation reflétant deux niveaux d’organisaton été utilisés :

1) La parcelle forestiere ou agricole reflétantdgystéme. Ce niveau est le plus approprié pour
mettre en évidence l'effet des pratiques de gession la dynamique de la MOS et les
communautés de macro-détritivores. La notion denconauté est étroitement dépendante du
groupe biologique étudié. Si I'on peut ainsi pader communauté faunistique édaphique pour
'ensemble des espéces animales du sol, dans\eel tles communautés de macro-détritivores
regroupent les vers de terre, les isopodes et ifdepodes. Ces deux derniers groupes sont
considérés uniguement dans les sols forestiersitaé leur faible représentativité en systeme
agricole.

2) Le microcosme reflétant le domaine fonctionri@kest a cette échelle que les mécanismes au
travers desquels les especes modulent les procésslagyiques peuvent étre mis en évidence,
permettant ainsi l'identification de leurs attrisuionctionnels. A ce niveau d’observation, je
m’intéresserais aux effets spécifiques et de lardité des especes les plus représentées au sein
des écosystémes prairiaux et forestiers par lemprigle structures (déjections) qu’elles
produisent.

Obijectifs et hypotheses
Dans le cadre de cette étude sur les sols limodesxlateaux de Seine-Maritime, les objectifs de

mon travail présentent trois aspects principaux.

* Quantifier la diversité des macro-invertébrés tieétes et décrire les facteurs de contrble
environnementaux (biotiques et abiotiques) selotypke d’occupation du sol.
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* Quantifier les réserves organiques, leur dynaméajueur role dans la stabilité des agrégats

dans les méme sols.

e Etablir un lien entre la diversité des macro-deéwoies et la dynamique de la matiére

organique de ces sols.

Ce travail est structuré autour de deux hypotheésdss différentes questions qui en découlent :

H1. La biodiversité (BD) et les matieres organiquedu sol sont influencées par

les modifications environnementales induites par lgestion agricole et forestiere.

- Question 1.1.

- Question 1.2.

- Question 1.3.
- Question 1.4.
- Question 1.5.

Quelle est la dynamique de la BD des communautémalkcro-détritivores

dans les sols limoneux forestiers et agricoles ?

Est-il possible d’identifier les filtres enviroementaux (biotiques et
abiotiques) qui régulent la BD des communautés aeroadétritivores ?

A quelles échelles operent ces filtres (écogysigarcelle, points)
Quel est le niveau actuel des réserves organtpresces sols ?

Quelle est la dynamique des réserves organicpes ks sols ?

H2. Les assemblages de macro-détritivores influence la dynamique de la

matiere organique des sols.

H2.1. Les macro-détritivores présentent des différeces spécifiques dans leurs réles dans la

dynamique des MOS.

- Question 2.1.1.

- Question 2.1.2.
- Question 2.1.3.

- Question 2.1.4.

Quel est I'impact des macro-détritivores sur lgrddation de la litiere de
hétre ?

Quelles sont les propriétés des déjections deneeso-détritivores ?

Quel est I'impact des vers de terre sur la mimgatbn du C et la stabilité
structurale des sols agricoles ?

L'importance fonctionnelle des agrégats dus ar&sgnce des vers de terre
est-elle dépendante de la teneur en MO initialsadu?

H2.2. La BD des assemblages de macro-détritivoradluence la dynamique des MOS.

- Question 2.2.1.

- Question 2.2.2.

- Question 2.2.3.

Est-il possible de mettre en relation la dynamidas MOS et la diversité des
macro-détritivores a partir de résultats empirigeies
A I'échelle de I'assemblage d’especes, existedtig relation entre la BD des

communautés de macro-détritivores et la dégraddtsrfeuilles de hétre ?

A I'échelle de I'assemblage d’espéces, existadtid relation entre la BD des
communautés de vers de terre et la minéralisatio@ dinsi que I'agrégation

des sols agricoles ?
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Organisation du manuscrit
Le manuscrit est structuré en quatre parties. Apresintroduction générale, fgemiére partie

replace I'étude dans le contexte scientifique ggnér décrit les sites d’étude. Dans un premier
temps, je présente I'état de nos connaissancefadliversité biologique et sa relation avec le
fonctionnement des écosystemes en général (1dui9,la place du sol dans les recherches sur la
relation biodiversité-fonction (1.1.2). Enfin, jegsente les sites d’études sur lesquels nous avons
travaillés (1.2).

La seconde parties’attache a I'étude du rdle fonctionnel de la rofaune détritivore sur la
dynamique des MOS dans une sylvo-séquence de & Bomaniale d’Eawy (Chap 11.1). Dans un
premier temps, je décris les patrons de variaties communautés de macro-détritivore (Chap
I.L1.1), des réserves de C organique, de leur dimamet de la fragmentation de I'épisolum
humifére (Chap I1.1.2) au cours du cycle sylvicdiela hétraie pure. Dans un deuxieme temps, je
me suis intéressé a l'effet des macro-détritivases la dégradation de la litiere en conditions
contrélées (microcosmes) (Chap 1.2). A l'aide g¢iérmentations au laboratoire, jai testé
linfluence spécifique de huit espéces de macreditdbrés détritivores sur la dégradation de la
litiere (Chap. 11.2.1) ainsi que l'effet des assdésges de macro-détritivores (Chap. 11.2.2). Enfin,
dans le chapitre 1.3, je résume les résultats mistea partir des approches empirique et
expérimentale.

La troisieme partie s’attache a I'étude du role fonctionnel des lomibris sur la dynamique des
MOS dans les différentes occupations du sol derd<@gosystéme du Lycée d’Enseignement
Geénéral et Technique Agricole d'Yvetot (cultureeimsive, prairies temporaires d’ages différents et
prairie permanente) (Chap Ill.1). Dans un prem@&ngs, j'y décrit les patrons de variation des
communautés de vers de terre (Chap Ill.1.1), dekstde C organique, des fractions physiques de
la MOS et de la stabilité structurale dans les esncentimetres du sol (Chap 11.1.2) des
différentes systemes. Dans un deuxieme tempsrgalisé des expérimentations en conditions
contr6lées au laboratoire (microcosmes) dans ledeutomparer (i) I'effet spécifigue de cing
especes de vers de terre (Chap Il.2.1) puis’{iijluence de la diversité des lombriciens sur la
dynamique de la MOS (Chap 111.2.2). Enfin, dangéatie 111.3, je résume les résultats obtenus a

partir des approches empirique et expérimentale.

La quatrieme partie est consacrée a la synthése des résultats obdamssles parties 1l et Ill.
L’ensemble des résultats des différentes partiesepsis et discuté dans les conclusions générales
afin de valider ou réfuter les hypotheses de oairaDe nouvelles perspectives de recherche sont
proposées a la fin de cette partie.
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Ce travalil s’inscrit dans les problématiques réegiatyant trait a I'étude des modifications globales
de I'environnement induites par les activités humaai Il s’appuie sur des notions relevant de
I'écologie des communautés (structure, composit@ganisation et diversités des communautés
ainsi que les mécanismes d’assemblages et de semoe des especes), de la science du sol
(dynamique et stockage des matiéres organiquesldagrégation) et de I'écologie fonctionnelle
(questionnements actuels sur les relations enttivéasité des communautés et le fonctionnement
de I'’écosystéeme). L'objectif général est de détaemie rble de la biodiversité des communautés de
macro-invertébrés détritivores sur la dynamiqudad®OS du sol. Dans cette partie, je présente
I'état de nos connaissances sur la diversité bigleget sa relation avec le fonctionnement des
ecosystemes en général (1.1.1), puis la place ddasws les recherches sur la relation biodiversité-
fonction (1.1.2). Enfin, je présente les sites ddas sur lesquels nous avons travaillés (1.2).

.1. Etat des connaissances

[.1.1. Biodiversité et fonctionnement des écosystem

.1.1.1. La biodiversité

.1.1.1.a. Définir la biodiversité

D’une fagon générale, la diversité biologique (dodiversité) peut étre définie comme la variété
des formes vivantes, quelles que soient les échslatiales et temporelles étudiées. Plusieurs
dizaines de définitions ont été proposées afin pi@pender la diversité biologique (DelLong,
1996), la plus communément utilisée étant cellemat par la Convention pour la Diversité
Biologique (article 2), signée le 5 juin 1992 lode la Conférence des Nations Unies sur

'Environnement et le Développement qui eut lieRia de Janeiro (Brésil):

“ ‘Biological diversity’ means the variability among living organisms from all
sources including,inter alia, terrestrial, marine and other aquatic ecosystemand
the ecological complexes of which there are parthis includes diversity within

species, between species and of ecosystems”.

La biodiversité ne correspond donc pas a un conoaptine ressource, mais a un ensemble
d’attributs des systemes d’organisation biologigpéys ou moins facilement mesurables a
différents niveaux d’organisation, du géne a lasplere en passant par I'espéces, la communauté et
le paysage (Solbrig, 1994).

1.1.1.1.b. Quantifier la biodiversité

La biodiversité, méme sur une unité spatiale regreest trop complexe pour étre mesurée ou
guantifiee dans son intégralité, l'utilisation diinateurs est donc impérative (Duelli et Obrist,
2003). De plus, il est impossible de réduire launegle la biodiversité d’'un systeme biologique a

une seule valeur, il s’agit fondamentalement d’tmibaut écologique multidimensionnel (Noss,
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1990; Purvis et Hector, 2000). Elle peut étre mas@t exprimée en différentes unités telles que les
genes, les individus, les populations, les espéegs,ommunautés, les écosystémes et les paysages
(Boyle et Boonchoob, 1995; UNEP, 1995; Gaston, 1986 pratique, dans la plupart des travaux,

« I'unité de base » de la biodiversité est I'espan&me si ce choix reste controversé (Gaston, 1996;
Claridgeet al, 1997). Partant du constat que toutes les especssnt pas équivalentes d’'un point
de vue fonctionnel (Grime, 1974; Tillman, 1997did¢rprincipales dimensions de la biodiversité ont
été proposées (Noss, 1990) :

1) la_dimension structurelle(ou informationnelle) renseigne sur la présens®abe des espéces.

Elle peut étre mesurée simplement comme le nomiagpéce, souvent d’'un groupe défini
d’organismes (végétaux, papillons, lézards, changgig...), ou étre combinée a des indices tels
gue l'équirépartition de la distribution de lI'ab@mte des espéces, l'indice de Shannon ou
I'indice de Simpson (Pielou, 1975) ;

2) la_dimension_fonctionnellede la biodiversité considere les traits de vie deganismes

(écologiques, morphologiques, physiologiques) (kevet Garnier, 2002; Petchey et Gaston,
2002). Elle suppose (i) I'identification d’attrilmubiologiques liés a une fonction dans le systeme
d’organisation biologique et (ii) la définition diiés regroupant des especes qui agissent de
facon similaire sur le systeme biologique en saibasur un jeu d’attributs communs (Gitay et
Noble, 1997; Lavoreét al, 1997) ;

3) la_dimension_compositionnelldasée sur la composition en espéces (Scheineg).1Dgux

systemes biologiques peuvent avoir un nombre déespelentique sans pour autant présenter la
méme composition spécifique. Les mesures de cettengion sont couramment basées sur des
indices de similarité ou d’affinité (Scheiner, 199ibertet al, 2003a).

l.1.1.1.c. Prévoir le nombre d’espéce ?

En 1975, Diamond décrit pour la premiere fois descpes généraux (regles d’assemblages)
permettant de prédire de quelle facon les espéarapasant une communauté sont sélectionnées a
partir d’'un pool d’espéce régional (Diamond, 19B®jyea et Lancaster, 1999; Weiher et Keddy,
1999). Cependant, cette approche reste aujourddngore controversée, certains auteurs
considérant que les patrons observés peuvent dé&ssuler de phénomeénes stochastiques (Ulrich,
2004). Deux types principaux de contraintes susskmblage des communautés ont été proposés
(Kelt et al, 1995; Belyea et Lancaster, 1999):

1) Les contraintes externes correspondent auxuiectnvironnementaux qui agissent comme des
filtres a différentes échelles spatiales et tenlfEweCes filtres sélectionnent les especes selon
gu’ils possédent ou non les traits requis. Les efast biogéographiques influencent la
composition du pool d’espéces régional (regionat®s pool, RSP), alors que les contraintes de
dispersion et d’habitat définissent respectiventiemnitool d’espéces géographique (geographical
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species pool, GSP) et le pool d’espece d’habitabitat species pool, HSP) (Kedt al, 1995)
(Figure 1.1). Le chevauchement du HSP et du GSknitldé pool d'especes écologique
(ecological species pool, ESP), qui correspond &das partie du pool régional qui peut
potentiellement étre présente dans une communautéd (Figure 1.1).

2) Les interactions biotiques a I'échelle de la ommauté généerent des contraintes impliquées dans
l'auto-organisation des communautés et définiseepool effectif d’espece (actual species pool,
ASP), qui est la sous-partie du ESP contraint padynamique interne et qui constitue la
communauté observable (Kedt al, 1995) (Figure I.1). Les regles opérant a ce niveant
appelées regles d’assemblages internes (Keddy).188&s ont principalement été décrites sous
'angle de la compétition, les interactions posfivayant été trés peu considérées jusqu'a
présent. Elles aboutissent a deux prédictions de bf) dans un set de communautés donné, la
co-occurrence des espéces est plus faible que sieliglement due au hasard, car certaines
associations sont rendues impossibles par I'exausbmpétitive ; (i) dans une communauté
donnée, les especes présentent un recouvremeithaepius faible que celui lié au hasard, ce
qui se traduit par différents patrons reflétantskgrégation écologique sur les différentes
dimensions de la niche (limitation de la similargéégrégation spatiale, temporelle, etc) (Weiher
et Keddy, 1999; Gotelli et Ellison, 2002).

RSP

Figure 1.1: les différents sous-parties du pool d’espécemnéf) RSP = Regional Species Pool, HSP = Habjiati®s
Pool, GSP = Geographical Species Pool, ESP = Eicallogpecies Pool et ASP = Actual Species Poopf@a Kelt, et
al., 1995; Belyea et Lancaster, 1999)

.1.1.2.  Les relations entre diversité et fonctidass I'écosysteme

l.1.1.2.a. Les hypothéses

Bien que lidée qu’'une plus grande diversité d'egsevégétales permet une production de
biomasse plus importante date de Darwin (McNaughi®94), ce n’est que récemment que
'écologie expérimentale et théorique s’est intgées intensivement aux effets de la diversité
biologique sur le fonctionnement des écosystemesefiu, 2000). Plusieurs hypotheses ont été
proposeées pour expliquer I'incidence du nombremes ou du nombre de groupes fonctionnels

11
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sur les fonctions et processus écologiques (Fig@e Elles peuvent étre regroupées en trois

grandes classes.

1) Les especes ont des effets globalement redm)déeg especes sont donc, au moins

partiellement, substituables.

L’hypothese nulle (Vitousek et Hooper, 1993) considére un processumél au sein de
I'écosysteme comme insensible aux délétions outsjdiespéces. Toutes les espéeces sont
redondantes, il suffit d'une seule espece pour teainle processus et I'ajout d’especes n’a pas
d’'impact sur le processus.

L’hypothése de la redondance fonctionnel{Ehrlich et Ehrlich, 1981; Walker, 1992) postule
gue certaines especes peuvent disparaitre sanstimptable sur le fonctionnement de
I'écosysteme tant que d’autres especes compensgmlisparitions. Cela suppose donc qu’une
partie des espéces est redondante au sein de hawwnté (Gitagt al, 1996).

L’hypothése des rivetéEhrlich et Ehrlich, 1981) assimile les especdesirivets permettant de
maintenir I'intégrité d’'un avion. Le retrait d’'unombre réduit de rivet a un effet faible mais
significatif, cependant il existe un nombre maximdesuppressions au-dela duquel I'impact
est de plus en plus fort, conduisamtfine a la chute de I'avion. De la méme fagon, chaque
espéce assume un petit réle dans le fonctionneglebal du systeme, et une diminution
progressive de la diversité spécifique n'a de cgmegces importantes que lorsqu’un seulil

critique est dépasse.

2) L'effet des especes est globalement singulgecontribution de chague espéece a un processus

donné est particuliére.

L’hypothése de I'espéce clef de vo(fdaeemet al, 2002) considére que la présence d'une
seule espéce conditionne I'efficacité de la biodiité sur un processus écologique donné.
L’hypothése additivepostule que I'effet d’un niveau de diversité egaléa la somme de ses
parties. La perte d’'une espéce entraine la pertadentribution au maintien du processus car

aucune compensation n’est possible.

3) L'effet des espéces est dépendant du contektionc idiosyncrasique ou non-prédictible.

L’hypothese idiosyncrasiqugLawton et Brown, 1994) suppose qu'il existe umdation
indéterminée entre la composition en espece girteessus au sein de I'écosysteme et suggéere
gue les processus sont modifiés lorsque la digersiitange, mais que la direction et la
magnitude des ces modifications sont imprévisibbasla séquence d’ajout ou de délétion des

especes détermine la réponse.

12
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Figure 1.2 : représentations graphiques des différentes hgget de relations entre la biodiversité et lesgagus
écologiques (Naeeet al, 2002).

.1.1.2.b. Des résultats controversés

Au cours des années 1990, plusieurs études deegamdpleurs se sont intéressées a la relation
biodiversité-fonction, et notamment a la relatiomre la diversité végétale et la productivité
(Hooper et Vitousek, 1997b; Huston, 1997; Tilneral, 1997; Hector, 1998). Les résultats de ces
expériences ont fait I'objet d’'une controversediférents mécanismes ont été proposés pour les
interpréter (Hectoet al, 2000; Huston et al, 2000) :

1) Les processus déterministes locaux, c’'est aldiomplémentarité entre espéces, tels que la
différentiation de niche ou la facilitation, acasént les performances des communautés au dela
de la simple somme des effets individuels des espe€Ce mécanisme a été qualifié de
«complementarity effectdans la littérature (Hector, 1998; Hooper, 1998)

2) La présence d’espéces trés performantes peuitialdoune augmentation des performances
moyennes avec la diversité. En effet, plus le nemifespeces constituant un assemblage
expérimental augmente, plus la probabilité quilnttenne des espéces trés performantes
augmente. Ce mécanisme a été défini dans la tittérgous le terme deckance, samplingu
selection effect (Tillman, 1997; Aarssert al, 2003). La nature méme de cet effet a été
débattu, certains auteurs le considérant comme écamsme authentique (et donc susceptible
d’intervenir dans l'assemblage des communautéso@ples), d’autres comme un artefact
expérimental (Fridley, 2001; Aarssehal, 2003; Hoopeket al, 2005).

13
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De nouveaux progres théoriques ont permis d’eneisdg résolution de cette controverse.
Premierement, la complémentarité et I'effet dectiéda ne sont pas des mécanismes qui s’excluent
mutuellement. La théorie des filtres environnemaxtgui abouti a la dominance d’espéces a traits
particuliers et la complémentarité entre especeais différents peuvent en effet étre utilisés de
fagcon complémentaire pour expliquer comment la rdité& phénotypique influence les processus
fonctionnels (Loreau, 2000). Deuxiemement, il estuellement acquis que le calcul de
I'overyieldingd’'un assemblage d’espece est un outil d’analylseaeé pour appréhender I'effet de
sélection et la magnitude de l'effet des interardinterspécifiques sur le processus étudié (Hector
2002; Drake, 2003; Hooper et Dukes, 2004; LoreddQ42 S’il existe plusieurs calculs de
I'overyielding il s’agit globalement, pour un assemblage d’espédonné, de comparer ['effet
observé a l'effet attendu, ce dernier correspondalat somme des effets spécifiques des especes
composant I'assemblage.

Comme le suppose I'hypothése idiosyncrasique, taposition spécifique peut avoir un effet au
moins aussi important que le nombre d'espéce supiecessus de I'écosysteme. Des recherches
récentes sur la relation diversité-fonctionnementriélieu terrestre ou aquatique ont démontré que
la forte variabilité d’'un processus écologique pouarniveau de diversité donné (spécifique ou
fonctionnelle) peut étre expliquée en partie par différences en terme de composition spécifique
ou de traits fonctionnels (Hooper et Vitousek, 189Tillman, 1997; Hector, 1998; Hooper, 1998;
Symstacdet al, 1998; Wardleet al, 1999; Spehet al, 2000; Hector, 2002).

[.1.2. La place du sol dans les recherches swldéion biodiversité-fonction

1.1.2.1. La diversité des organismes du sol

La canopée des foréts tropicales et les fonds s@uBis ont été définis comme des frontieres
biologiques (biotic frontier’), des écosystemes trés riches dont un grand nonibn¢ pas été
décrites. Le nombre estimé d'espece d’arthropodmss da litiere et dans le sol dépasserait
considérablement celui proposé par Erwin (1983) tesicanopées (30 millions d’especes) et ferait
du sol la troisieme frontiére biologique (Ande€al, 1994; Andréet al, 2002). Dés le milieu des
années 1970, «I'énigme de la diversité du solt»seslevée (Anderson, 1975). Pourquoi les
mécanismes biologiques qui réduisent habituellemantdiversité (par exemple I'exclusion
compétitive) autorisent-ils un nombre aussi impurtd’espéces dans ce systéme biologique ?
(Wardle, 2002; Maraumt al, 2003). Parmi les réponses potentielles appardiske partition de
niche et la ségrégation spatiale et temporelleeadpeces, la forte diversité des micro-habitats ai
gue la nature méme du milieu (forte variabilitéusture en 3-dimensions, gradients verticaux et
horizontaux, etc) (Decaéms al, in press).
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.1.2.2. Les classifications de la faune du sol

La grande diversité et la complexité taxonomique akganismes du sol ont conduit les chercheurs
a classer la pédofaune en différentes catégoriepui® I'ancienne classification de Jacot (
Wallwork, 1970), répartissant les animaux du s@rséeur présence plus ou moins continue dans

le sol, différentes classifications ont été utiise

1) La classification morphométrigudfférencie la micro- (< 0,2 mm), la méso- (0,2r2n) et la

macro-faune (> 2 mm). Cette classification est amument utilisée mais souleve des problemes
de définition des limites entre catégories. Cestaaxons ont en effet des représentants dans
plusieurs catégories, et certaines especes pasggdeiment d’'une catégorie a l'autre au cours de
leur développement (dipteres, cloportes). Cettesdiaation est cependant tres utile car elle
reflete les exigences matérielles d’extraction aepédofaune qui different considérablement

d’une classe de taille a I'autre.

2) Les classifications écomorphologiqupgennent en compte de facon simultanée les traits

biométriques et écologiques des organismes Ellésétin notamment développées pour les
collemboles (epédaphique, hémi-édaphique ou euhémglagy Gisin, 1943; Petersen, 2002) et les
vers de terre (epigés, endogés et anéciques ; Bpudi72). Ces catégories sont souvent
considérées comme des groupes fonctioramtlsoc

3) Les classifications trophiquetassent les invertébrés du sol selon leurs meé&s trophiques

(herbivores, prédateurs, saprophages, parasite$yphages, mycophages, rhizophages,

nécrophages, xylophages, etc) (Gobatal, 1998). Des classifications trés poussées ont été
établies notamment pour les larves de dipteresteenites, les collemboles ou les acariens

(Hovemeyer, 1984, Siepel et De Ruiter-Dijkman, 19®3elunget al, 2002; Petersen, 2002).

4) Les classifications fonctionnellesnt souvent liees a deux objectifs distincts) Btant d’étudier

I'effet des especes sur les propriétés de I'écemyst(groupes fonctionnels d'effets) et I'autre
s’intéressant a la réponse des espéces aux coesrainaux perturbations (groupes fonctionnels
de réponse) (Lavoredt al, 1997; Landsberg, 1999).

Parmi les invertébrés du sol, il est aujourd’hwsgilale de définir trois groupes fonctionnels d'effe
les microprédateurs, les transformateurs de ligdres ingénieurs écologiques (Joeésl, 1994;
Lavelle, 1997). Ces trois groupes se définisseimcipralement par la nature de leurs interactions

avec la microflore du sol et leur capacité a cd&srbiostructures :

1) les micro-prédateurgprotozoaires et nématodes), ils ne créent pasrdetures spécifigues mais

régulent les activités microbiennes par leur piédat

2) les transformateurs de litiereomprennent les invertébrés qui dégradent physiguoe les

litieres et créent des structures purement orgasiqpelotes fécales) au sein desquelles les
microorganismes trouvent des conditions favorablesir développement (digestion externe);
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3) les ingénieurs écologiquesgroupent les invertébrés qui créent des strestargano-minérales

durables, qui interagissent avec les microorgarsstir@ctement au niveau de leur tube digestif
(digestion interne) et dans les structures qu’iléent. Ces structures correspondent a des
déjections, des galeries, des démes, etc (Deedais2001).

En milieu tempéré, les ingénieurs écologiques dle@mespondent principalement aux lombriciens

dont I'écologie et la biologie sont aujourdhuirb@ocumentées (Bouche, 1972; Sims et Gerard,
1985; Edwards et Shipitalo, 1998). Ces organisneegpent une position clé puisqu'ils influencent

la diversité et l'activité des autres groupes fionctels et des microorganismes, et donc le recgclag
des nutriments. Parmi le groupe des transformatdergtiere (mille-pattes, cloportes, acariens,

collemboles), on peut citer le fort caractére iatkar des collemboles vis-a-vis du fonctionnement
des formes d'humus forestiéres (Ponge, 1993; Chéambet al, in press). Les enchytréides sont

plus difficiles a positionner dans un groupe biee teur réle soit important dans le fonctionnement
de I'épisolum humifére des sols acides (Didden3)198elon les auteurs, ils se classent parmi les
transformateurs de litiere ou les organismes irén| ceci s'explique par le manque de

connaissances sur l'écologie de ces vers oligaeh@itamment sur leur capacité a ingérer des
particules minérales.

.1.2.3. La matiere organique : un élément incomtable du fonctionnement des
sols tempéreés

La matiere organique (MO) est un élément clé detfionnement des sols puisqu’elle participe a
leurs propriétés chimiques (re-largage d’élémenisitiis lors des processus de minéralisation),
physiques (participation a la création et a la iBtdbdes agrégats) et biologiques (ressource
trophique) (Duchaufour, 1997). La matiere organidas sols (MOS) est composée de MO vivante
(pédofaune, racine, micro-organismes) et de MO en@ésidus d’organismes vivants a différentes
étapes de dégradation) (Gokeit al, 1998). Les MOS mortes comprennent des poolselbil
facilement biodégradables par opposition a desspstalbles, qui le sont plus difficilement. Le C
des matieres organiques particulaires (MOP), lelGb¢e et le C potentiellement minéralisable sont
considérés comme des pools labiles. Le pool stai@spond aux matieres organiques humifiées.
Ces distinctions reviennent a compartimenter lesSM@ fonctions de leur temps de résidence dans
le sol. Par exemple, dans le cas de I'horizon tHavee sols limoneux sous cultures céréalieres,
(Balesdent, 1996a) propose une répartition du Quatre compartiments : I'un, trés labile, est
biodégradé dans I'année, sa quantité est minime inaccueille 75% des apports annuels. Le reste
peut étre réparti en trois compartiments d’ageseamsyespectifs 4 ans, 40 ans et plus de 1000 ans.

Les MOS sont donc formées par un ensemble dedractjui difféerent par leur composition. Une
étude approfondie de la dynamique des MOS passenleur séparation en différentes fractions
physiques et/ou chimiques par flottation, tamisagedispersion (Siet al, 2002a; Balabane et
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Plante, 2004; Degryzet al, 2004). L'utilisation du fractionnement physiquang les travaux
s’intéressant au turn-over de la MOS a fortememjnmanté durant les deux dernieres décades
(Christensen, 2001). Le fractionnement physiquelad®OS en différentes tailles et I'analyse
chimique, biologique et/ou physique de ces frastisant maintenant reconnus comme des outils
efficaces dans les études sur les processus l@M®S (Christensen, 1992; Mathers, 2000). Par
exemple, les MOP sont de bons indicateurs de t'éfda modification des pratiques culturales sur
la dynamique de la MOS (Set al, 2002a; Degryzet al, 2004).

Les voies d’incorporation du C de la biomasse darsol sont principalement constituées par (i)
I'action de différents organismes du sol et (iij [g|aC exsudé par les racines (Jiménez et Lal, 2006
Le C de la biomasse entre dans le sol par les ggasede décomposition, la minéralisation et
'humification. La minéralisation est le processpar lequel les molécules organiques sont
transformées en formes inorganiques assimilabledepaplantes, I'humification est un processus
par lequel les niveaux de MOS sont maintenus. Lesbl@matiques actuelles relatives aux
changements globaux ont motivé un effort conséquentr I'étude des facteurs affectant la
décomposition (immobilisation/minéralisation) bigique de la MO (Zechet al, 1997; Bond-
Lambertyet al, 2004; Kolariet al, 2004).

Le carbone organique du sol est ainsi un résermmiéquilibre dynamique entre les entrées et les
pertes. Si la majorité de ce carbone est présestisre forme stable, des changements dans les flux
d’assimilation et de minéralisation de ce systemeavpnt avoir d’importants impacts sur le cycle
global du carbone. Dans un contexte global, unrvégede cette magnitude est un tampon
biogéochimique conséquent entre la terre et 'aphése (Bardgegt al, 2005). A cette échelle, et
d’'un point de vue humain, le stockage du C dansstds est important dans l'optique d’'une
réduction de la teneur en C-g@mosphérique. La séquestration du,@@nosphérique dans les
sols implique le stockage du C, assimilé dans ¢anbsse, dans des pools de MOS résistants a la
biodégradation pour de longues durées. Le sol spored a un réservoir de carbone d’environ 2500
gigatonnes de C, dont 1550 gigatonnes de C orgarei®50 gigatonnes de C inorganique (Lal,
2004). A des échelles plus fines, les interactideda faune du sol avec les MOS ont des roles
cruciaux, par exemple dans la régulation de ldifértles sols ou la création et la maintenanckde

structure des sols (agrégation du sol et stalsilitécturale des agrégats créeés).

Les mécanismes de stabilisation des agrégats dépedé leur nature, biologique ou physico-
chimique. Dans les biostructures créées par lafpéde, les polysaccharides produits par les
micro-organismes collent les particules ensemblas das agrégats (Cheshire, 1979; Tisdall et
Oades, 1982; Gijsman et Thomas, 1995). La présehae cortex autour des bio-structures
contribue aussi fortement a leur stabilité strualwyr créant des conditions anaérobiques qui
réduisent la minéralisation a l'intérieur des binsstures (Elliotet al, 1990). Ainsi, le C organique

du sol est protégé de la décomposition et la ptimluae bio-structures peut contribuer a la
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formation d’'un pool de C physiquement protégé méiiereste actif (Martin, 1991; Lavelle et
Martin, 1992; Guggenberget al, 1996).

Le bien-étre et I'économie humaine reposent sugamd nombre de « services » et de « bien-
faits » prodigués par les écosystemes (MEA, 200&eRtel, 1997). Beaucoup de services
ecologiques reposent sur la MOS, dont, par exefaplgcle des nutriments, la production primaire,
la provision d’habitat et de ressources (servisupport de la vie), la régulation de I'eau et du
climat, la détoxication (services de régulatiom)saque I'agriculture et la production de carburan

verts (services d’approvisionnement). Dans le catirece travail, je me suis intéressé a trois
services écologiques liés a la dynamique de la M@fle stockage du C dans le sol qui reléve
d’'une importance capitale de la cadre de la luttgtre la concentration atmosphérique en G;CO

(b) la biodégradation des MO fraiches arrivant @ues leur incorporation dans la détritusphere et
(c) le maintien la stabilité de la structure duaail permet une réduction des risques d’érosion.

Time

Climate >
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Clay + nutrients

Vegetation and resource qualit &
Macro-organisms /
Micro-organisms

Bio logical mteractions
Decompositio /

Spau:eb

Figure 1.3 Modéle hiérarchique des facteurs contrblant lesgssus de décomposition de la matiere organigseiau
des écosystémes terrestres (Lavetlal, 1993)

1.1.2.4.  Des biostructures aux services écosystgsiq

La régulation des processus écologiques du sahiseé fdes échelles spatio-temporelles variables
(Decaens, 2004; Lavellet al, 2004) (Figure 1.3). Ainsi, la décomposition deNE dans les
ecosystemes terrestres est déterminée par desirfaceganisés hiérarchiquement, qui régulent
I'activité des micro-organismes a des échellesaigsantes de temps et d’espace : (i) climat, (ii)
minéralogie des argiles + les éléments nutritifg,l& végétation + la qualité de la ressourcéiet
organismes du sol (Lavel& al, 1993).

La régulation de la dynamique de la MOS est dofiaeéncée par la nature et la persistance dans le
temps des structures fabriquées par les invert@iémfluencent directement la minéralisation et
I'humification (Lavelle, 1997; Decaens, 2004) (Feyu.4). Un nombre croissant d’études sur ces
structures biogéniques est publié depuis une déxd¢Bianchartet al, 1997; Binetet al, 1998;
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Topoliantz et al, 2000). De plus de récentes études ont montrépédaifité des structures
produites par chaque espece (Decaénal, 2001; Heddet al, 2005; Moraet al, 2005).
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Figure 1.4 Modéle hiérarchique de la production de servicedogiques par la faune du sol (Decaéns, 2005)

.1.2.5. ROle de la biodiversité dans les procedsusol.

Actuellement, il existe peu d’études s'intéressant’effet de la diversité biologique sur le
fonctionnement du sol. Les processus écologiquesotiaemblent plus dépendre de la présence de
certaines especes dominantes que de la richess#dicpme elle-méme. La décomposition et la
dynamique des MOS, par exemple, sont plus forteriméloiencées par les traits fonctionnels des
especes végétales dominantes (phénologie ou campobiochimique des feuilles) que par la
richesse spécifique elle-méme (Hooper et Vitoug&®7a; Bardgett et Shine, 1999; Heatbral,
2000; Korthalset al, 2001). Cependant, beaucoup moins de travauxrgergeressés a l'influence
de la diversité de la pédofaune sur les taux derdposition et le turn-over des éléments (Smit et
Van Aarde, 2001; Mikolaet al, 2002). Des études expérimentales basées sur édesux
trophiques reconstitués ont mis en avant l'inflleede la composition plutét que la diversité des
organismes au sein d'un niveau trophique sur lesgasus de décomposition (Mikola et Setéla,
1998) et la productivité primaire (Laasko et Set&b9).

|.2. Sites d'études

[.2.1. Choix des sites d'étude

Le choix des sites d’étude s’est porté sur deseflascagricoles et forestieres de Haute Normandie
développées sur limons de plateau. Compte tenwljestifs de mon travail, les placettes d’étude

choisies devaient différer entre elles par l'ocdiqma du sol et présenter des caractéristiques
pédoclimatiques proches. La maitrise totale ddamdeurs (par exemple édaphiques ou historiques)
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pouvant interférer avec l'organisation et le fommtiement de linterface sol-végétation n'est
évidemment pas réaliste dans une étirdesitu. Nous avons donc cherché a minimiser leur
incidence en nous assurant de la similitude desetits d’étude en ce qui concerne les conditions
stationnelles (climat, position topographique, épailr de limons et type de sol). De plus, pour
chacun des systemes, I'historique des parcellessieBoest connu. Les parcelles forestiéres ont
toutes été sélectionnées dans la Forét Domanialtawy de fagon a reconstituer une

chronoséquence forestiere (parcelles de 30 a 26 ams parcelles agricoles appartiennent a
I'exploitation du Lycée d’Enseignement Général eéthinique Agricole (LEGTA) d’Yvetot, situé en

Pays de Caux (département 76, région Haute-Norreandi

[.2.2. Présentation des sites et des parcelles

.2.2.1.  Situation pédoclimatique

Le climat de la zone d’étude est tempéré océaniaues; une pluviométrie élevée (800 a 900 mm
par an) répartie de facon homogene tout au longjadeée. Les matériaux limoneux d'origine
eolienne (i.e. loess) constituent la formation ggmjue superficielle majeure par leur épaisseur et
leur continuité dans le pays de Caux et sur sa enarggntale (Forét Domaniale d’Eawy). lls
reposent sur des matériaux d'altération de typeeagilex. Ces matériaux limoneux de plus de 1m
d'épaisseur sont non carbonatés, pauvres en Glesaet présentent une texture relativement
homogene: 10 a 20 % d'argile et 10 a 40 % de séBtéthes, 1984). Ces sols possedent de fortes
potentialités agronomiques, mais présentent unedgraensibilité aux phénomenes de battance et
d'érosion. Il existe cependant une hétérogénéitaldodes profils de sols en relation avec les
variations d’épaisseur de limons et/ou l'apparitiplus ou moins marquée de phénomenes

d’hydromorphie.

Principales foréts domaniales

Figure 1.5 : Répartition des massifs forestiers en Haute-Mnie.
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I.2.2.2.  Parcelles de la forét Domaniale d’Eawy

La Forét Domaniale d’Eawy est située dans le netdie Pays de Caux (Figure 1.5). Propriété des
Ducs de Normandie jusqu’en 1200, elle appartienigauite a la Couronne de France excepté de
1415 a 1443, durant I'occupation de la Normandiel@a Anglais, ou elle est en possession de la
famille Douglas (Figure 1.6). En 1789, elle obtieun statut actuel de forét domaniale. C’est au
début du XIX™ siecle, avec la création de I'école de Nancy, l@seconversions de taillis sous
futaie en futaie se multipliérent (Boullard, 199&n 1830, la forét réguliére selon la méthode
Duchaufour (révolution de 150 ans et amélioratienpdriode 20 ans) et la priorité faite au hétre
(ONF, 1948, 1989) sont instaurées dans le mads#wdy.

Figure 1.6 Forét d’'Eawy aux 1" et 18™ siécles (Cassini de Thury, 1759). Les contourtaderét ont peu changés
depuis le 18™siécle.

Les foréts de Haute-Normandie couvrent actuellen2@m 136 ha, soit 18,4% de la superficie
régionale (figure 1.5). Du point de vue de la piéf#, elles sont globalement représentatives des
foréts francaises avec trois-quarts de foréts psvét un quart de foréts publiques. Le type de
peuplement le plus largement représenté est lengeltutaie feuillue/taillis avec 125 000 ha soit
57% de la surface totale. Cependant, les futaidgtte, d’'une surface de 35 330 ha, correspondent
au type de peuplement dominant dans les foréts niaiea (58%) (M.A.P., 1999).

La forét d’Eawy a été choisie car (1) elle présamtetventail de parcelles d’age différent (jusqu’a
200 ans), (2) la gestion des parcelles se confari@enorme normande du hétre, (3) les parcelles
sont toutes situées sur des sols issus de limofisngo(i.e. loess). Les quinze parcelles
sélectionnées font partie du jeu de vingt parcétadiées par M. Aubert lors de sa these dédiae a |
biodiversité végétale et fonctionnement de I'épisolhumifere (Aubert, 2003). La distance entre
ces parcelles est faible (moins de 7 km entredes garcelles les plus éloignées).

Chaque parcelle sélectionnée présente une épaidselimon supérieure a 80 cm. Le sol de la
plupart des parcelles présente quelques signesirdimprphie (2 a 15% de la surface visible). La
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profondeur moyenne d’apparition de ces traces ddwdrphie est 50,3 + 0,3 cm. Dans la parcelle
utilisée par M. Aubert pour I'analyse de la varigdistationnelle de I'épisolum humifére (parcelle
466), I'horizon E (2,5-40 cm) a une texture moyet®5% d’argile, 69,5% de limons et 17% de
sables) (Jamagnes, 1967) qui peut étre définie hmon moyen. Les sols de toutes les parcelles
sélectionnées sont des NEO-LUVISOLS ou des LUVISQAEES, 1995)

Les parcelles sélectionnées sont gerées en futagedieres mono-spécifiques de hétre, selon la
norme normande d’exploitation (Lanier, 1994). Larsge nouvelle génération de hétre apparait,
un cloisonnement d’organisation est réalisé. Cest ensemble de lignes d’acces, souvent
rectilignes, paralléles et équidistantes. Le peuplg cloisonné comporte ainsi en moyenne un
kilomeétre de lignes de 1,2m de largeur a I'hect&dintérieur des bandes ainsi délimitées, les
opérations de dégagements des semis et fourrés |euiettoiement dans les gaulis (10-30 ans).
Dans certains cas, des pesticides chimiques (gbgtbp fosamine ammonium ou asulame) sont
employeés pour lutter contre la prolifération d’herbes qui pourraient mettre en péril la survie des
jeunes pousses de hétre (par exemple, la roncestfoligéres). Ce cloisonnement est ensuite
entretenu et permet au stade des éclaircies deerdpsg « tiges d’avenir » susceptibles de pasicip
au peuplement final. D’'une fagon générale, il $Jagn partant de 8000-10000 tiges a I'hectare a
10-15 ans de réduire la population totale a 350B4flges a 30-40 ans. Les nettoiements qui
interviennent lors du stade gaulis sélectionnerst 4etiges d’avenir », qu’elles soient déja
dominantes dans le peuplement ou « oppressees sdgsaindividus de moindre qualité. Ce
traitement est important car a partir de 50 an$jdearchie au sein du peuplement est immuable,
guelles que soient les interventions ultérieures dibre « oppresseé » jusque la ne se développera
pas de facon intéressante si le ou les « oppressaant coupés tardivement).

A 90 ans, le peuplement compte en moyenne 300-B@3 & I'hectare, soit par élimination
naturelle soit par prélevement sous forme de codfgetaircie et d’hygiene. Ces coupes consistent
a rechercher, au sein des «tiges d'avenir » pe&tsgnnées 80-120 tiges pour former le
peuplement optimal d’exploitation. Les caractéezherchés sont :

- une vigueur satisfaisante et I'absence de ta@srches basses, chancres, mauvais élagage,
pourriture, etc),

- la présence de criteres qualitatifs (rectitudefiah, faible conicité, branches fines a insertion
horizontale, etc),

- espacement aussi régulier que possible entfétespour obtenir une distance moyenne d’environ
9-10 m avec une fourchette d’espacement de 7-12 m.

Les éclaircies suivantes sont des coupes d’hygéme récolte qui consistent en (i) I'enlévement

des arbres dépérissants, tarés ou mal conforng&nant la croissance des arbres de bonne qualité

et (ii) la récolte des arbres a cime étriquée. plexation du peuplement « objectif » se fait atipar
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de 100 ans et se poursuit pendant la préparatigmedplement a la régénération (a partir de 150
ans). Si la régénération artificielle (coupe dedinrotation et plantation de semis) était la nofae
tendance actuelle est a la régénération naturelleaturelle assistée. Il s’agit de sélectionner les
individus présentant les phénotypes les plus issams et de les conserver. Lors d’'une coupe
d’ensemencement, juste prés une fainée importénteeuplement est encore éclairci. La coupe
définitive intervient 10-15 apres la coupe d’enseceenent.

1.2.2.3.  Parcelles du Lycée Agricole d’Yvetot

Détaché de 'lhommage au Duc de Normandie, le bdiNgetot fut érigé, de 1370 a 1392, en
principauté relevant du Roi de France. La prospéii la ville était liée a un commerce tres
développé dés le X\AT®siécle et & des filatures de coton en plein eapo¥s 1794. Au XIX™
siecle, la ville développe l'industrie du cotonatijuement rasée en 1940, la ville est reconstetite
reprend de I'ampleur au milieu du X¥siécle avec le développement de I'agriculture muelela
surface agricole utile (SAU) représente 56% daitéase du territoire francais et 91% (8 229 ha) de
la surface du canton d’Yvetot. Environ 60% de ldJSde ce canton est dédié aux grandes cultures

(céréalieres ou industrielles) et 27% sont degipgai

Ce site a été choisi car (1) il présente un éviedtaiparcelles en rotation de culture, en rotation
culture/prairie ou en prairie permanente, certagieatre elles ont été cultivées pendant plusieurs
années et sont actuellement en cours de conveesiorotation culture/prairie, (2) I'historique
cultural des parcelles est bien maitrisé sur uméedde 20 ans, (3) les parcelles sont toutes située
sur des sols issus de limons éoliens (i.e. lo€d¥)la distance entre les parcelles est faible. Six
parcelles d’historique cultural connu (Annexes Rebnt été retenues sur I'exploitation du lycée
agricole:

- une parcelle en culture continue avec labour entionnel a été considérée comme référence

grande culture intensive (RC);

- une parcelle en prairie permanente (PP), imptaeté1968, a été considérée comme référence non
labourée et a couverture permanente ;
- quatre parcelles alternant prairies et cultutegu® nous avons classées en 2 catégories pour

rendre compte de différences d’historique paraeliai

- deux parcelles de « prairies temporaires » (RTaatérisées par des alternances de mise en
culture pendant 2 années (rotation mais/blé) synaie4 a 8 ans de mise en prairie (lll et
IV selon l'assolement);

- deux parcelles de « prairies de restaurationR®) (aractérisées par l'implantation d'une

prairie aprés un précédent d'au moins 8 annéeslileec(l et Il selon lI'assolement).

Une caractérisation pédologique basée sur une appnmorphologique classique nous a permis
d'appréhender la variabilité des sols a I'échedleegllaire (i.e. épaisseur de limons, hydromorphie)
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et de vérifier 'hnomogénéité de la couverture pédmue (Blanchard, 2001). Les principales

conclusions mettent en avant la distinction entre :

- les NEOLUVISOL-LUVISOL (AFES, 1995) issus de lim®épais (> 100 cm) non hydromorphe
des 5 parcelles localisées en position de plajgaadlles |, II, 11, IV et RC) ;

- un NEOLUVISOL issu de limons peu épais (i.e. 586G cm) sur argile a silex légérement
hydromorphe de la parcelle localisée en rebordategu (parcelle en PP).

Cependant, les caractéristiques des horizons stiprf(0-30 cm) de I'ensemble des parcelles sont
proches. La texture moyenne (15% d'argiles, 65%mens, 20% de sables) peut ainsi étre définie
comme limon moyen sableux ou limon a limon sabtgplanx (Jamagnes, 1967) : les teneurs en
argile varient de 13% (parcelle RC) a 15% (pardemy.

En conclusion, les parcelles |, 1I, lll, IV et ROmd situées sur des sols lessivés issus de limons
épais non hydromorphes. La PP est quant a elléidéeasur un sol de limons moins épais et plus
hydromorphe du fait de sa localisation en bordwepldteau. Cependant, il est tres difficile voire
impossible de trouver un exploitant qui maintienne prairie permanente sur un sol lessive issu de
limons épais non hydromorphe depuis 1968 du faitadforte productivité de ces sols. On peut
donc considérer pour la suite que cette PP coaeaitituchoix pertinent de référence non labourée et
a couverture permanente dans le cadre du dispd¥tretot compte tenu de sa proximité avec les

autres parcelles et de sa gestion réalisée pagrieenexploitant.

La référence culture (RC) est gérée de maniérasite (labour, fertilisation). Elle est implantée e
blé en alternance avec du mais, du lin ou de ketase. La référence prairie permanente (PP) est
implantée en prairie depuis 1968, sans rotationcaltures ; elle est paturée. Les prairies du
dispositif (PT et PR) sont paturées et fauchédsnSa typologie établie par Arrouags al (2002)

en croissant nature de la prairie et degré d'iffteason, il est possible de rattacher ces praiaex
prairies intensifiées & dominante de graminée ¢nrgge (> 1,5 UGB.HY. Ce rattachement est

justifié par les caractéristiques de gestion dasips suivantes.

Les prairies sont implantées a l'automne afin teévun désherbage en période de végétation.
Avant I'ensemencement, un apport de fumier (50% hait 125 kg ha de BOs organique, 350 kg
ha' de KO organique, et 125 kg hal’N organique) est enfoui & I'aide d'un néo-déaiewr dans

les 5 premiers centimétres du sol. La préparatioisal s’effectue ensuite fin aolt par le passage
successif de la charrue et de la herse rotativdaPauite, la semence (mélange tréfle blanc, rag g
anglais, fétuque élevée et fléole; dose : 21 Kk§ lest placée dans le premier centimétre par le
passage du combiné herse alternative/semoir. laesgsr ne sont pas conduites dans I'objectif de
pérenniser le mélange graminée-légumineuse cebguitiha une préedominance des graminées dans

les prairies les plus agées.

Une fois la prairie implantée, les seules interigrst sont liées a la fertilisation azotée. La dose

24



Etat des connaissances et sites d’'études

minérale totale est de 180 U d'N*han?, fractionnée en 3 apports équitables de 60 U &N h
(courant février, courant mai et fin juin). Le p&ge des prairies ne concerne que la production
laitiere de l'exploitation (70 % de Prime Holsteir0 % de Normandes). Le chargement des
prairies varie de 2 a 5 UGB (Unité Gros Bovin) pactare selon la saison, pour une moyenne de 3
UGB hal. Les vaches sont mises & I'herbe & partir de msneaec une durée de paturage
progressive (3 heures par jour jusqu’a 3 jourssriiit avril/début mai). Le temps de repos pour une
parcelle est de 2 a 5 semaines selon la poussibd:Hees vaches sont mises en stabulation dés mi-
septembre mais continuent de paturer I'aprés-maédidant un mois. Apres 4 a 9 ans, les prairies
sont retournées afin de préparer l'implantatiomel'aulture de mais qui sera ensuite suivi par
I'implantation d'une culture de blé nécessitantetgant un labour de préparation du sol avant
ensemencement. Lors d'une rotation culture-praioimplete, une parcelle subit donc au total 3
labours de préparation (1 pour la culture de madispour la culture de blé et 1 avant

I'ensemencement de la prairie).
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ll. Relation entre la diversité des macro-détritivaes et la dynamique
des matieres organiques du sol d'une hétraie geéréen futaie
réguliere; le cas des sols de la rotation forestied'Eawy.
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Ce chapitre est divisé en 5 parties. La premiémtiepdll.1.1) décrit la diversité des macro-
détritivores du sol et les facteurs contrélanttfaicdure de leurs communautés dans 15 parcelles
représentant une rotation de futaie mono-spécifipibétre en forét domaniale d’Eawy. Les stocks
de C et la dynamique de la MOS de cette méme ootatint décrits dans la seconde partie (1.1.2).
La troisieme et la quatrieme partie présententdsaltats d’expérimentations en microcosmes dont
I'objectif est d'étudier I'effet spécifique de 8mxes de macro-invertébrés détritivores (I1.2.1) et
I'effet de la diversité d’assemblages expérimentdex4 de ces espéces sur la biodégradation des
feuilles de hétre (11.2.2). Enfin, la cinquieme fEarésume les résultats obtenus dans les approches
empiriques et expérimentales.

[I.1. Diversité des macro-détritivores et dynamiquede la MOS, études au
terrain

[I.L1.1.Les assemblages de macro-invertébrés igénes des sols d'une
rotation forestiére gérée en futaie réguliere deshé

Soil detritivore macro-invertebrate assemblagesaighout a managed beech rotation
Mickaél Hedde, Michaél Aubert, Fabrice Bureau, ReeMargerie, Thibaud Decaéns
Annals of forest Science, in press

[1.1.1.1. Introduction

Soil invertebrates are recognized as having a tugbtional importance in soil processes and being
responsible for the provision of ecosystem goodsl @&ervices such as organic matter
decomposition, water cycling or primary producinitavelle and Spain, 2001). These organisms
are highly sensitive to natural disturbances andhdw practices (Lavelle and Spain, 2001).
Inadequate land use may dramatically decrease tbeal of activity and/or their community
diversity, leading in some extreme cases to mapdrdysfunctioning and ecosystem degradation
(Chauvelet al, 2000). In forest ecosystems, soil detritivores @nsidered an important group of
organisms, involved in the comminution of fresh diéeaves and the stimulation of decomposer
microflora, with consecutive impacts on organic teatmineralisation and humic epipedon

functioning (Ponget al, 1998).

Based on observations in semi-natural forests (€ehgl, 1998) described the natural silvigenetic
cycle as a two-step trajectory shifting from (i) antotrophic functional phase toward (ii) a

heterotrophic one which markedly influences theilaldity of nutrients. In terms of ecosystem

functioning, the autotrophic phase is characteridgd a great influence of tree activity

(photosynthesis, nutrient absorption) leading ® dlccumulation of organic matter on the forest
floor (i.e. development of moder humus forms). The heterotcophase is characterized by an
increase in soil-dwelling macro-invertebrate atyivivhich promotes the rapid disappearance of
fresh litter (.e. developmentof mull humus forms). In mountain semi-natural sprdiceests,
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parallel changes occur in vegetation, humus pofded soil fauna communities (Bernier and
Ponge, 1993; Bernier and Ponge, 19@4g,in young stands, soil macro-invertebrate commusiitie
are dominated by epigeous taxa (many species oflmose and millipedes) while old stands host
numerous populations of earthworms. In the beetbgral biological reserve of Fontainebleau
forest (France), (Arpiret al, 1998) described similar patterns and showed ssom@al changes in
humus, earthworm, nematode and vegetation comraaras the result of forest dynamics.

The recent awareness of a global biodiversity £risas underscored the urgent necessity of
maintaining ecosystem integrity and functioning affklin, 1993). In forest ecosystems the
conservation of biological diversity has been idfead as a major goal of sustainable silvicultural
management (Lindenmayer, 2000). Intensively manégessts €.g. planted, mono-specific, even-
aged) are interesting models where vertical sttatibn of vegetation and tree composition are
reduced to their simplest expression, making thdmoutthe most simplified forest. In such
systems, much attention has been paid to plant eontyndiversity (Bengtssoat al, 2000; Aubert

et al, 2003a), and most works on soil detritivore ingbrates in forest ecosystems were description
of species composition (David, 1987; David, 1988arjuartet al, 1995) or comparative studies
of communities across humus types (Arptral, 1986; Schaefer et Schauermann, 1990; Scheu and
Falca, 1999). To date, only few authors addressedessional pathways during forest rotation
(Deleporte, 2001; Sohlenius, 2002; Chauvat, 2004).

Hence, to identify sustainable management pragtitels now urgent to understand how soill
invertebrate communities are assembled and howiespassemblage diversity responds to human
activities in intensively managed forests. In th@ntext, the present paper aims at describing
community patterns of detritivore macro-invertebsa(earthworms, woodlice and diplopods) in an
even-aged beech forest rotation developed on |lamhyOur research hypothesis was that changes
in detritivore community occur and reflect the ecteel shift from autotrophic to heterotrophic
functional phases. We addressed several aspectsrohunity ecology: (i) patterns of variation in
density and biomass, (ii) several dimensions of roomity diversity (structure, composition and
organization) and (iii) relationships between specand environmental factors throughout this

silvicultural cycle.
[1.L1.1.2. Material and methods

11.1.1.2.a. Study sites

The study was carried out in even-aged pure betids of the “Forét Domaniale d’Eawy”
(Haute-Normandie, France). The climate is tempeoatanic with a mean annual temperature of
+10 °C and a mean annual precipitation of 800 mnétties, 1984). All stands were located on a
plateau with more than 80 cm of loess as parenénmaht Soils are LUVISOLS, according to the
“Référentiel pédologique” (AFES, 1995) and equinal® LUVISOLS in the world reference base
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(FAO, 1998). Stands were managed by the Frenctstfgreervice (ONF), essentially for beech
timber harvesting.

Table II.1 Description of the fifteen selected stands rectuistg a silvicultural rotation by the
SFTS procedure.

stggrs)ge Last cut year (mw](:{?gnlégtf‘gks%) Silvicultural phase

28 1997 127.3 First thinning
28 1998 191.8 First thinning
30 1996 235.1 First thinning
61 1997 105.0 Refining

61 1997 112.6 Refining

65 1998 128.4 Refining

118 1998 138.7 Amelioration
127 1995 149.0 Amelioration
136 1995 162.4 Amelioration
147 1993 167.7 Amelioration
177 1996 255.3 Regeneration
179 1991 93.4 Regeneration
182 1998 127.1 Regeneration
197 1997 193.6 Regeneration
197 1997 115.8 Regeneration

In order to represent all phases of a silvicultwwgtle, we used a space-for-time substitution
procedure. Fifteen stands were chosen encompassendgollowing silvicultural phases: first
thinning, refining, amelioration and regeneratidialfle 1.1, mean ages are 29, 63, 132, and 186
years, respectively). The number of plot replicades beech growth phase ranged from 3 to 5 and
was a function of the specific duration of eachgeh@ able 11.1). This set of stands was assumed to
reconstitute the theoretical chronosequence thatacterises a silvicultural cycle in the Eawy
forest. The silvicultural phase was described hyh@st, 2003).

11.1.1.2.b. Macro-invertebrate sampling

In April 2003, three samples were taken in eachctetl stand. Sampling points were 10 m apart
from each other, and were located away from vehraleks and as far as possible from tree trunks
to avoid any acidification due to organic mattecwanulation (Beniaminoet al, 1991). The
macrofauna was sampled at each point on a 1 m2taeeenethodology comprised a combination of
hand sorting and chemical extraction:

1) First, the holorganic layer was removed and ginbto the laboratory to extract invertebrates by

hand sorting after washing;

2) Then, 30 | of 4%. formaldehyde were applied te fame area at the rate of 10 | every 15 min
(Decaénst al, 2003).
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3) Afterwards, a soil monolith of 25x25x30 cm wasgdout in the middle of the area and hand
sorted in the field. This was done to sample sgeaiendividuals less sensitive to formaldehyde
and to calibrate the density and biomass datacéseary (Makeschin, 1997).

All extracted invertebrates were stored in 4% fddehyde. Lumbricida, Isopoda and Diplopoda
were identified to species level (Bouché, 1972; Bege, 1981; Hopkins, 1991). Invertebrates were
counted and weighed to calculate species dengitypemmass at each sampling point. In this paper,
litter invertebrates will refer to individuals saleg@ in holorganic layers and soil invertebrates to
those found in the organo-mineral layer.

11.1.1.2.c. Descriptive variables of community

For each silvicultural phase, we calculated meansitle biomass and structural, compositional and

organizational diversity indices. This enabled asptovide a model of variation pattern and to

identify the main mechanisms of species co-exig¢hmughout the silvicultural rotation (Balent,

1991; Alard and Poudevigne, 2000). Four indicediagrsity were calculated for each silvicultural

phase:

1) SR, the mean species richness per samplehé.eéan number of species identified per sampled
area (Palmer, 1990)

2) J', the mean Shannon Evenness index, a strlichutax which reflects the species dominance
level (Smith and Wilson, 1996):
J'= H
H .max

3) WPS, the mean Within-Phase Similarity, a measfireompositional diversity which estimates
pairwise similarity among all records of a silvitubl phase. It was computed using the
Sgrensen index (Sgrensen, 1948)

: -2
Sgrensemdex= %20+ a+b)

where a is the number of species found in sample the number of species found in sample B
and c the number of species that occur in both ksmmp

4) FD, the conditional variance of records on tinst two axes of Correspondence Analysis, see
details in the statistical analysis section (Chiessal, 1982; Thioulouse and Chessel, 1992):

FD =3 p,ufC. () - 100

where pj/i is the conditional relative frequencysample i for species j, Lk(c) (i) the sample
ordination on gradient by averaging, Ck(j) the speoordination on gradient by weighted
averaging. It assesses the degree of communitynizagaon by measuring species dispersion
along correspondence analysis axes and thus sefleetcoherence of species assemblages with
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reference to ecological gradients. As an examplgh HD values indicate high species

dispersion along the ecological gradient, i.e. émelogical coherence of species assemblages.

Table 11.2 : coding for the fourteen environmental variableslseco-inertia analysis

Environmental variable Code Environmental variable Code
Total humus depth Humusd Total humus weight Humusw
Minimum OL depth minLd Beechnut weight BNw
Maximum OL depth maxLd Beech leaves litter weight LwB
[OL])/[total humus]depth ratio %Ld Deadwood weight Wy
Minimum OF+OH depth maxFHd Herbaceous layer litteight  HLw
Maximum OF+OH depth minFHd Herbaceous layer biomass HLb
[OF+OH]/[total humus]depth ratio %FHd Soil pH SpHi
11.1.1.2.d. Description of environmental variables

Humus was described according to the French nomemel at each sampling point before
invertebrate extraction (AFES 1998). We thus dgtished mull (mesomull + oligomull), moder
(eumoder + dysmoder) and intermediate mutider forms (dysmull + hemimoder). Fourteen
parameters were also described at each point aed as environmental variables (Table I1.2).
Herbaceous vegetation biomass was sampled on luathajs, oven-dried (40°C) and weighed.
Four soil cores (5 cm depth, 10 cm diameter) warepded on the corners of the square meter and
used to assess soil pH (1:2.5 soil/lliquid mixturiter litter-invertebrate sampling by washing-
sieving in the laboratory, remaining litter compotse (beechnuts, herbaceous litter, beech litter,
dead wood) were separated, oven-dried at 40°C aighed.

l1.1.1.2.e. Statistical analyses

Mean differences in density, biomass and divergigre tested using Tukey (HSD) test at the
significant level of p = 0.05. Prior to analysista normality was tested using the Wilk-Shapirt tes
at the significance level of p = 0.05 and a lodpmiic transformation was used to homogenize

variances if necessary. These analyses were patomith R Software (R Development Core
Team, 2004).

Density data were analysed by Correspondence Asaf(3A) to identify community gradients
(Chesselet al, 1982; Thioulouse and Chessel, 1992). Speciesrmegun less than 3% of the
sampling points were removed from the data sethesdinal matrix consisted of 45 lines (sampling
points) and 14 columns (identified species retaiadigr matrix screening). 'Species habitat
amplitudes’,i.e. the dispersion of records in which the consideseecies occurs, were calculated
for each species on each interpretable CA axis .

A co-inertia analysis, ColA (Dolédec and ChesséR4), was performed to explore co-variation
patterns between community and environmental dadia statistical tool is described as the best
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way to couple two data tables (records x speciésraoords x environmental variables) (Dolédec
and Chessel, 1994). Environmental data were prelyioanalysed with a principal component
analysis (PCA) of a matrix containing 45 lines [gding points] x 14 columns [environmental
variables]. The co-inertia analysis was then runtibe CA of faunal data and the PCA of
environmental variables to (i) isolate new axedath multidimensional spaces and (ii) create a
factorial plane which distorts as little as possitiie structure of each initial data set and esable
their simultaneous ordination. The ColA was vakdhby a Monte-Carlo permutation test (n=1000,
p<0.05). Multivariate analyses and correspondirgrtshwere performed using ade4 package for R

(R Development Core Team, 2004; Thiouloesal, 2004).

Table 11.3: List of detritivore macro-invertebrate speciesiiifeed in the Eawy Forest rotation and their cepending

code.

Phylogenic group List of taxa Code

Oligochaeta Dendrodrilus rubidugSavigny, 1826) Drub

(Lumbricidae) .
Dendrobaena octaedrgsavigny, 1826) Doct
Lumbricus rubelludoffmeister, 1843 Lrub
Lumbricus eiseniLevinsen, 1884 Leis
Lumbricus castaneu$Savigny, 1826) Lcas
Octolasium cyaneurfSavigny, 1826) Ocya

Isopoda Trichoniscus pusilluBrandt , 1883 Tpus
Oniscus asellukinnaeus, 1758 Oase
Philoscia muscoruniScopoli, 1763) Pmus
Porcellio scabel atreille, 1804 Psca
Porcellio dilatatusBrandt , 1833 Pdil
Trachelipus rathke{Brandt , 1833) Trat

Diplopoda Glomeris marginatgVilliers, 1789) Gmar
Chordeuma sylvestr@.L. Koch, 1847 Csyl
Polydesmusp Latreille, 1802 Poly
lulus scandinaviutatzel, 1884 Isca
Tachypodoiulus albipeC.L. Koch, 1838) Talb
Cylindroiulus latestriatugCurtis, 1844) Clate
Cylindroiulus nitidusvVerhoeff, 1891 Cnit

11.L1.1.3. Results
11.1.1.3.a. Density and biomass patterns

A total of 19 species belonging to the investigageoups of detritivore macro-invertebrates were
found in the whole sample set, including 6 eartmo8 woodlouse and 7 millipede species (Table
11.3). Six species were sampled only in holorgalaigers . pusillus T. rathkej P. scaber C.
latestriatus C. nitidus and T. albipe3. No anecic earthworm species were sampled inethes
superficial layers and only one individual of endimgearthworm specie®( cyaneumnwas found.
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All other species were found in both holorganic ardano-mineral layers. Total density and
biomass did not present significant differencesviben silvicultural phases. Density and biomass of
litter-dwelling communities significantly decreas&om first thinning (Ft) to regeneration (RQ)
stages (Figure I1.1). Density and biomass of saé&ing communities (i.e. invertebrates sampled
in organo-mineral layers) remained constant througtthe rotation. Density and biomass were
significantly higher for litter-dwelling than forog-dwelling species in Ft and Rf phases while no
differences were found in Rg phase (Figure I1.1).
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Figure I1.1: Mean values of community descriptors (bars aradstal deviations) for total, litter- and soil-dved
detritivore macro-invertebrate assemblages at s#wlultural phase. Different letters indicate rafgcant differences
at p<0.05 (Tukey HSD test) between silviculturalgsts. Asterisks indicate statistical differencewvben soil- and
holorganic layer-dwelling species assemblagesét significant, * p<0.05, ** p<0.01, ** p<0.001)
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11.1.1.3.b. Diversity patterns

Except forD. octaedrawhich was not present in the amelioration phakepacies occurred at all
silvicultural stages. This indicates that there wes species turn-over throughout the studied
rotation. MearSRof total and litter communities were lower in Rigage when compared to other
phases while no significant changes were obsergeddil-inhabiting invertebrates (Figure I1.1).
Except for the regeneration phase, me&xR was also significantly higher for litter-dwelling
invertebrates than for soil-dwelling invertebrateleanJ’ was very high (> 0.80) and did not differ
between silvicultural phases whatever the layersiclamed (Figure I1.1) although it was higher in
litter than in soil communities in refining and droetion phases. MeawPSof the total litter-
dwelling communities was higher in Rf stage anddow Rg stage, while it remained constant for
soil-dwelling invertebrates (Figure 11.1). It wals@ higher for litter-dwelling than for soil-dwetllg
species in first thinning and refining phases (Fegli1). The organizational dimension of diversity
measured by the me&D of each phase, significantly increased from Ft Rhdo Rg along CAL.
No differences appeared between stagesfbon CA2 (Figure I1.1).

11.1.1.3.c. Correspondence Analysis on total deftite invertebrate densities

The first two axes of CA accounted for 48.4% of thial variance, with 29.5% and 18.9% for the
first (CAl) and the second axis (CA2), respectivélye next axes displayed small eigenvalues and
were not considered for the interpretation (Figuga).

CALl ordinate sampling points according to a gradieym Ft to Rg stands (Figure 11.2b). Sampling
points with negative scores on CA1 were mainly mudider and moder humus whilst those with
positive scores were dominated by mull humus (Tdble Species ordination and species ‘habitat
amplitudes’ opposed: (a) a group of species witlatiee scoresi.e. P. muscorumG. marginata
and|l. scandinaviug to (b) two species with high positive scores. (L. eiseniandD. octaedra
(Figures 11.2c and 11.2d). Most of the other tagag(C. sylvestreO. asellusD. rubidug were close

to the origin, meaning that their contribution listaxis was low (Figure Il.2c and 11.2d). This &xi
was interpreted as the response of macro-inveteebrammunities to the gradient of forest
maturation.

Table 11.4: Percentage of mull, mull-moder and moder humus $amygroups of points defined by their coordinaias

the two first CA axes

Points with: Mull (%) Mull-moder (%) Moder (%)
Positive score on CA1 154 46.2 38.5
Negative score on CAL 73.7 10.5 15.8
Positive score on CA2 25.0 25.0 50.0
Negative score on CA2 57.1 38.1 4.2

34



11.1.2. Communautés de macro-détritivores en fdigawy

Sampling point ordination along CA2 did not foll@simple and easily interpretable scheme as for
CALl. Instead, samples with positive and negativadioates on this axis were found in all of the
four silvicultural stages of the study (Figure lH)2 Sampling points with negative values on CA2
were mainly mull humus while those with positivdues were preferentially moder humus (Table
I1.4). Species ordination and species ‘habitat dtonge’ opposed 3 earthworms species with high
negative valuesL( rubellus L. eiseniand D. octaedrd to other species with low positive or
negative coordinates, while. castaneusand |. scandinaviushad intermediate negative scores
(Figure 11.2c and 11.2d). This axis was assumedetfitect the effect of humus spatial variability on
the presence of some earthworms species.
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Figure 11.2: Results of Correspondence Analysis carried outhenmatrix of detritivore macrofauna density (first
factorial plane): (a) eigenvalue diagram; (b) sitdination with representation of the barycentasefach silvicultural

phase; (c) species ordination; (d) species ‘hahitgtlitude’ on the first two axis of the CA. Codifag species is given
in table 11.3.

11.1.1.3.d. Species-environment relationships

The first two axes of the ColA (ColAl and ColA2fcaunted for 60.6% and 18.1% of the total co-
variance, respectively (Figure 11.3a). The firsesyof both CA and PCA were highly correlated to
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the first ColAl while the second ones were oppase@olA2 .

ColAl was interpreted as the effect of forest agi@n environmental parameters and detritivore
macro-invertebrate communities. It opposed deadweeidht, beech litter weight and total humus
depth and weight to herbaceous layer biomass die iveight, soil pH and beechnut weight
(Figure 11.3b). Species such & muscorumG. marginata |I. scandinaviushad strong negative
contribution to this axis while most other speaiksplayed low positive or negative coordinates
(Figure 11.3c).

ColA2 was identified as the result of humus spatalability. Minimum and maximum OL depth,
total humus depth and OL/total humus depth raticewspposed to total and beech litter weight,
minimum OF+OH depth and OF+OH/total humus deptio rdigure 11.3b). This axis opposed the
woodliceP. muscorun{negative score) to a group of species with pasisigores, mainliz. eisenj

T. albipes G. marginataandD. octaedra(Figure 11.3c).
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Figure 11.3: Results of Co-Inertia Analysis between density amdironmental data sets (first factorial plang) (
eigenvalue diagram; (b) environmental variable riigtion ; (c) species distribution. Coding for @enmental
variables is given is table 11.2, coding for spsdgiven in table 11.3.

1.1.1.4. Discussion

11.1.1.4.a. Invertebrate-environment relationships

Multivariate analysis highlights the impact of fetestand ageing through modifications in the
vertical and horizontal distribution of the resascof soil fauna (Auberet al, 2003b).
Management practices may result in high environalemariability throughe.g. local use of
pesticides, canopy opening or soil disturbancelé&Bahl 2000). Local natural events such as storms
may also be of importance (Falinski, 1986). Couploorrespondence analysis with the co-inertia
interpretation allows us to discriminate three g®uof species with specific environmental
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requirements:

1) The millipede<C. sylvestreC. latestriatusand Polydesmus spthe isopoddsl. pusillusandO.
asellusand the earthworr®. rubidusdominated in young stands. These species wereiatsh
with deep OF+OH layers and abundant deadwood aechldeaf mass (Figure 11.3). They were
preferentially found in moder humus with moist, k@md buffered microclimates (Blower,
1955; Vandel, 1960), which dominated Eawy’s closadepy stands (Table I1.3).

2) The millipedes. scandinaviusT. albipesandG. marginataand the woodlouse. muscoruntad
the highest relative densities in old stands dotechdy mull humus and were linked to high
herbaceous biomass and litter weight even thoughketlspecies differ in horizon preference.
While P. muscorummeeded the development of OF layers,ntarginataandl. scandinavius
appeared to prefer mull-like humus (high OL/totapth ratio). These latter species are
characterized by their ability to roll up and/or tourrow and by their exoskeleton
impermeability, which confer them a high resistarioedry conditions. They are therefore
particularly adapted to mull-like conditions witbwer litter thickness, higher light intensity and
higher soil dryness (Edney, 1954; Blower, 1955).

3) The earthwormk. eiseniandD. octaedrawere opposed to other detritivore species. Thig lnea
due to their strong preference for mull-like humvith deep OL layer whatever the silvicultural
phase. On the other hand, castaneusand L. rubellus presented weak relationships with
environmental variables, even though they wereepeetially located in mull-like conditions.

1.1.1.4.b. Factors that control detritivore invetirate communities

The lack of change in species composition througkioel Eawy rotation may reflect the combined
effect of some silvicultural practices which maywéalramatic impacts on burrowing earthworms,
e.g the mono-culture of a soil-acidifying tree spscien acidic soil, or the superficial tillage
sometimes used to assist natural regenerationaf@a000). Moreover, there was a lack of pioneer
and post-pioneer tree species (&glix sp, Betula sp. Carpinus betulusat the junction between
old and new beech generations (Aubefrtal, 2003a). These litter-improving species favourably
influence the quality of resources for detritivanwertebrates (Augustet al, 1998). Hence, the
composition of detritivore macro-invertebrate asskxges of Eawy forest rotation may be
explained by a few habitat constraints linked t@$b management.

On the other hand, the species richness was lowgparted by several authors in Western
European forests (Table 11.2). The species numbbpoth woodlice and litter-dwelling earthworms
is roughly aboutc.a. 4-5 species, while soil-dwelling earthworm andlipélde species richness
appears to be more variable. Species richnessationt in epigeic earthworm and woodlice
suggests non-linear relationships between local gibnal richness, a trend which is rarely

observed in natural communities where local ricknssusually determined by the size of the
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regional pool. This suggests that competition nemyce the number of coexisting species (Caley et
Schluter, 1997; Weiher and Keddy, 1999). More netes&s now needed to define how external
factors and species interactions account for theemied community patterns. This will require
larger data sets and the use of relevant stafistioks like e.g. null model analysis.

Table 11.5: species richness of earthworms (litter- and swiélting), woodlice and millipedes in different west
European forests.

Species richness

Forest, Parent

Main tree  Litter- Soil-
Country rock Authors Management species dwelling dwelling Isopoda Diplopoda
earthworm earthworm
Ardennes, | . (Ponge and . ) i
Bel Limestone Delhaye, 1995) Semi-natural Beech 5 5
Ardennes, | . (Branquartet al, Not Oak &
Bel Limestone 1995) described beech i 5 1
Ardennes, Schists & (Davidet al, Not
Bel sandstones 1993) described Beech 4 2 4 6
Ef';\:vrvy, Loess This work Even-age Beech 6 8
Eawy, (Aubertet al, i
r Loess 2003b) Even-age Beech 4 0 4 9
Fontainebleay  Schists & (Molfetas, 1982) Coppice with i i 5 i
Fr sandstones standard
Fougere, Vire (Deleporte, i i i
Fr granite 2001) Even-age Beech 4 1
Lyons, (Aubertet al, i Beech &
Fr Loess 2003b) Even-age hornbeam 5 0 4 9
Orléans, . Not
Er Sandstones (David, 1987) described Oak 2 4 - 15
Orléans, . Not Oak &
r Sandstones (David, 1989) described beech - - - 13
Orléans, (Arpin et al, Not i i i
Fr Sandstones 1986) described Oak 6
Ardennes, | . (Ponge and .
Bel Limestone Delhaye, 1995) Semi-natural Beech 5 5 - -

11.1.1.4.c. Mechanisms of community assembly

The patterns of community diversity described heage relevant to exemplify assembly rules of
detritivore macro-invertebrate communities (Diamoh@75; Balent, 1991; Alard and Poudevigne,
2000). These rules may be related either to faagtsrnal to the community.€. deletion rules
associated with habitat constraints acting as enwental filters) or to the internal community
dynamics itselfi(e. internal rules associated with interspecific lielaghip constraints) (Weiher and
Keddy, 1999). Thus, species of detritivore macneitebrates may co-occur thanks to spatial
segregation ife. without interspecific interactions) or coexist dagh niche partitioning e(g.
variability in resources use) (Schnitzer and Carsad00). Three main stages of community
assembly are highlighted by our results:

1) First thinning and refining phasesexhibited very similar high values of density, ti@ass and

SR except folWPSwhich was greater in Rf. The lolRD with regard to the forest maturation

gradient (CAl) indicated a high ecological coheeen€ these species assemblages. This may
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reflectniche complementarityn equilibrium conditions with regard to resourddization. The
low ecological coherence on CA2 emphasizes theablgpatial variability of humus forms in
community assembly. However, our results do noobvallus to clearly separate the two
underlying mechanisms: co-occurrenat species undemicro-heterogeneityor co-existence
after ecological organization hyiche partitioning(e.g. species specialization for a given litter

horizon or a given organic particle size).

2) Amelioration phaserepresented a transition between the first stageregeneration. Although
not always statistically significant, this phasesveharacterized by a decrease in all community
indices but evenness arD. A reasonable hypothesis is that past and cumeartagement
locally (i.e. at the community scale) led to assemblages whoakat species selected by habitat
constraints (lower mea®R, whereas the humus variability at the silvicidluphase scale
allowed a high number of species to occur. Thesgltsethus suggest that, in amelioration phase,
many species co-occurecause a mosaic of different humus forms resalta high spatial
variability of resources and allows a high levebkpEcies spatial segregation

3) In regeneration phaselow values of community indices are probably ttmehanges in trophic
and habitat resources caused by the shelterwoofMarshall, 2000). Low values &W/PSand
low ecological coherence in species assemblagesalrenportant variability in species
assemblage composition in non-equilibrium condg&ioMNumber of processes involved in
regeneration practices present different spatiqgteal extent which may overlap leading to
high spatial variability. This may explain why apecies found in the whole rotation were
present in this phase, each of them founding adearevironmental conditions for survival. We
thus assumed species to co-oanuderspatial segregation.

11.1.1.4.d. Implication for humic epipedon funciiop and management
practices

From a functional view-point, our results refutee thypothesis of (Ponget al, 1998) which
predicts community changes during forest rotatiémgact, no species turn-over was observed and
no burrowing earthworms colonized the soil in tHdeo stands of the rotation. Furthermore,
detritivore invertebrate density and biomass deme@avith stand ageing, conversely to the theory
pattern. This forest rotation doesn’'t encompassshify from litter-dweller-dominated community
in young and mature stands (autotrophic phase)arasvsoil-dwelling-dominated communities in
regeneration stands (heterotrophic phase). Thesgtseare important features as far as the
implications for sustainable management are coecerBawy intensive beech rotation favours the
detritivore species richness and composition shityldo the detriment of the expected shift in

functional phases.

On the other hand, mull humus occurred in the tdtids despite the absence of (i) soil-dwelling
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earthworms and (ii) early successional, litter-aoneht tree species (Aubeet al, 2003a). This
result is of particular importance from a managemaew-point as changes in humus profile are
considered a key factor of tree renewal patterngech regeneration (Ponge and Delhaye, 1995;
Chollet, 1997). Soil-dwelling earthworm activitiesnhance microbial decomposer activity
(decomposition and mineralization of organic mats&ee.g. Scheuet al, 2002) and lead to a
“functional” mull humus (Bernier and Ponge, 1994nBe et al, 1998). The presence of mull
humus devoid of anecic earthworms suggests thastfananagement practices (mainly canopy
openning and soil disturbance) may (i) decrease littexfall and (ii) activate organic matter
mineralisation. These processes lead to the foomaif a “practices-induced mull humus” with
quite different functional features when compama t'true functional mull humus”. For instance,
the bio-macro-structured soil surface produced [@rthvorm activities that favours the
establishment of tree seedlings in the regenerati@se was lacking in Eawy’s regeneration stands.
Further researches should now investigate if futlamds coming from currently assisted natural
regeneration will follow similar successional trenthan stands coming from artificial plantations
such as these used in our sampling design.
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[1.1.2. Dynamique de la matiére organique du solsdane chronoséquence de
hétraies gérées en futaies régulieres sur sol acide

Dynamics of soil organic matter in a managed beedwodl chronosequence on acidic soill
Mickaél Hedde, Michaél Aubert, Thibaud Decaéns laaldrice Bureau

Forest Ecology and Management (soumis)

1.1.2.1. Introduction

With the focus on the increasing levels of atmosph€0, and the potential for global climate
change, there is an urgent need to assess théilieasif managing ecosystems to store carbon.
The articles 3.3 and 3.4 of the Kyoto Protocol esjundustrialised countries to estimate with
transparent and verifiable methods the amount sfoted in ecosystems in different pools (Annex
B countries) and its temporal dynamics. Forestg planajor role in the global C cycle (Hagedorn
et al, 2001). Carbon stored in forest ecosystems reptesesubstantial part of the global C stock.
Worldwide, forests contain ~70% of all plant C arD% of all soil C. Furthermore, the average C
content of forest soils is relatively large: 12(hgoof C h&, whereas the mean value of all
ecosystem soils is of 79 tons of C*H@mthor, 1998). Because the forest floor compribesmost
dynamic part of soil organic carbon (SOC) stockjarstanding the mechanisms and factors that
govern SOC dynamics in forest soils is importantptedict the effects of forest ecosystem
management on SOC stock (Yaeaml, 2003; Lal, 2004).

There is debate about whether harvesting foredestatl soil and forest floor carbon content
(Covington, 1981; Mattson et Smith, 1993; Braisal, 1995; Seelet al, 2002), or has no effect at
all (Johnson, 1992; Johnson et Curtis, 2001; Yataal, 2003). Substantial losses of C from
vegetation and soils can be caused by harvestiogdhton, 2003). Soil C storage may initially
decline after clearcutting, because inputs froomtslaare too low to counteract losses by soll
respiration. Intensive forest management may &ad to long term decreases in soil organic matter
(SOM) content (Harmoet al, 1990). On the other hand, regenerating foresisptamtations may
represent important C sinks as a result of stonadmth plant biomass and soils (IPPC, 2000). In
addition, this debate is funded by the fact tha¢dbecosystems were rarely studied from the angle
of their temporal dynamics while it has been dernratsd, by the mean of humic epipedon
morphological description, that changes in SOM dyiga occur with forest ageing (Aubeat al,
2004).

In general, mechanistic C sequestration studiesespond to: (1) studies that search for
correlations between total SOM accumulation andsystem driving variables (e.g. soil texture,
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soil structure, annual rainfall, temperature), 8y étudies that compare SOM fractions among
treatments (Degryzet al, 2004). Fractionation implies the separation o tbtal SOM into
different pools that are thought to be functiondilynogeneous with respect to physicochemical
properties and turnover rate. It can be carriedoyuphysical or chemical means like e.g. sieving,
flotation or dispersion. The use of physical franttion in studies of SOM turnover has increased
steadily over the past two decades (Christensedil)2®hysical fractionation of soil according to
particle size supported by chemical, biologicall @hysical analyses of the fractions obtained has
proven to be a useful tool in process-oriented S@3&arch (Christensen, 1992; Mathers, 2000).

In order to estimate the effect of silviculturatatbon on SOM, we assessed the quantity and the
quality of SOM during a temperate managed beechwotadion. Our objectives were (i) to report
patterns in SOC stocks, and (ii) to quantify SOQiaigics in humic epipedon throughout a
managed intensive beechwood rotation.

[1.1.2.2. Material and methods

11.1.2.2.a. Study site

The study was carried out in even-aged pure betaids of the “Forét Domaniale d’Eawy”
(Haute-Normandie, France). The climate is tempevaanic with a mean annual temperature of
+10 °C and a mean annual precipitation of 800 mnétties, 1984). All stands were located on a
plateau with more than 80 cm of loess as parenenmaat Soils are LUVISOLS, according to the
“Référentiel pédologique” (AFES, 1995) and equinai® LUVISOLS in the world reference base
(FAO, 1998). Stands were managed by the Frenctstfgreervice (ONF), essentially for beech
timber harvesting. All the selected stands werevgrtyxom artificial plantation.

Chronosequences are false time series, which ateegrdependent forest stands with their distinct
history into one unit, thus, substituting spacetiime. In order to minimize the resulting variatyj/i
stands within a chronosequence should be as idkasgossible in their stand characteristics (Cole
and Van Miegroet, 1989; Klinger and Short, 1996§ ihus selected fifteen stands, taking maximal
care to minimize stand characteristic differencgscboosing neighbouring stands in the same
altitude, on the same bedrock and with a similgrogwaphy. This stand set encompassed the
following silvicultural phases: first thinning, raing, amelioration and regeneration (Table 1.6,
mean age were 29, 63, 132, and 186 years-old, ceaglg). The definition of these silvicultural
phases followed the description provided by (Aule¢ral, 2003a). First thinning stands chosen for
this work corresponded to the older stands of Audkeal's (2003) cleaning phase. Because of the
progressive abandonment of artificial plantation the managers these two last decades,
regeneration phase now corresponds to an assatecihregeneration within which beech saplings
were planted after site preparation only if natine¢ch renewal has failed.
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11.1.2.2.b. Sampling

Soil and humic epipedon were sampled simultaneodsiyng March and April 2005, within a
sampling area of 40m x 20m established in eaclcteelestand. Both soil and humic epipedon
samplings (further described) were chosen basedoome excluding criteria. Extreme locations
such as pits and mounds caused by treefall orotrdraicks were avoided and samplings were
situated as far as possible from tree trunks @sdtl&m) to avoid organic matter accumulation and
acidification (Beniamineet al, 1991).

[1.1.2.2.c. SOC stocks in Ce depth
Estimation of SOC stocks

According to the acidic context of Eawy soil (Tall®), SOC is equivalent to total soil carbon.
Currently, SOC stock for a given soil strata isneated by extrapolating a SOC content per soil
mass to SOC pool per soil volume, multiplying SOL doil bulk density and soil layer depth.
However, this approach does not take into accohat $oil bulk density is not conservative
between soils (Balesdent, 1996a). This may be thwce of some error when soils with very
different bulk densities are compared. We thus etiosnvestigate SOC stock of a given mass of
soil rather than of a depth of soil. The mass 800zm layer (422 19 kg ni’) of an annual crop
plot located on the same soil was used as badelim®mparison (Bureaet al, chap. 111.1.2). This
cropped soil was chosen since it represents thé imtessive land use system available in the study
region, thus allowing useful comparison of land-efects on SOC stocks.

Table 11.6: Description of the fifteen selected stands redtutistg a silvicultural rotation by the SFTS proceel.

nglggrg)ge Silvicultural phase Last cut year (m3\£1v§105(jnucrg6:ll.k9680) PHeau
28 First thinning 1997 127.3 3.82
28 First thinning 1998 191.8 3.78
30 First thinning 1996 235.1 3.82
61 Refining 1997 105.0 3.79
61 Refining 1997 112.6 3.97
65 Refining 1998 128.4 3.86
118 Amelioration 1998 138.7 3.01
127 Amelioration 1995 149.0 3.88
136 Amelioration 1995 162.4 3.96
147 Amelioration 1993 167.7 3.94
177 Regeneration 1996 255.3 3.97
179 Regeneration 1991 93.4 3.83
182 Regeneration 1998 127.1 4.03
197 Regeneration 1997 193.6 4.21
197 Regeneration 1997 115.8 4.12
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Soil bulk density calculation

Soil bulk density of each sampling area was deteethto calculate the depth at which 4229 kg

m?2 was reached,e. the crop equivalent-mass depthG6). In each sampling area, five soil cores
(corners + centre) were taken to a depth of 40 ¢th &5 cm-diameter, 5 cm-height soil corer
(Eijkelkamp Agrisearch Equipment, Giesbeek, thehddands). Samples were dried at 40 °C at
laboratory to constant weight. When present, stanesroots (>1 mm) were picked out from ‘fine’
soil, their volume and mass were determined segigraBulk density (g cfi) was calculated as the
dry weight of sample (minus root and stones mass)upit of soil volume (minus root and stones
volume). After calculation, we found that crop equéent depths in Eawy forest rotation soils
ranged from 32.5 to 39.4 cm (median: 35.6.5 cm).

Soil sampling and SOC content determination

The sampling area was then subdivided into 3 srfpeb and c¢), and 20 elementary square-meters
were identified in each of them. In each stripeJementary square-meters were randomly selected.
Thereafter, one soil core of ©e depth was sampled in each elemental square-metdrihen
pooled and mixed per stripe. We thus obtained threed soil samples per sampling area, which
were dried at 40 °C to constant weight, sieved atn2 and cleaned from large roots and stones.
SOC concentrations were determined by gas chromsdbg with a CHN pyrolysis micro-analyser.

11.1.2.2.d. SOC quality and quantity in humic epipe

Humic epipedon sampling

Humic epipedon was described according to a seguehbolorganic horizons (forest floor or O
horizons) and organo-mineral horizon (A horizon)FES, 1995). Macroscopic morphological
characteristics allowed to separate humic epipesida OL, OF, OH and A horizons. This horizon
nomenclature corresponds to USDA nomenclature lisyvs: OL equals Oi; OF equals Oe and OH
equals Oa. Humic epipedon was assessed by fivéspoén stand (corners + centre of the sampling
area) on a 26cm x 26¢cm quadrat. On each pointjrateaEsessed mean horizon depth (OL, OF+OH
and A) by calculating the average of ten individoeasures. Afterwards, horizons were sampled
on the delimited surface, stored in plastic bags \@eighed after air-drying to constant weight in
the laboratory.

SOC content, C-to-N ratio and SOC stocks

Organic carbon and total nitrogen concentrationsevdetermined in OL, OF+OH and A horizons
by gas chromatography with a CHN pyrolysis micradgser, and C:N ratio were calculated.
Horizon bulk density (g ci) was calculated as horizon mass per volume umiadept depthx
surface). SOC stocks were estimated in OL, OF+O# @aigano-mineral horizons, according to
their SOC content, bulk density and depth.
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Physical fractionations

Physical fractionation of OF+OH and A horizons weyerformed to test whether the size
distribution of beech leaf litter varied with Eawivicultural phases (Figure 11.4). Two different
methods were used according to the nature of thedrs.

—

Humic epipedo

B

OF+0OH

Herb. veget] Herb. veget]
litter s b Logs litter S Logs
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Figure 1.4 Graphical representation of the used litter fa@tion. OL, OF, OH and A refer to the differentibons of
the humic epipedon; POM = particular organic mativl = organic matter; Herb. veget. = herbaceoygtation.

In OF+OH samples, logs, herbaceous vegetationr ldatedl beech fruits (masts + nuts) were
separated from beech leaf material and weighedn,Ttiee quantitative size distribution of the
remaining litter material was assessed by wet sgeuvising a vibratory sieve shaker (analysette 3
PRO, Fritsch GmBH Laborgeratebau, Idar-Oberstéditt¢d with three sieves (2000 pum, 250 pum
and 50 um mesh). Five gram of air-dried beechllgaf were moistened in deionised water (100
ml) during 17 hours and deposed on the top sieitterLmaterial was then sieved during 5 min
(amplitude: 0.6 mm, debit: 1L mif). The resulting fractions were decaying beechdsa®»2000
pm), coarse particular organic matter (cPOM, 200620n), fine particular organic matter (fPOM,
50-200um) and fine OM (fOM, <50um). Fractions >58 were subjected to the flotation-panning
in water to separate a light fraction consistingOd from a heavy fraction consisting mainly of
inorganic material (Balesdemt al, 1991; Balabane and Balesdent, 1995). Fractiorre ween-
dried (40 °C during 48 hours) and weighed. The nod$®©M fraction was estimated and fraction
mass was extrapolated to the horizon scale.

Subsamples of air-dried A horizons were submittedolysical dispersion of particle prior to
fractionation (Balesderdt al, 1991). Soil samples (30 g) were shaken with gtessls on an end-
over-end shaker for 16 hours. The dispersed frastwere then separated at 2000, 200 and 50 pum
by wet sieving. In each of these fractions, lighttjgulate organic matter was separated from the
heavier minerals by flotation-sedimentation in waléhe <50 pm suspension was flocculated with
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CaCl (1 g ) (Balesdenet al, 1991). The fractions were oven-dried (40 °C dy® hours) and
weighed. We obtained large organic debris (>2000ciPM (250-2000 pm), fPOM (50-200pum)
and MaOM (>50um). Mass was extrapolated to horsaie.

Fractions >50 um are labile OM pools, while fragio<50 pm correspond to humified OM pools
(Balesdent, 1996a). Excepted for fOM of OF+OH hamiz and large debris of A horizons, SOC
and total N contents were determined for organitena (light fractions) of each size fraction by

gas chromatography with a CHN pyrolysis micro-asahyand C-to-N ratio were calculated.

1.1.2.2.e. Statistics

Means and standard errors were calculated for badhon (total and fractions) depth and mass,
SOC stocks and C-to-N. We tested whether thesablas varied with silvicultural phases using
analyses of variance (ANOVA) and the significanéethe differences observed was tested with
Tukey HSD post-hoc tests € 0.05). When normality or homoscedasticity canditwas refuted,
non-parametric tests (Kruskal-Wallis rank sum tesd paired Kolmogorov-Smirnov, respectively)
were preferred. Statistical tests were performadguf software (R Development Core Team,
2004).
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Figure 11.5. Soil organic C (SOC) stocks (mean and standamt)ein holorganic (OL, OF+OH), organo-mineral (A)
and 0Ce horizons (0-Ce) in Eawy silvicultural phases. Biint upper case letters indicate significant witblhase
differences between 0-Ce and total humic epipedooks, or significant between-phase differenceshiese stock
values; different lower case letters indicate digant between-phase differences in humic epipeldarizon stocks
(paired Kolmogorov-Smirnov test after Kruskal-Wailtank sum test or Tukey HSD test after ANOVA5 0.05).
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[1.L1.2.3. Results

1.1.2.3.a. SOC stocks

The SOC stocks in @e depth did not shown statistical variation throughthe Eawy forest
rotation, ranging from 6.21 to 6.80 kg Figure 11.5). SOC stocks in humic epipedon repnésd
between 40% and 50% of the 0-Ce stocks, ranging 282 to 3.03 kg fin first thinning and
amelioration phases, respectively (Figure I1.5). @L horizons, SOC stocks did not vary
significantly between phases (average of 0.25 k9.nTonversely, in OF+OH horizons, SOC
stocks were statistically lower in regenerationgghéD.26 kg i) than in other (0.40 to 0.49 kgm
for first thinning and amelioration phases, respety) (Figure 11.5). In organo-mineral horizons
(A), significant differences appeared, SOC stocksewthe lowest in first thinning phase and the
highest in amelioration phase (2.19 kg and 2.83 kg M, respectively) (Figure 11.5).

11.1.2.3.b. Humic epipedon characteristics

Humic epipedon depth and mass

The depth of holorganic layers did not varied digantly between silvicultural phases, and ranged
from 3.4 to 4.0 cm in the first thinning and theyegeration phases, respectively. Conversely,
organo-mineral horizon depth was significantly lowethe first thinning than in the other phases
(Table I1.7).

Table 11.7. Mean and standard error (se) of the depth (crd) ramss (kg M) of humic epipedon horizons in the
silvicultural rotation in Eawy silvicultural phasédifferent letters indicate significant differerscbetween silvicultural
phases for a given horizon (Tukey HSDs 0.05).

First thinning Refining Amelioration Regeneration
Variable Horizon mean se mean se mean se mean se
Depth  Total 449 0.19 a 5.090.21 a 5290.22 a 544 0.26 a
O 3.36 0.11 a 3.76 0.10 a 357011 a 3.970.23 a
oL 2.030.05 a 2.250.07 a 2.230.06 a 224012 a
OF+OH 1.700.08 a 1.610.08 a 1.730.09 a 1.79 0.17 a
A 0.76 0.29 b 1.230.30 a 1.330.25 a 1.410.18 a
Mass  Total 9.21033 b 15.71 0.43 a 158059 a 15.230.63 a
O 1.720.05 a 1.850.12 a 1.80 0.06 a 1.620.11 a
oL 0.51 0.05 a 0.550.12 a 0.530.06 a 0.64 0.11 a
OF+OH 1.220.04 a 1.300.11 a 1.32 0.06 a 0.97 0.10 a
A 749029 b 13.850.44 a 13.990.56 a 13.600.57 a

Mean humic epipedon mass ranged from 9.21 to 1§.8mR in the first thinning and the
amelioration phases, respectively, and was sigmitlg lower in the first thinning than in the other
phases (Table I1.7). Mean O horizons mass did age# significantly between phases and ranged
from 1.63 to 1.86 kg rdin the regeneration and the refining phases egtsfely. Strong evidence
of mass changes across silvicultural phases appéarthe A horizons (Table 11.7).
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Fraction mass

In O horizons, differences were recorded for log &wit mass, which reached their respective
maximal value in the first thinning and amelioratiphases (0.27 and 0.37 kg’nrespectively).
Herbaceous vegetation litter peaked in the ameimrahase but still represented a relatively low
mass (0.03 kg i) (Table 11.8). While decaying beech leaf litter ssavas not significantly affected
by forest rotation (0.92-1.00 kg ') the mass of cPOM was significantly lower in tegeneration
phase (0.22 kg 1) than in first thinning and refining phases (0B34 kg n¥). Both fPOM and
fOM masses accounted for values lower than 0.1énKgbut while fPOM remained statistically
unchanged, fOM mass differed between first thinrand regeneration phases (0.10 and 0.07 kg m
2 respectively) (Table 11.8). The ratios of POM &a@M mass to total O horizons mass decreased

with forest ageing.

Table 1.8 Mean and standard error (se) of the mass (K of soil organic matter fractions in O and A humic
epipedon horizons in Eawy silvicultural phases.fédnt letters indicate significant differencesviedn silvicultural
phases for a given fraction (Tukey HSD5 0.05); £ indicate that non-parametric tests wesed (paired Kolmogorov-
Smirnov test after Kruskal-Wallis rank sum tests 0.05). Herb. vegetation litter = herbaceous teggm litter

First thinning Refining Amelioration Regeneration
Horizon Fraction mean se mean se mean se mean se
(@] Logs 0.26 0.01 a 0.210.01 ab 0.110.01 b 0.11001 b
Beech fruits 0.010.01 ¢ 0.11 0.01 bc 0.36 0.01 a 0.230.02 b
Herb. vegetation litter 0.010.01 ab <0.01<0.01 bc 0.020.01 a 0.010.01 ab
Beech leaf 0.940.05 a 0.99 0.07 a 091005 a 1.00 0.08 a
cPOM (200-2000 pm)£ 0.320.04 a 0.340.10 a 0.270.04 ab 021001 b
fPOM (50-200 pm) 0.050.01 a 0.09 0.06 a 0.06 0.01 a 0.040.01 a
fOM (<50 um) £ 0.100.01 a 0.08 0.01 ab 0.080.01 ab 006001 b
POM-to-total ratio 0.22 0.08 a 0.180.11 a 0.170.07 ab 010010 b
fOM-to-total ratio 0.050.01 a 0.030.02 b 0.030.01 b 0.030.02 b
A Large debris (> 2000 um) 0.02 0.01 b 0.030.01 b 0.16 0.04 a 0.100.01 ab
cPOM (200-2000 pm) 0.330.05 ¢ 1.17012 b 1.740.24 a 096014 b
fPOM (50-200 pm) 0.800.08 ¢ 1.79 0.09 ab 1.820.16 a 1.30 0.15 bc
MaOM (<50 um) 521026 b 9.070.29 a 8.270.38 a 9.250.44 a
POM-to-total ratio 015001 b 0.210.01 ab 0.250.01 a 0.16 0.01 b
MaOM-to-total ratio 0.69 0.02 a 0.650.01 ab 059001 b 0.68 0.01 a

In organo-mineral horizons, fractions mass diffeaedording to silvicultural phases (Table I1.8).
The mass of large organic debris, cPOM, fPOM aedR®M-to-total horizon mass ratio peaked in
the amelioration phase and had their lowest vatughe first thinning phase. MaOM mass was
significantly lower in the first thinning than irhe other phases (5.22 and 8.28-9.25 k§ m
respectively). The lowest value of the MaOM-to-toteorizon mass ratio was recorded in
amelioration phase and the highest in the firstrtimg and regeneration ones (Table 11.8).

SOC-fraction

SOC content of OL horizons was significantly higheithe amelioration than in the other phases
(470 and 455-465 g Kg respectively), whilst no significant between-phadifferences were
recorded in OF+OH and A horizons (383-413 ¢'kand 44-56 g K¢, respectively) (data not
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shown). In OF+OH horizons, the SOC content of ladgéris, cPOM and fPOM did not vary
significantly between silvicultural phases and #igantly decreased with decreasing size (412-427
g kg', 349-360 g kg and 300-333 g K§ respectively). In A horizons, SOC content of cPOM
remained statistically constant (340-380 g'kgut fPOM and MaOM had significantly higher SOC
contents in the amelioration phase (308 g &gd 75 g kg, respectively) than in the first thinning
phase (216 g kband 49 g kg, respectively).

In OF+OH horizons, most of SOC (>60%) was containedrge debris, and POM (cPOM+fPOM)
accounted from 30-39% while fOM represented the llestapool (Table 11.9). No significant
between-phases difference was recorded in the S@dlirat in fractions. In A horizons, the main
SOCpool was MaOM (33 to 45%), excepted in the amadiion phase where cPOM dominated.
cPOM and fPOM represented 21-34% and 29-32% otdted SOC, respectively. Few SOC was
associated to large debris (less than 5%) and lalueg were obtained for first thinning and
refining phases while the highest were recordedafoelioration and regeneration phases (Table
11.9). C-POM (i.e. cPOM + fPOM) and MaOM increadenim the first thinning to the amelioration
phases, C-POM decreased from the ameliorationgadbeneration phases, while MaOM did not
vary significantly between these two phases (TH8g

Table 11.9 Mean and standard error (se) of C-mass () im soil organic matter fractions in humic epipadwrizons
(OF+OH and A) in Eawy silvicultural phases. Diffetdetters indicate significant differences betwesdimicultural
phases for a given fraction (Tukey HSDs 0.05); £ indicate that non-parametric tests wised (paired Kolmogorov-
Smirnov test after Kruskal-Wallis rank sum tests 0.05).

First thinning Refining Amelioration Regeneration

Horizon Fraction mean se mean se mean se mean se
OF+OH Large debris (> 2000 pm) 246 25 a 23523 a 217 22 a 212 35 a

cPOM (200-2000 pm) 115 16 a 12639 a 101 16 a 75 21 a

fPOM (50-200 pum) 17 3 a 3120 a 194 a 14 4 a

MaOM (<50 pm)£ 21 a 21 a 10 a 11 a
A Large debris (> 2000 um) £ 92 b 133 b 78 27 a 44 8 a

cPOM (200-2000 pm) 119 20 c 396 44 b 632 81 a 338 43 b

fPOM (50-200 pum) 179 24 c 39943 ab 54947 a 360 47 bc

MaOM (<50 pm) 248 16 c 448 46 bc 61243 a 499 34 ab
C-to-N ratios

No significant differences in C-to-N ratio appearachong Eawy silvicultural phases for total
horizons, C-to-N ratio ranged from 26.6 to 27.30h horizons, from 20.2 to 21.1 in OF+OH
horizons and from 15.8 to 17.0 in A horizons (TdhE0). In OF+OH horizons, the C-to-N ratio of
large debris and cPOM were greater in the regaparttan in the refining phase (24.5 to 23.2 and
20.5 to 18.7, respectively). fPOM C-to-N ratio iretfirst thinning and refining phases (18.6-18.3)
were significantly higher than those recorded ia #melioration and regeneration phases (15.6-
16.7). While no differences appeared among phases €POM, C-to-N ratio in fPOM and MaOM
were the lower in the first thinning phase and kigher in the amelioration and regeneration
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phases. Total N content slightly increased frongdato small fractions, but differences were not
significant (data not shown), thus the decreage-td-N ratio was due to an important SOC content
decrease.

Table 11.10 Mean and standard error (se) of C-to-N ratio aghltuepipedon horizons and organic matter fractions
Eawy silvicultural phases. Different letters inde&aignificant differences between silviculturabghs for a given
horizon or fraction (Tukey HSDy, = 0.05).

First thinning Refining Amelioration Regeneration

Horizon Fraction mean se mean se mean se mean se
oL Horizon 26.6 06 a 27.305 a 27106 a 26.705 a
'OF+OH Horizon 20803 a 200504 a 20202 a 21103 a
Beech leaf (> 2000 pm) 23604 ab 23204 b 23202 b 24504 a
cPOM (200-2000 pm) 20203 a 18704 b 20102 a 20504 a
fPOM (50-200 pm) 186 0.3 a 18303 a 15605 b 16.707 b
A Horizon 15803 a 17,003 a 16304 a 16.6 0.2 a
cPOM (200-2000 pm) 22407 a 22,007 a 20706 a 22409 a
fPOM (50-200 pm) 15104 b 16,404 a 16408 a 16.204 a
MaOM (<50 um) 14103 b 14903 ab 15304 a 15,003 a

[1.1.2.4. Discussion

11.1.2.4.a. SOC stocks in Eawy forest rotation

The SOC stocks found in the studied silvicultucdition for the OZe layer are consistent with the
estimation of (Arrouayst al, 2002) who considered French forest soils to éorathout 7 kg rif in

the 0-30 cm soil layer. Most of works assessingpidl C sequestration in forest soils focussed on
changes after afforestation of crop or pasturesitRiasen, 1998; Sit al, 2002a; Deckmyret al,
2004). Comparatively few data were provided onitheacts of silvicultural rotation on hardwood
(Yanaiet al, 2000; Suret al, 2004; Martinet al, 2005). In a long-term view point, such works on
forest chronosequences give information on rota@obalance. Hence, in Eawy soils which are
known to be forested for at least 500 years (Cassap), ho changes in SOC stocks (0-Ce depth)
were recorded.

That SOC stocks in humic epipedon varied betweleitsitural phases concurs with other studies
that shown changes in C storage with stand devedopiio be greater in organic than in mineral
layers (Booneet al, 1988; Grigal and Ohmann, 1992; Daeisal, 2003). The values of SOC stocks
calculated herein (i.e. 0.55-0.73 k¢’rand 2.19-2.83 kg thin O and A horizons, respectively) are
also consistent with current literature (Daetsal, 2003; Pregitzer and Euskirchen, 2004; ®tin
al., 2004; Martinet al, 2005). In a recent review of holorganic horizoh$JSA temperate forests,
SOC stocks were found to vary between 0.15 andkKg#8? (Pregitzer and Euskirchen, 2004). In a
113 yrs-old even aged beech stand, the SOC stoeks &4 kg nf and 3.0 kg i3 in the O
horizons and the 0-12 cm layer, respectively (Soighand Kogel-Knabner, in press), and the SOC
stock in the 0-7 cm soil layer of a native Michigdeciduous forest and a poplar forest to 2.29 and
1.26 kg n¥, respectively (Degryzet al, 2004).
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The observed pattern of variation of humic epipestmtks allows us to distinguish two different
functional parts during the Eawy forest rotatiomuring the first one, from the first thinning to the
amelioration phases, humic epipedon accumulated SQIC74 kg rif). The accumulation rate in
organo-mineral horizons is of about 6.21 gyn’, which concurs with the increase rate of c.a. 8.71
g m?yr* found in the 0-10 cm layer during the first 15@ugeof mountain beech chronosequence
(Davis et al, 2003). The low values of all C-fractions in thestf thinning phase are suspected to
result from the site preparation experienced by ttand before tree plantation. The second
functional part, from amelioration to regeneratmitases, was characterised by a slight decrease of
SOC stocks (- 0.54 kg f). The whole rotation balance in Eawy forest humiipedon was an
increase of 0.2 kg fof SOC in the humic epipedon. This general patégmees with the findings

of (Aubert et al, 2004), who interpreted simultaneous changes musuform and vegetation
composition throughout the Eawy forest rotationtlas results of a shift from (i) moder humus
development and SOM accumulation until ameliorapbase to (ii) mull humus development and
fast SOM turnover in regeneration phase. Thisratierease of SOM turn-over has been suspected
to result from litter fall decrease rather thamirbigher biological activity.

11.1.2.4.b. OM dynamics in humic epipedon

Our results shown that the forest floor mass amqdhdenly slightly varied with beech development
(Chauvat, 2004). Nevertheless, the use of phydreationation allows us to discuss different
aspects of quantitative and qualitative modificagidhat occurred in humic epipedon during the
silvicultural rotation.

As documented by many authors (Gloagen and Touf¢at4; Williams-Linera and Tolome, 1996),
our results highlight how beech development indudesnges in the relative proportion of leaf
litter, fruit and log in O horizons and of orgamiebris in A horizons. Changes in humic epipedon
composition may be attributed to the life-historgits of mature trees which are more oriented
towards reproduction, whereas young tree favouetaiye growth (Thiebaut and Vernet, 1981).
High amount of logs in young stands could be exigldiby a phenomenon of ‘auto clear-cut’ which
may result from high tree density and by silvictdiuselective cut (Lebredt al, 2001). High fruit
mass in aged stand obviously reflected beech ntatnral’he change in POM mass in A horizons
may result from the development of root system,ciwibiomass is known to increase with stand
ageing (Muncet al, 2002; Huet, 2004).

The increase of SOC amount in A horizons meanwdilgorizons mass remains constant suggests
a translocation of SOM from the latter to the firBhis may occur through mass flow or through
direct transport by soil fauna (Chamberlainal, in press). Soil faunal communities in these acidi
stands are characterised by a lack of soil-dweliaghworms and a low biomass of the detritivore
macrofauna in the whole rotation (Hedeteal, in press). On the other hand, strong variatiornbeé
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density of detritivore mesofauna (enchytraeideshabide mites and springtails) were recorded
between the different phases (Hedde, unpublished),dauggesting that this group may be
implicated in SOM vertical transport. Whereas anearthworms are frequently described as the
main soil bioturbators, some works also highlightieel role of small invertebrate groups such as
elaterid larvae, enchytraeids or springtails in imgxleaf debris and soil (van Vliedt al, 2004,
Wolters, 2004; Chamberlagt al, in press).

While very few differences between phases were dowith regards to SOC content or SOC-
fractions in O horizons, SOC content clearly deseeawith decreasing fraction size. These changes
may be explained by a loss of C-based secondarpaonus (e.g. phenolics, carbohydrates by
leaching or microbial decomposition (Schofiedtd al, 1998). This agree with the fact that POM
fractions are characterised by higher turnoversrgtan for bulk SOM, and thus belong to a more
labile carbon pool in soil (Buyanovsley al, 1994).

The C-POM levels in A horizons reported hereinagy high when compared with other studies.
POM makes up 38% of total C (0-7 cm) in a nativie-bigkory forest (Degryzet al, 2004), POM
comprised 18-24% of total soil C in a riparian bufplanted with poplar (Marquet al, 1999)
total light POM fraction could constitute as much40% of total C capital following afforesting
(Cromacket al, 1999). Nevertheless, Marquetkal’s (1999) and Cromacét al’s (1999) studies
were performed in young forest systems, i.e. leas 10 yrs-old, and Degryst al (2004) did not
give detail on the age of the forest they studi@ar. results thus suggest that C-POM can reach very
high values in A horizons of older managed for¢s8% of C in regeneration phase). That C-POM
and C-large debris decreased in regeneration pubhde C-MaOM did not significantly change
reveals the resistance of humified fraction (MaQ#bogging and regeneration practices.

In forest floor, C-to-N ratio varied in a wide rangf values, depending on tree species, humic
epipedon horizon or soil climate (Duchaufour, 1991H)e C-to-N ratio found in our study in OL
and OF+OH (27 and 20.5, respectively) are in ages¢rwith currently published results (Baize
and Girard, 1995). Bonneau (1995) stated that tmegroducts of litter degradation had a C-to-N
ratio lower than 25, nitrate and ammonium releagerrales N re-organization and thus provide
available N for vegetation nutrition. Furthermochanges in C-to-N ratio result from a decrease of
SOC content rather than from changes in total Ntezdn This indicates that in Eawy rotation,
nitrogen was probably not a limiting factor todittdegradation and explains our findings that OM
did not accumulate in O horizons (Berg and McClaugh 2003). In addition, in Eawy organo-
mineral horizons, C-to-N ratio ranged between En@& 17.0, which corresponds to the upper limit
between mull and moder humus (Duchaufour, 1997).

A noticeable result was that changes in C-to-Noratere recorded in physical fractions but not in
total OF+OH or A horizons. This points out thatikon level is a less relevant scale than physical
fractions to study changes of litter chemistry dgridecomposition process. On the other hand,
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some differences were recorded in the degradatrogepses of the OF+OH organic physical
fractions. Changes in soil biota activity duringrefst cycle may be responsible for such
modification in degradation processes.

11.1.2.4.c. Influence of silvicultural practices &@DC dynamics

According to our results SOC stocks did not varyhi@ 0Ce soil layer and, while POM decreased
in the regeneration phase, the humified C-pool meetaunchanged. This tends to confirm that
forest harvesting and regeneration practices mag faw effects on SOC stocks (Johnson, 1992;
Johnson and Curtis, 2001; Yarsial, 2003). Yanaket al. (2003) demonstrated how the short and
long-term effects of harvesting on soil C can benplex, as it may imply mechanisms with
opposite effects, like C decrease through enhasoéddespiration or C increment via enhanced
post-harvest inputs of detritus. Harvesting operatioften cause drastic soil disturbance mixing the
humic epipedon into the mineral soils (Nyland, 200lhe exposure of the soil to rainfall also
exacerbates losses due to soil erosion and leadiimissolved organic carbon (Kalbi&t al,
2000). In Eawy forest rotation, the activation ofjanic matter mineralization was more likely the
result of canopy thinning rather than of macro-meferate activity (Duchaufour, 1997; Hedde
al., in press). As Arrouays and Pelissier (1994) wtuntl that the rapid decrease in C during the
first years after clearcutting was related to arelese in free light POM, the loss of cPOM mass in
regeneration phase reflected the influence of mamagt activities on the labile fraction of the
SOC stock (Ellert and Gregorich, 1995).

[1.1.2.5. Conclusion

Our work provides a concise framework for the SQ@clks and OM dynamics throughout a
managed beech chronosequence. SOC stock¥e (@epth) did not differ significantly among
silvicultural phases, and were consistent with ostedies that did not find difference is soil camb
between harvested and unharvested stands (¢aadj 2003).Nevertheless, we found that, despite
SOC loss occurred in regeneration phase, Eawytfloes accumulated c.a. 0.2 kg%during the
whole rotation.

Establishing baseline of SOC stocks among silvicalt rotation, as that of Eawy forest, is
important because these forests are more susaephilgreater losses of soil C than other forests
due to their greater soil C reserves. Additionalonbsequence studies, pre- and post-harvest C
inventory studies, are required for a wide rangdooést types and climates before a definitive
answer can be provided on the magnitude of the ¢tspaf harvesting on soil C reserves. Case
studies, such as this study, provide the neceslsdayfor future meta-analyses (Johnson and Curtis,
2001; Guo and Gifford, 2002).
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[1.1.3. Synthese des résultats obtenus sur leiterra

Les résultats présentés dans les deux chapitreédméts ne permettent pas de mettre en évidence
une relation de cause a effet entre la diversiténaiecro-détritivores et les stocks de C. En dlffst,
stocks de C sont principalement modifiés dans i4wor A alors que les communautés de macro-
détritivores échantillonnées dans le sol sont ésildt peu diversifiees. De plus, dans les horizons
holorganiques, la diversité spécifique et la sintdade composition (intra-stade) sont élevées dans
les stades de plantation et de croissance (agesn® @i et 63 ans, respectivement) et diminuent
ensuite pour atteindre les valeurs les plus faiblkss le stade régénération (&ge moyen 186 ans)
alors que les stocks de C sont maximum dans |e stainélioration (dge moyen 132 ans). Nous
avons par contre montré que les grosses matiegesiques particulaires (> 200 um, cPOM) des
horizons holorganiques présentent un patron dati@mi similaire a celui de la diversité des macro-
détritivores (Figure 11.6). Cependant, alors quepteds de cPOM varie en fonction des stades
sylvicoles, le poids de la fraction de taille inéére, les POM fines (50-200 um), demeure stable au
cours du cycle. On peut supposer une relation datdiversité des macro-détritivores et la bio-
dégradation des feuilles de hétres (hypothése &l@§slinant en deux sous-hypotheses :

(H2.1) Les macro-détritivores présentent des diff@nces spécifiques dans leurs roles dans la
dynamique des MOS
(H2.2) La BD des assemblages de macro-détritivor@gluence la dynamique des MOS
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Figure I1.6. Relation entre la masse de cPOM et la diversit® macro-détritivores, les cercles représentent les
parcelles en phase de plantation (~31 ans), lagéséas parcelles en phase de croissance (~63lesdhsanges les
parcelles en phase d’amélioration (~132 ans) drisgles les parcelles en phase de régénératit6(ans). La ligne
représente la droite de corrélation entre les dedables (R=0,799, p=0,010).

Afin de tester cette hypothese, j'ai mesuré I'efipécifique de 8 espéces sur la biodégradation des
feuilles entiéres de I'horizon OL et des feuillegtellement décomposées de I'horizon OF (partie
I1.2.1.). Les especes choisies sont celles qui daient les communautés échantillonnées en terme
de densité/biomasse. Puis dans la partie Il.2aRdgterminé I'effet de la diversité de quatre ds c
espéeces de macro-détritivores sur le processumdiégradation des POM.
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11.2.2. Effet spécifiques des macro-détritivoreslsudégradation de la litiere de hétre

[I.2. Relations entre la diversité des macro-détrivores et la biodégradation
des feuilles de hétre, études expérimentales

[1.2.1. Effets des macro-détritivores sur la dégtaxh de la litiere de hétre

Beech leaf degradation in laboratory experiments:

effects of eight detritivorous invertebrate species
M. Hedde, F. Bureau, M. Akpa-Vinceslas, M. AuberDecaéns
Applied Soil Ecology (in press)

[1.2.1.1. Introduction

Soil macrofauna plays an essential role in théaintbomminution and degradation of organic matter
entering the soil environment (Lavelle and Spai@Q). Detritivorous macro-invertebrates have
both direct and indirect impacts on litter degraaigtthrough e.g. mechanical breakdown of dead
leaves, biochemical modifications of OM during guansit, mixing of organic and mineral
particles, enhancement of microbial activity by reasing the available surface for microbial
growth, physical disruption and/or dissemination wfycelial hyphae, etc (Irmler, 2000;
Hattenschwiler and Bretscher, 2001; Zimneral, 2003; Zimmeret al, 2005). These effects
correspond to different mechanisms that take pécspecific temporal scales (Lavelle, 1997): (i)
the gut transit itself at the scale of a few ho(iis;the enhancement of microbial activity in fres
faecal materials, which results in the releaseabfié nutrients at the scale of a few days; (hg t
sequestration and protection of undegraded OM ieingg bio-structures (e.g. faeces or
constructions) at the scale of a few weeks to ngrdind (iv) the modification of OM turnover
which results from particle redistribution in thalgrofile at scales ranging from years to decade.

At even higher temporal scales, litter decompasitgignificantly affects the provision of key
ecosystem services. Soil OM is currently estimatedomprise a world wide carbon reservoir of
ca. 2500 PgC (Lal, 2004). Although most of this stamicurs in a stable form, changes in
assimilation and mineralisation fluxes may haveangnt implications for the global carbon cycle.
For example, soil respiration, and the consecuimession of C@from soil to atmosphere, is one
of the fundamental flows in the terrestrial carbmytle and is estimated to be 50-60 PgE y
(Schimel, 1995). Current concerns about climatenghahave conferred an increased impetus to
research on the factors affecting the biologicahwbilisation/mineralization of soil OM (Zeo#t

al., 1997; Bond-Lambertgt al, 2004; Kolariet al, 2004).

Current literature dedicated to the impact of daiina on litter breakdown and decomposition
provides a broad comparison of the influence ofividdal species on OM dynamics
(Hattenschwiler and Bretscher, 2001; Zimmedr al, 2003; Zimmeret al, 2005). However,
differences in experimental designg.invertebrate species or litter type, mean thatkmawledge
still remains fragmentary. Therefore, despite theadrtance of these animals for terrestrial carbon
fluxes, there is still a dearth of quantitative aqdalitative comparisons of the effects of

55



11.2.2. Effet spécifiques des macro-détritivoreslsudégradation de la litiere de hétre

detritivorous invertebrates on dead leaf degradatio

This study aims at quantifying and comparing th@aots of eight macro-invertebrates on beech
leaf degradation in a laboratory experiment. Weotlyesize that although soil biota present a
continuum of roles for tree litter degradation aletomposition, detritivorous macro-invertebrates
can be clustered into a few functional groups atiogrto their short-term impact (3 weeks) on

beech leaf degradation.

Table 11.11: List of the detritivorous macro-invertebrate spscithe corresponding codes and the mean biomass of
each species during the course of the experimstasdard errors in brackets).

Mean biomass

Taxonomic group List of taxa Code (mg)
Oligochaeta Dendrodrilus rubidugSavigny, 1826) Drub 115.7 (8.4)
(Lumbricidae) Lumbricus rubellugdoffmeister, 1843 Lrub  325.5 (6.5)
Lumbricus eisenievinsen, 1884 Leis 154.0 (33.8)
Isopoda Oniscus asellusinnaeus, 1758 Oase 104.2 (19.9)
Philoscia muscoruniScopoli, 1763) Pmus 45.2 (4.9)
Diplopoda Glomeris marginatgVilliers, 1789) Gmar 269.3 (16.2)
Polydesmusp Latreille, 1802 Poly 63.2 (25.1)
Cylindroiulus latestriatugCurtis, 1844) Clate 55.0 (5.9)

[1.L2.1.2. Materials and Methods

[1.2.1.2.a. Invertebrates and leaf litter colleatio

Eight macro-invertebrate species were selectedirwithe three main taxonomic groups of
temperate detritivorous macrofauna (earthwormdjpades and woodlice) (Table 11.11). All these
species belong to the litter transformessnsu(Lavelle, 1997), meaning that they produce short
life-span, holorganic structures (faecal pellet$lich promote microbial activity on a short time
scale. They were the dominant species in termgidity and biomass in even-aged beech stands of
the “Forét Domaniale d’Eawy” (Normandie, Franceke@deet al, in press). Invertebrates were
collected in a 120 year-old beech stand (see Awdiat. (2003a) for a complete description of the
stand). They were stored by species and maintamtg laboratory under experimental conditions
(see below) for at least 1 week before the onsetxpkrimentation to acclimate and prevent the
input of non-experimental ingested material.

Litter was collected in the same beech stand ineBer 2004. Entire fresh and partially decayed
beech leaves (judged by colour and texture) oflamsize and decomposition stage were separated
from bulk material in the laboratory and gently tivad to remove non-leaf material (e.g.
invertebrate faeces, wood debris and bud scalesgvds were then oven-dried at 40°C for three
days, homogenised and stored in plastic boxes.odétr and carbon concentrations were
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determined by gas chromatography with a CHN pyrslysicro-analyser, and C:N ratios were
computed. Fresh beech leaves contained 456.0 nmg®6g8 mgN g and had a C:N ratio of 27.6,
whereas partially decayed beech leaves containé® 44gC ¢, 18.5 mgN ¢ and had a C:N ratio

of 22.6.

11.2.1.2.b. Microcosm experiment

Hermetically sealed 200 mL glass jars were usethiasocosms. Randomly chosen beech leaves
(300 mg of leaves dry mass) were moistened in dadnwater at the start of the experiment and
added to the microcosms. Three microcosms (repBfawere set up for each species, and one
individual was added into each of them. They whsntstored for three weeks in climate chambers
(10+1°C and a 10h light:14h dark photoperiod). Md was included in the microcosms as the
objective was to study leaf degradation and not temradation + incorporation into the soil.
Preliminary experiments indicated that three weeksubation resulted in a good survival rate
under these conditions.

Initial body-mass differences were minimized by @$iag individuals of similar fresh body-mass,
and the mean individual mass during the courshegkperiment was calculated as the mean of the
initial and final mass. Supplementary microcosmsewgoduced to replace those containing dead
animals in order to obtain three replicates formesigecies and each date. Controls were set up in
the same way (300 mg of leaf dry mass) but condaine invertebrates. In order to measure

atmospheric C-Cg microcosms without beech leaf or animal were aktaup.

11.2.1.2.c. Laboratory analyses

Carbon mineralisation (invertebrate respiration #erobial C mineralisation) was assessed by
measurements of GQelease using the conductimetry method (Heemsbheigal, 2004). A 20 ml
flask filled with NaOH (0.2 M) was placed in eaclicrecosm, the C mineralisation was defined as
mg C released per initial g C in the substratewaasl calculated by comparing initial and final soda
conductivity after a given incubation period:

Sc -Sc) - (S -Sc Kk
Cminitoj :(( Ci Cl) I\EI Qatm C] atm))x

C-leaves

where i and j are the incubation time (in days),&®d Sgcare the NaOH conductivities after i and j
incubation days (mS ch), SG am and Scam are the NaOH conductivities in microcosms without
leaves or invertebrates after i and j incubatiogsdanS crit), k is a constant determined by
standard curves (mg C mM®m) and M.eavesis the initial amount of C in beech leaves (gChhat
beginning of the experiment. Carbon release wasatd for incubation periods of 0-2, 2-9, 9-16
and 16-22 days and cumulative curves were drawncotapare the C mineralisation kinetics
induced by the presence of invertebrates.

Leaf mass loss (mg™l was calculated from the difference between laifal dry mass and leaf
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remnant dry mass at the end of the experimentseSagere collected after three weeks, oven-dried
at 40°C and weighed to calculate their productiate {mg ). Their organic carbon and total
nitrogen contents were measured as describedtfer leaves. They were finally segregated into
four particle size classes by dry sieving (2-1 ndnrf).5 mm, 0.5-0.2 mm and 0.2-0.1 mm). Each
particle size class was weighed to calculate thenmeeighed particle size (MWPS):

MWPS: (15X M[Z—lmm] + 075X M[l—O.Smm] + 035X M[0.5—0.2mm] + 015X M [O.2—0.1mm])
10C

; is the mass of the particle size clagsmm.

where M

[x —ymm

11.2.1.2.d. Data analysis

Means and standard errors were calculated fop &@ase, leaf mass loss, faeces production,
MWPS, organic C content, total N content and C:tibraANOVA for repeated measures was used
to test for differences between treatments on G-@kase with “incubation times” as repeated

measures, the invertebrate biomass in the microeagas included as a covariate in the analysis.
ANOVA and Tukey HSDpost-hoctests ¢ = 0.05) were carried out to elucidate differences
between treatment effects for each leaf degradatemmble. When necessary, data were log-
transformed to achieve homoscedasticity prior toOAMA. Linear regressions were tested to

investigate potential relationships between anilnamass and beech leaf degradation. ANOVA

were performed using R Software (R Development Geam, 2004).

To identify groups of homogeneous species with nggdo their impacts on leaf degradation, a
Hierarchical Clustering (HC) was performed usingriM&method, on the observation data matrix,
which contained 24 lines (objects = microcosmsp@&cges x 3 replicates) and 7 columns (variables
= leaf degradation parameters) (Ward, 1963; Ro@91). Leaf degradation parameters were “leaf
mass loss”, “faeces amount”, “C-G@elease”, “faeces C content”, “faeces N contetitieces C-
to-N ratio”, “faeces MWPS".

A Principal Component Analysis (PCA) was performad the same matrix to investigate the
relationships between leaf degradation variabléstisfical analyses were performed with “ade4”
package for R Software (R Development Core Tea® 20hioulouseet al, 2004).

[1.2.1.3. Results

Invertebrate mortality was higher (more than 60%gw fresh leaves were used than with partially
decayed leaves (15%). Thus, the results presenteeafter are restricted to the impact of
detritivorous species on partially decayed beeakids. Arthropods which were alive at the end of
the experiment had small body-mass change (less5¥#g and earthworms lost between 16% and
50% of their body-mass (f@endrodrilus rubidusandLumbricus rubellusrespectively).
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[1.2.1.3.a. C mineralisation in microcosms

C-CO, release was markedly influenced by microcosm rimeats during the course of the study
(Table 11.12). Except in the early days of the expent, the presence of earthworms increased C-
CO, release compared with the controls, whereas mofsignt difference was observed in the case
of arthropod species (Figure 11.7). As early asdiys after the begin of incubation, the C.CO
release induced by the presence of earthworms wasto three-fold higher (p<0.05) than in the
case of arthropod species (Figure I.7). C mingadibn in the presence of earthworms ranged from
3.07 to 3.59 %o of leaf CHfor D. rubidusandLumbricus eisenirespectively. These values were
significantly higher than those observed in thetams, c.a. 1.52%. of leaf C @ (Figure 11.8a).
Conversely, C mineralization in the presence diragods varied between 1.33 and 1.72%. of leaf
C d* for Cylindroiulus latestriatusand Glomeris marginata respectively, and did not differ
significantly from the controls (Figure 11.8a). kenebrate biomass did not affect C-Cf@lease
(R?=0.159, p>0.05).

A Clatestriatus A Polydesmussp A G marginata

O L eiseni ® | rubellus O D rubidus
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Figure I.7. Cumulated time course of C mineralisation in mior®ms containing different detritivorous macro-

invertebrate species and in control microcosmsjoarbars correspond to standard errors. Diffefetiers indicate
significant differences (p<0.05, Tukey HSD testfimulated C-C@release at the end of the experiment.
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Table 11.12: ANOVA for repeated measures of the effect of invertebrateiespéB species and controls] on C-CO2
release in microcosms. Invertebrate biomass wasariate.

Between treatments - Source df F-value P
Treatment 8 54.40 <0.001
Invertebrate biomass 1 0.16 0.6891
Error 17

Within treatments across repeated measures - Source

Incubation time (repeated measure) 3 373.49 <0.001
Treatment x Incubation time 24 14.09 <0.001
Error 54

11.2.1.3.b. Physical breakdown of partially decaymbch leaves

Leaf mass loss, faeces amount and MWPS were mgrkéfdcted by the experimental treatments
(Fs 1= 23.10, p<0.001F; 14 6.71, p=0.001 an&; 15~ 3.65, p=0.001; respectivelyBeech litter
breakdown was significantly stimulated in microcesmith earthworms or diplopods, while the
presence of woodlice did not result in any sigaific change when compared with the controls
(Figure 11.8b). Microcosms containing. latestriatusor Lumbricus rubellusiad the highest values,
c.a. 4.68 and 5.34 mg'drespectively (Figure 11.8b). The faeces productiate was lower for
woodlice (0.56 and 0.38 mg'dfor Oniscus asellugnd Philoscia muscorumrespectively) and
highest forC. latestriatus(3.15 mg &), whereas other species presented intermediateewal
(Figure 11.8c). The faeces produced by diplopods tiee highest MWPS and the lowest value was
observed foD. rubidus(Figure 11.8d). Invertebrate body-mass influenteaf mass loss and faeces
production (R2=0.321, p<0.005 and R2=0.230, p<0.@8pectively) while no relationships appeared
with MWPS (R?=0.016, p>0.05).
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Fig. 11.8. C-CQO, release (a), beech leaf mass loss (b), faecesigiod (c) and faeces fragmentation (d) in microe®s
containing different detritivorous macro-inverteigrapecies and in control microcosms. Bars reptabenstandard
error; different letters indicate significant difésces at p<0.05 (Tukey HSD test); species codasTable 11.11.
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11.2.1.3.c. Organic matter modification in faeces

The results of analysis of variance on the changerganic C, total N and C:N ratio of faeces
indicated differences between treatmemiig &= 29.56, p<0.001Fg 1= 16.47, p=0.001 anBg 15
39.31, p=0.001; respectively). While in most caseganic C and total N contents in faeces did not
differ from controls, significantly higher organf€ content was observed . marginataand C.
latestriatusfaecal pellets while the contrary occurred foreisenicasts (Figures 1l.9a et 11.9b).
Faeces oD. rubidus L. rubellusandPolydesmusp. had a higher total N content than the original
substrate (Figure 11.9b). The C:N ratio Rolydesmusp. and earthworm faeces was significantly

lower than in the beech leaves they fed on (Figjde).
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Figure 11.9. Carbon (a) and Nitrogen (b) content, and C:N rdtp in the faeces of eight detritivorous macro-
invertebrate species and in the litter substrates Bepresent the standard error; different leitedcate significant
differences at p<0.05 (Tukey HSD test); specie®sa in Table 11.11.

11.2.1.3.d. Hierarchical clustering

Hierarchical clustering strongly segregated eartihwgoandPolydesmusp from other arthropods
(Fig. 4a). At the bottom of the dendrogram, obstovna were grouped by species (Figure 11.10a).
We chose to split observations into three clustdrieh were assumed to correspond to functional
groups L. eiseniandD. rubidus L. rubellusandPolydesmusp, C. latestriatus, G. marginata.

asellusandP. muscorum
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Figure 11.10. Results of the Hierarchical Clustering (HC) anck tRrincipal Component Analysis (PCA): HC
dendrogam (a); PCA eigenvalue diagram (b); objécterocosms) ordination on PCA1-PCA2 factorial rpaith
projections of the species barycentre (c); sameesentation on PCA1-PCA3 factorial plan (d); prtmt of the
groups identified by the hierarchical clusteringRDAL- PCA2 (e); species codes as in Table 11.11.

11.2.1.3.e. Principal Component Analysis

The first three axes of the PCA accounted for Ph%% the total inertia. Due to the shape of the
eigenvalue diagram, no other axes were retainednterpretation (Figure 11.10b). PC1 (48.3%)
separated C-COrelease (high positive correlation) from faeceg @ content, C:N ratio and
MWPS (high negative correlation) (Table 11.13). Tlodject ordination on PC1l segregated
microcosms containing earthworms (positive scoffesin those that contained diplopods and
isopods (negative scores) (Fig. 11.10c, d and ER 26.2%) separated faeces amount and leaf mass
loss (high positive correlation) from C-GQelease (negative correlations), and separated
rubellus, Polydesmusp. andC. latestriatus(positive scores) from.. eiseni(high negative scores)
(Table 11.13, Fig. 11.10c and e). PC3 (17.1%) sepad faeces N content (positive correlation) to
faeces amount and C:N ratio (negative correlatianyl segregatedolydesmusp. andL. rubellus
(positive coordinates) fror@. latestriatusandL. eiseni(negative scores) (Table 11.13, Fig. 11.10d).
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Table 11.13: Correlations between beech leaf degradation paeamand the first three axes of the PCA.

Variables PCAL (48.26%) PCA2 (26.18%) PCA3 (17.12%)
C-CO; release 0.888 -0.263 -0.201
Leaf mass loss 0.620 0.682 -0.312
Faeces amount 0.405 0.769 -0.448
Faeces MWPS -0.815 0.297 -0.029
Faeces org C content  -0.754 0.557 0.156
Faeces N content 0.300 0.554 0.773
Faeces C:N ratio -0.848 0.006 -0.488

[1.2.1.4. Discussion

The high mortality of invertebrates observed whemg fresh beech leaves as substrate indicates
that detritivorous macro-invertebrates requireaiprinary transformation prior to consuming their
food resource. This agrees with several previoudiess. Among others, Beck (1989) found that the

soil fauna of a beech forest in Germany accourte®% of the litter decomposition in th& gear

and 35 % in both the"2and & years.Armadillium vulgare(lsopoda) mortality was shown to

decrease with litter phenolics leaching (Zimmer arapp, 2002) and litter palatability tG.

marginatawas found to depend on previous colonisation awbihposition by micro-organisms

(Hassall and Rushton, 1984). In a recent reviewnizer, 2002) emphasized the role of litter-

colonizing and —decomposing microbiota in makingnpltissues more digestible through the

breakdown of recalcitrant and deterrent compounds.

Table 11.14: Broad comparison between the impact of invertelsran litter mineralization in the present studg an
results of other published studies.

Invertebrates

Substrates

Influence on
mineralisation

Authors

Diplopods
G. marginata

G. marginata

Various species

Fresh oak leaves
Partially decayed beech
leaves

Partially decayed beech
leaves

Hanlon and Anderson (1980)

this work

this work

Lumbricidae
L. rubellus

L. rubellus

Various species

Various species

Fresh oak leaves
Partially decayed beech
leaves
Partially decayed beech
leaves

Poplar leaves

Zimmeret al. (2005)

this work

this work
Scheu and Parkinson (1994)

Isopods
O. asellus

0. asellus

O. asellus
P. scaber
P. muscorum

P. muscorum

Fresh oak leaves
Partially decayed beech
leaves
Decayed beech leaves
Fresh oak leaves

Pinus nignaeedles
Partially decayed beech
leaves

Hanlon and Anderson (1980)
Hattenschwiller and Bretscher
(2001)

this work

Zimmeret al. (2005)

Teuben and Roelofsma (1990)

this work
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In the present work, no significant change in C ematisation was observed in the presence of
macro-arthropods while the presence of earthwommdstd an increase of C-GQelease when
compared with invertebrate-free microcosms. Whike do not have direct evidence for enhanced
microbial biomass and activity, the increased C,CQ€lease is assumed to greatly reflect this
(Maraun and Scheu, 1996), since soil animals duutii only 3-13% of total heterotrophic
respiration in deciduous forest soils (Persson9)98lost studies investigating the effects of leaf
litter processing by saprophagous macro-invertebrdtave reported an increase in microbial
activity (Hanlon and Anderson, 1980; Hattenschwded Bretscher, 2001; Zimmet al, 2005)
(Table 11.14). On the other hand, opposite reshlsge also been reported in other works (Van
Wemsenet al, 1993; Scheu and Parkinson, 1994) (Table Il.14arddn and Scheu (1996)
suggested that these contrasting results may tsedaay differences in the degree of degradation
of the litter used in experiments. They asserteat tliter processing by saprophagous macro-
arthropods increases microbial respiration and bgsrin the case of poorly decomposed litter, and
that the opposite occurs when litter has been pusly attacked by micro-organisms. Our results
confirm this pattern for arthropods (woodlice anilipedes species), but it seems that earthworms

do not conform to this model.

The observed impacts of invertebrates on the palybieakdown of beech leaves are in the range
of previous works. Zimmeet al. (2005) found thak. rubellusdegraded oak leaf litter more rapidly
than P. scaber(5 mg d" versus 1 mg 4 respectively; re-calculated results), and Coiktestual.
(2002) recorded th&inus halepensiseedles were consumed at 4.4 rifgog Glomeris hexasticha
(re-calculated results). Nevertheless, Bonkowestkial. (1998) observed higher impact on beech
litter for G. marginata(c.a. 13 mg d: re-calculated results), but their experimentaigie did not
eliminate meso-invertebrate species which may Hasleto an overestimation of leaf mass loss

rates.

Our results indicate that the modification of onga@ and total N contents from leaves to faeces
differed between species. Changes occurred asilh ofgut passage and nutrient assimilation. For
instance, the N content was increased in the fagfdeslydemussp, L. rubellusandD. rubidus In

our experiment where no materials other than leawexg available, additional N can only come
from a restricted number of sources. Animals caeaatly excrete Ni (Bocock, 1963; Striganova,
1971; Carcameet al, 2000) and some of the nitrogen in the faeces coaye from digestion of
microbial biomass that was stripped from litter giBell, 1989; Maraun and Scheu, 1996).
Comminution can also cause greater leaching ofeahitrogen from the litter fragments and
ruptured cells (Teuben and Roelofsma, 1990).

The first PCA axis clearly demonstrates how C,C€ease was negatively correlated with faeces
MWPS, C content and C:N ratio. This highlights hditer comminution by invertebrates
stimulates C mineralisation through an increaséhenleaf surface available for micro-organisms
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(Hassallet al, 1987). Furthermore, on the first three PCA ax2§0; release and faeces C content
were negatively correlated, supporting the idea flheces act as incubators for microbial activity,
which in turn induces biochemical modificationstbé OM contained in faeces (Lavelle, 1997).
Leaf mass loss and faeces amount were positivetglated whatever the PCA axis. Even thought
it is obvious that faeces production is a funcodisubstrate ingestion, this result also revedigia

of coprophagy in this short-term experiment. Newelgss, although coprophagy may occur in
natural communities, its exact role and contributio nutrition is still debated (Kaut al, 2002).
The third axis indicated a negative correlationnsetn faeces N and the C:N ratio. While most
studies report that the slight reduction in C:Naafter leaf litter processing by macro-arthropods
is mainly caused by carbon assimilation during tgamsit, the decrease in the C:N ratio in fresh
faeces may also result from an increase in N coif@arcamaet al, 2000).

Our findings broadly support current knowledge el degradation by macro-invertebrates, and
provide comparable data to infer the functionaitsraf the species studied from the way and the
strength with which they degrade beech litter anda@ce microbial activity. The three groups
identified by the HC highlight the fact that, altlgh taxonomy accounts for inter-individual
differences, the objective functional groups idéedi a posteriori by statistical tools are not
necessarily related to taxonomy. On the other h@halsyncratic impacts of species were observed
in each of the identified groups, highlighting hawach empirical data are still needed to propose a
robust functional classification of litter invertaltes. Recently, for the first time ecosystem esgin
species (earthworms, termites and ants of a Coklnmdavanna) were accurately grouped according
to the biochemical and physical properties of tiwediructures they produced (Deca&sl, 2001;
Heddeet al, 2005; Moraet al, 2005). Our results provide evidence that funaiagroups of “litter
transformers” can also be proposed on the badiseaf physical impacts on the litter substrate and
of the properties of fresh their holorganic faecHstee functional groups may thus be proposed
within our dataset:

1) N accumulators in fresh faeces This cross-phylogenetic group includes rubellus and
Polydesmusp. whose fresh faeces had the highest N contents. dlseycaused a large leaf mass
loss, and produced high amounts of faeces withgh I& content and low C:N ratio, but
significantly differed in faeces MWPS and in theffect on CQ release. In a study dedicated to
another Polydesmidaélérpaphe haydenian®/ood), Carcameet al. (2000) also showed than N
release was enhanced in fresh faeces. Similarjh mineral N content in earthworm casts is
commonly reported and attributed to excretory potsland intestinal mucus as well as increased
OM mineralization (Edwards and Bohlen, 1996; Haymtsal, 2003). Direct excretion of
ammonium within faeces has been demonstrated sh fearthworm casts (Parkin and Berry,
1994; Devliegher and Verstraete, 1995) and proptmdd. haydeniangCarcamaet al, 2000).

2) Leaf grinders. The presence of the earthworm speddesrubidusandL. eiseniled to high
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physical fractionation of beech leaves that strprghhanced C mineralisation and chemical
modifications of the OM contained in their castaphacts were similar between the two species
with regards to C mineralisation, leaf mass loagcés production and faeces MWPS and C:N
ratio, but on the other hand, faeces C and N ctsteiffered significantly. The low C:N ratio
observed irL. eisenifaeces therefore results from a decrease in C contieile it was caused by
an increase in N content in the cas®ofubidusfaeces. The large differences found between the
three earthworm species in our study emphasize inguortant idiosyncratic impacts may be
between epigeic species. We therefore need moeanssdedicated to epigeic impacts on forest
litter degradation, a subject that has receivetk lattention (Maraun and Scheu, 1996; Arpin
al., 1998) compared with the study of endogeic andianmpacts on soil OM dynamics (Parkin
and Berry, 1994; Devliegher and Verstraete, 1995).

3) Coarse debris makersinclude the four macro-arthropods spedfesnuscorumO. asellus C.
latestriatusand G. marginata These species fragmented leaves into large fratgnad had no
significant impact on C mineralization and OM trammation. The low C-C@release induced by
the presence of these species may first be atddbtat the relatively advanced degradation state of
the leaves used in our experiment (Maraun and Sd896). Additionally, microbial community
growth was probably not favoured by the large-sizeatticles that composed arthropod
excrements. Finally, we have to consider that thlessate litter was collected in a mature
beechwood growing on an acidic soil, @*3.6, (Aubertet al, 2004) and that this may have
favoured fungal activities to the detriment of leaigl ones. Bacterial biomass is known to
increase after passage through the millipede armtilie® gut, while the contrary is expected for
fungal communities (Anderson and Bignell, 1980;sime and Anderson, 1985; Zimmet al,
2005). Thus, low respiration rates in faeces magXeected if the fungal biomass is depressed

and not fully compensated for by bacterial increags a short time scale.

The weak impacts found for woodlice species reprss@ surprising result. Among others,
Hattenschwiler and Bretscher (2001) found tBatasellusincreased leaf mass loss, stimulated
microbial respiration by 37% and increased nitidaching by 50% and Zimmeat al. (2005)
observed that litter mass loss, soil microbial regpn and the release of various soil elements (C
N, K, Ca, Mg) were increased in the presenc®afcellio scaber However, Hattenschwiler and
Bretscher (2001) and Zimmest al. (2005) used 7 and 5 individuals in their experitagn
respectively, while we used a single individual p@crocosm. When recalculated, their results
correspond with individual impacts of 0.71 m§ and 1.19 mg d of leaf mass loss fdD. asellus
andP. scabey respectively. These values are therefore lowan thur results (2.18 and 1.62 mg d
for O. asellusand P. muscorum respectively). Finally, theO. asellusand P. muscorum
consumption rates observed in the present studgrfd537 mg g d*, respectively) are in the range
of currently published results, i.e. 20-60 mydj* on average for woodlice, depending on species
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and food substrate (Zimmer, 2002).

The classification we propose may obviously be itared as tentative, as it is based on the effects
of a limited number of species on a single substaatd because the ecological functions of
detritivorous macro-invertebrates certainly invoimechanisms that were not taken into account in
our study. Differences in the pathways of bio-dinoe maturation may differ strongly within the
identified groups and should be addressed in futareparative microcosm studies. In the present
debate on the magnitude of functional redundanspihfood webs (Andrén and Balandreau, 1999;
Laasko and Setédla, 1999; Bradfoetl al, 2002), our results tend to demonstrate idiosyitcra
effects of species. Nevertheless, diversity-ecahmgifunction relationships involving macro-
detritivores need to be addressed to confirm tyothesis.

Our results however highlight the possible use @f-dructures (faeces) and litter physical
transformations as “hard traits” (Diat al, 1999) to propose functional groups of litter dingj
invertebrates, an approach that has been usedddly for soil engineers (Decaéesal, 2001;
Heddeet al, 2005). Attention should now be paid to identifyirelevant biological traits that could
be used as predictors of species function in the awl/or litter, thus allowing standardized
experiments and comparisons across a higher nuoflspecies (Heddet al, 2005).
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11.2.2. Effets de la diversité des macro-détrite®rsur la dégradation de la
litiere de hétre

Mechanisms responsible for diversity-leaf degradetirelationship
within litter invertebrate experimental assemblages
M. Hedde, F. Bureau, M. Chauvat, T. Decaéns
soumis a Ecology Letters

[1.2.2.1. Introduction

Environmental modifications through human actigti@fom local to global scales and the
subsequent biodiversity erosion have led to widssmprconcerns (Rio, 1992). Biodiversiggnsu
lato, became a hot research topic in the last decadepgiet al, 2005). Among other questions,
the effect of biodiversity (BD) on the magnitude exfosystem functions (EF) (e.g. productivity,
carbon storage or nutrient cycling) at short tecales was the focus of an abundant literature which
provided evidence of a relationship between diwglsvels and the amount of specific ecosystem
processes (Loreau, 2000; Hooptal, 2005).

Two major types of mechanisms have been recognizedexplain BD-EF relationships
(complementarity and selection effects), leadingdifferent biodiversity effects. The functional
niche complementarity (the “complementarity eff¢cticcurs when competition between inter-
specific neighbors is lower than between con-spciéis a result of a differentiation in resource
requirements and leads to a more efficient useesburce space (Hooper, 1998; Loreau, 1998).
Alternatively, positive relationships between spsaciichness and ecosystem processes may result
from a “selection effect’i.e. the increased probability of selecting specieth wktreme functional
traits at higher levels of species richness (Loref00). Interactions between species have also
been proposed as a possible mechanism to expladsiive correlation between species richness
and the rates of ecosystem processes (Vanderm@g®, Eridley, 2001). The consequences of
biotic interactions deserve greater attention ifwigh to improve our understanding in the BD-EF
relationship (Hoopeet al, 2005).

On the other hand, many experiments also suggeélstedcommunity composition is at least as
important as species or functional richness alenprédict ecosystem properties (Tillman, 1997;
Symstadet al, 1998; Wardleet al, 1999; Spehret al, 2000; Hector, 2002). Decomposition, soil
organic matter dynamics, nutrient uptake by soitrovorganisms, and nutrient retention, for
example, are more strongly influenced by differenge functional traits of the dominant plant
species than by community diversity per se (Hoapet Vitousek, 1997a; Wardlet al, 1997,
Bardgett and Shine, 1999; Hectiral, 2000; Korthalset al, 2001).

As attention has been concentrated almost exclysoveplants so far, other kinds of communities
(animals or microorganisms) may display other hiedsity impacts. This may be, for example, the
case when species have impacts mediated by theicdlequality of food and substrates or by
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modification of the physical structure of their eomment (Jonest al, 1994). Litter-feeding
macrofauna have a tremendous impact on decompodigcause they process large amounts of
litter (Carcamoet al, 2000; David and Gillon, 2002; Hed@¢ al, in press) and because of their
feedback on performance, activity, and communitynpgosition of microbial decomposers and
smaller litter and soil fauna (Anderson, 1975; Bnow995; Marauret al, 1999).

In this paper, we explored how two measures of rditse (species and functional trait) in small
experimental communities of soil macro-detritivamgertebrates influenced selected indicators of
organic matter degradation. Further, to identify tblative impact of selection and complementarity
effects, we compared the yields of species mixtwiés their expected yields based on the impacts
of the same species cultivated in monoculturesgdoet al, 2001; Hoopeet al, 2005).

[1.2.2.2. Material and Methods

[1.2.2.2.a. Invertebrates and leaf litter

Four detritivore macro-invertebrate species weilecsed for this study: a woodlous®rfiscus
asellusLinnaeus 1758), an earthwormédndrodrilus rubidugSavigny, 1826)) and two millipedes
(Glomeris marginatgVilliers, 1789) andCylindroiulus latestriatugCurtis, 1844)). Individuals of
each species were collected in the litter of theré Domaniale d’Eawy”, Normandie, France.
These species were selected because they were foudamninate detritivore communities in the
sampling forest (about 55% of total macro-detritevbiomass, with values > 70% in 63% of the 45
samples, Heddet al. (in press)). At laboratory, invertebrates werenteaned under experimental
conditions (described below) for at least 1 weelfotge the onset of the experimentation to
acclimate and prevent input of non-experimentalemait

Litter was collected in a 120-year-old beech stahdhe same forest in December 2004 (stand
characteristics are given in Aubettal. (2003a)). Partially decayed beech leaves (judgecblour

and texture) of similar size and decompositionetagre separated from bulk material at laboratory
and gently washed to remove non-leaf material (iebeate faeces, bud scales, etc). Then, leaves
were oven-dried (40 °C) for three days, homogenied stored in plastic boxes. Nitrogen and
carbon concentrations were determined by gas chiogreghy with a CHN pyrolysis micro-
analyser. Decayed beech leaves contained 4#619.9) mgC @, 18.5 ¢ 0.3) mgN ¢ and had a

C:N ratio of 22.6 £ 0.7).

11.2.2.2.b. Experimental design

Hermetical 200 mL glass jars (8 cm height and 7 diemeter) were used as microcosms. All

possible mixtures from 1 to 4 species were made @itlatestriatusD. rubidus G. marginataand

O. asellus In each microcosm, we added one individual peeritebrate species and beech leaves
previously soaked in deionized water at a conspamtcapitamass (300 mg of dry leaves per
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individual). Microcosms were stored for three weéksclimate chambers (10+1°C and a 11h

light:13h dark photoperiod). No soil was includedtihe microcosms as the objective was to study
leaf degradation and not leaf degradation + inc@fion into the soil. Preliminary experiments

indicated that three weeks’ incubation resultedaigood survival rate under these conditions
(Hedde, unpublished data).

We chose individuals of similar fresh body-mass nminimize initial invertebrate biomass
differences between microcosms. Controls were getinuthe same way but contained no
invertebrate. In order to measure initial atmosgh€&-CQ,, microcosms devoid of beech leaves
and animals were made. Three replicates were fouitach treatment, giving a total number of 80
microcosms.

11.2.2.2.c. Leaf degradation measurements

Carbon mineralisation (invertebrate respiration #erobial C mineralisation) was assessed by
measurements of C-GQelease using the conductimetry method (Heemshergal, 2004). A 20
ml flask filled with NaOH (0.2 M) was placed in éamicrocosm, the C-COrelease (mg) was
calculated by comparing initial and final soda cactdvity after a given incubation period:

Cminj = ((S6¢ - SG ) — (SGatm and Sgaim)) X K
Where Cmiry, j is the amount of C-CQreleased (mg) between i and j incubation timeléys), Sc
and Sgare the NaOH conductivities after i and j incubatdays (mS ), SGam and SCatm are
the NaOH conductivities in microcosms without leaoe invertebrates after i and j incubation days
(mS cm?), and k is a constant determined by standard sumgg C mS cm). C-CQ release was
estimated for incubation periods of 0-2, 2-9, 9al®l 16-22 days and cumulative release after 21
days were used in further analyses.

Leaf mass loss was calculated from the differeretevéen leaf initial dry mass and leaf remnants
dry mass at the end of the experiments.

11.2.2.2.d. Morphological traits

In this wok, a set of morphological traits relatedresource foraging and litter fragmentation were
chosen and identified as functional traits. Theseluded body length, body diameter, body
length:diameter ratio, body mass and the type oframmution apparatus. Traits were described for
each species according to literature (Bouché, 18#@s and Gerard, 1985) and categorized when
numerical to provide a qualitative matrix (TablelH). This matrix was used to perform a multiple
correspondence analysis (MCA) (Tenenhaus and Yoii®85) which provided a morphological
trait space defined by species coordinates in tli@AMactorial space. For each experimental
species mixture, we assessed (i) the density afiep@acking in the morphological space by the
mean nearest neighbour Euclidean distance (mMNN® )@ minimum nearest neighbour Euclidean
distance (minNND) and (ii) the volume occupied bg aissemblage in this morphological space by
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the minimum spanning tree (MST)e. the minimum sum of the lengths ol lines segments that
connectead points (Ricklefs and Travis, 1980) (Figure 11.11).

Table 11.15. Coded morphological traits related to substragzling

Comminution  Length:width

Species Length (mm) Width Mass .
apparatus ratio
C. latestriatus 30-50 1-2 <0.1g Mandibule 20-30
G. marginata 5-20 5-8 >0.1g¢ Mandibule <10
O. asellus 5-20 5-8 <0.1g¢ Mandibule <10
D. rubellus 30-50 3-4 >0.1g¢g Gizzard 10-20
minNND mNND MST
(]
N B B
5 C
= .\.
A A A
Trait 1 Trait 1 Trait 1
=A =A+B+C =A+B
3

Figure I1.11 The different measures of morphological trait cinee, illustrated by the position of three hypaoided
species in a two-dimensional niche, minimum nearesghbour in Euclidean distance (minNND), meanresta
neighbour in Euclidean distance (mNND), and miningpanning tree in Euclidean distance (MST) (Fran2664).

11.2.2.2.e. Mechanisms of assemblage performances

Although some indices allow separating the differerechanisms by which interaction within
assemblages may influence ecological processestqiet998; Loreauet al, 2001), their
calculation requires measuring individual specitsces in the mixture and thus they cannot be
used when soil processes are investigated. A miniegent test is provided by transgressive
overyielding, which has been proposed as the “&stf, because the sampling effect alone cannot
give significant positive transgressive overyietdifLoreau, 1998; Hustoat al, 2000). It occurs
when a mixture outperforms the highest performingpfioculture” and can be calculated as the
deviation from the maximum single-species effeDisnéx):

Dmax = [Ot-max(Mi)]/max(Mi),
where Ot is the observed total effect of a seleagsstmblage and Mi is the maximum effect in any
of the species in the assemblage in single-speg@sriments.
While transgressive overyielding in C mineralisatican be attributed solely to species
complementarity, transgressive overyielding in eass loss should result from facilitation as well
as complementary effects. Facilitation involvesgafi biomass for at least one of the species in the
assemblage (Brunet al, 2003), we thus propose to calculate the devidtietveen observed and
expected final invertebrate biomass, on the bdsimonocultures” results, (Db):
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Db =[Ob-Eb]/Eb,

where Ob is the observed and Eb is the expectadlifimertebrate biomass of a given experimental

assemblage calculated on the basis of “monocultaesilts.

11.2.2.2.1. Statistical analyses

The effect of species in “monocultures” and speasiber in mixtures on leaf mass loss and C-
CO, release were tested by one-way ANOVAs with respelgt “species” and “species diversity”
as independent factors. The effect of morphologstaicture of species mixtures on leaf mass loss
was tested by one-way ANOVAs with either “minNNDIINND” or “MST” as independent
factor. Comparisons of means were made using T#H&) test ¢ = 0.05). Normality of data
distribution was tested with the Shapiro test, @adables were log-transformed prior to analyses to
reduced asymmetry in their distribution when neagsDifferences between deviation indices and
zero were tested using one-side Student’s t t&86 (€onfidence intervals). All statistical test were
performed with R software (R Development Core Te2004).
To compare the accuracy of classifying assemblatgber by species number or by morphological
structure to explain assemblage impacts on leatrwss, we used the complement of the relative
variance (Webster and Oliver, 1990):

RV = 1-[s%/s3],
where s is the within class variance andis#he total variance. Thus, RV corresponds topine

of the total variance explained by a given fadbare the classification type.
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Figure 11.12 Mean cumulated (a) beech leaf mass loss and @P2- release during the course of the three-weeks
experiment according to treatments. Bars were atahekror, different letters indicate mean diffaxes (p=0.05).
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[1.2.2.3. Results

11.2.2.3.a. “Monoculture” experiments

At the end of the experiment, cumulated beech teaks loss was significantly increased in
treatments with invertebrate whatever the speaesidered. Furthermore, significant differences
between treatments were found, with the lowestevaluleaf mass loss observed in presend®.of
asellusand the highest value in presenceCoflatestriatus (Figure 11.12a). Except fob. rubidus
whose presence increased cumulated G-@lease, no further significant differences in O.C
release were observed between treatments and Isofitrgure 11.12b).

11.2.2.3.b. Species number effect on C-CO2 releaseleaf mass loss

Both leaf mass loss and C-g@elease responded significantly and in a similay wo the factor
species richness (Figure 11.13). They significarathyd continuously increased with the number of
species in microcosms from 1- to 3- but decreasetispecies assemblages showing then a hump
shaped pattern. All observed values were signifigdnigher than in the controls, except for C-CO

release in single-and four-species microcosms (EifLl3).

100 10
a a* . 0 b a*
2 80 ab* = 2 8 ab* .
2560 D 026 = b
E o0 + ' o2 .
© i
S O
- 20 2
ot — e —
1 2 3 4 1 2 3 4
Species number Species number

Figure 11.13: Mean experimental assemblage performances olega)mass loss, (b) C-CO2 release according to the
assemblage number of species. Squares are meanthewourse of the experiment, bars are standaodse different
letters indicate significant differences at p<O(@bkey HSD test), asterisks indicate that mearedkfi from controls
without animals.

Transgressive overyielding on leaf mass loss waerded for assemblages with two and three
species, but not with four (Figure 1l.14a). No sgressive overyielding on C-G@elease occurred
in the experimental assemblages whatever the spacimber (Figure 11.14b). Leaf mass loss and
C-CO, release were not correlated with mean assemblameabs or deviation from observed
biomass (Db) (data not shown). While Db of two- @hike-species treatment did not differ from
zero (-0.02 and 0.02), four-species treatment Db significantly lower than zero (-0.06).
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Figure 11.14: Transgressive overyielding (Dmax) on (a) leaf snlass, (b) C-CO2 release according to the assgmbla
number of species. Circles indicate values thahatodiffer form zero, upper triangles values siguifitly higher than
zero and lower triangle values significantly lowean zero, bars are standard errors, asterisksaiteditreatments
whose Db were significantly lower than zero, alextDb were not different from zero.

11.2.2.3.c. Morphological structure effect on leaéss loss

All assemblages induced a greater leaf mass l@ss tthis observed in controls without animals.
Leaf mass loss tended to increase with experimexgaémblage minNND (Figure 1l.15a) and
increased until mMNND reached 1.8 and decreasedthifdrer values (Figures 11.15b). Significant
differences in assemblage performances were aiswfaccording to MST levels. At both low and
high MST levels, comparatively lower values of leafss loss were monitored with regard to

intermediate range of MST levels. (Figure 11.15c).
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Figure 11.15: Mean experimental assemblage performances on nemds loss according to the assemblage
morphological structure, (a) minimum NND, (b) meddND and (c) MST. Squares are means over the cariee
experiment, bars are standard errors, differerterietindicate significant differences at p<0.05 K&y HSD test)
asterisks indicate that mean differed from contwathout animals.

We found transgressive overyielding on leaf mass lfmr several assemblages, either with the
lowest minNND, with mNND higher than 1.8 (in threkfive mixtures) or with intermediate MST
levels (Figure 11.16). Few levels of morphologictfucture had significant (lower than zero) Db,
and corresponded to th2 rubidusG. marginataand theD. rubidusG. marginataO. asellusC.
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latestriatusmixtures.

20 & b

——0

N f# bt 1

00 F========-====-=-=--=-+4  F-------p--------o E--o-———m------

Dmax

-0.5 7

T T
0.0 0.1 0.2 0.3 0.4 0.5 05 10 15 2.0 25 0.0 O. 10 15 20 25 30

minNND mmiNINID MST

Figure 11.16: Transgressive overyielding (Dmax) on leaf masssloaccording to the assemblage morphological
structure, (a) minimum NND, (b) mean NND and (c) M&ircles indicate values that do not differ forero, upper
triangles values significantly higher than zero #&nder triangle values significantly lower than @aebars are standard
errors, asterisks indicate treatments that hadigiifieantly lower than zero.

11.2.2.3.d. Species number vs morphological stmecaifects

Alone, the species number in treatments had a lomtribution (23.0%) to the total observed
variance of leaf mass loss. In opposite, clasgfythe treatments by their morphological
composition (minNND, mNND and MST) allowed a muchttbr explanation of the variance
(98.9%, 95.7% and 93.3%, respectively).

[1.2.2.4. Discussion

[1.2.2.4.a. Monocultures

Our findings on impacts of invertebrate “monocudir on leaf mass loss agree with the current
knowledge of how soil detritivores contribute tdtdr degradation. The leaf mass loss rates
observed in our work are in agreement with valeg®rted in other studies (Colteaetxal, 2002;
Zimmer et al, 2005; Heddet al, in press). But we did not find significant impadtspecies on C-
CO, release except in the caseldfrubidus Weak or neutral impacts of arthropod activity ©n
mineralization has already been noticed in few istidVan Wemseret al, 1993; Scheu and
Parkinson, 1994) although opposite trends were #&isquently reported (Hattenschwiler and
Bretscher, 2001; Zimmeet al, 2005). Maraun and Scheu (1996) suggested th&t cuatrasted
results may be caused by differences in the degjrdegradation of the litter used in experiments.

Our results emphasised that the amount of G-@kase was not linked to leaf mass losses.
Numerous studies have described the role of samhas in changing the activity of microbial
community, either directly or indirectly (Andersof975; Hattenschwiler and Bretscher, 2001,
Zimmer et al, 2005). While we do not have direct evidence foinamced microbial biomass and
activity, the increased C-GQelease is assumed to greatly reflect this (Mai@uh Scheu, 1996),
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since soil animals contribute only 3-13% of totatdrotrophic respiration in deciduous forest soils
(Persson, 1989). In a study dedicated to the affexdt 8 detritivore species on beech leaf
degradation, Heddet al (in press) suggested that the four species usediri work belonged to
different functional group<C. latestriatusO. asellusandG. marginatawere assigned to the coarse
debris makers, which group the species that prodegections composed by large debris and that
do not enhance microbial activity. Conversdly,rubiduswas assigned to the leaf grinders which
promote microbial activity by producing very smadlbris in dejections.

11.2.2.4.b. Species number effect on leaf mass loss

Our results showed that the species richness ofrempntal assemblagger seinfluenced leaf
mass loss and C-GOrelease. Performances increased form 1- to 3-apeassemblages and
decreased in 4-species mixtures. Recent studiegestagl a significant impact of macro-
invertebrate species richness, at least at lowldewva decomposition and nutrient cycling (Scle¢u
al., 2002; Heemsbergest al, 2004). Experimental manipulations suggestedtti@toss of species
diversity within functional groups of earthwormseat the ability of soil microrganisms to process
organic substrates (Schetial, 2002).

The significant transgressive overyielding obserlietein for leaf mass loss in the 2 and 3 species
mixtures underlie species complementarity sincdit@ton can be excluded on the basis of Db
results. This concords with the idea that detriaeed webs require a minimum level of functional
complementarity between detritivore species to tioncefficiently (Gobatet al, 1998). The lack of
significant overyielding in the 4-species mixtureaynresult from the idiosyncratic effects of a
single species in this specific caserfsuLawton and Brown (1994)). In fact, our experimenty
allowed a single mixture with this richness levahd the biomass ob. rubidus the more
performing species in C-COrelease,was significantly depleted in all the corresponding
microcosms (-13%), probably because of competititeractions for a limited number of resources
with the other species. This warrants further tgstn laboratory with a higher number of species
and/or different species. Assessing the numbeypa of resource available as an explicative factor
in BD-EF relationship should also receive morerditan (Zimmeret al, 2005).

11.2.2.4.c. Morphological structure effect on leaéss loss

The increase of leaf mass loss with minNND assediatith its “hump-shaped” variation with
MNND, and, to a lesser extent, with MST chiefly poits the niche complementarity hypothesis
(Hooper, 1998; Loreau, 1998). High morphologicahifarity (low minNND, mNND and MST)
was associated with low leaf mass loss, suggestivay competitive interactions between
morphologically related species result in a lossaséemblage performance. Furthermore, that
mixtures with high minNND had the greatest effecti@af mass loss also reflects the importance of
the minimum morphological similarity in assemblagémally, not enough similarity (high mNND
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and MST) also resulted in a slight but significaldgcrease of leaf mass loss. As facilitation
interactions were not supported by the Db valuleis, decrease may reflect a negative impact of
niche gaps within the detritus food chain. The ropti level of morphological dispersion (MNND
between 1.8 and 2.0; MST > 0.5) thus may correspgond point of equilibrium between an
increase of competitive interaction and a loss @hplementarity within species assemblages.
Conversely to what was proposed by Loreau (2000), results suggest that direct interactions
between species generate effects that may be sephafeom both selection and niche
complementarity effects. They also confirm the vignat trait differences among species constitute
a major component of functional diversity, whichcrsicial for the way how communities may use
resources (Diaz and Cabido, 2001). On the otherd,héime high variability of assemblage
performance observed for some levels of morphoddgatructure also indicates that species
idiosyncratic impacts may also be important to akplpunctual differences between our

microcosms.

11.2.2.4.d. Species number and morphological strect

Assemblage morphological structure explained mucientomplement of relative variance than
species number. This supports the idea that whdressing BD-EF relationships, species number
matters only to the extent it provides phenotypariation related to the particular function
considered (Loreau, 2000). Therefore and as alreadgtioned by several authors (Diaz and
Cabido, 2001; Heemsbergen al, 2004; Wardle, 2006), species humber may not batiafying
surrogate of biodiversity when addressing BD-EFRatiehships. There is a growing interest in
measures of diversity that incorporate biologicaliganingful characteristics of species (McClain
et al, 2004); for instance, resource dimensions (Alatald Alatalo, 1977), taxonomic structure
(Clarke and Warwick, 2001), phylogenetic divergRgith, 2002), trophic position (Cousins, 1991),
body size (Cousins, 1991), and morphology (Roy Bodte, 1997). These measures have the
potential to reveal more about the specific causetiversity effects than does the simple number
of species and its general relationship to enviremia gradients. Approaches that focus on
functional effect traits of individual and theirtémactions (how they compete directly or indirectly
and how they modify the biotic and abiotic enviramnt) may provide more reliable results in many
cases (Chapin It al, 2000; Hustoret al, 2000; Wardle, 2006).

Still little experimental data have been provided the functional consequences of varying the
composition of soil communities (Behan-Pelletied99; Mikola et al, 2002; Heemsbergest al,
2004). According to Gobagt al. (1998), detritus food webs involve a successiordetfitivore
species of decreasing body-size which uses andn&agorganic substrates (commonly decaying
plant material) in particles of decreasing size.this view, individual morphological traits are
strongly related to their functional impacts ortelit degradation. Moreover, the morphological
structure of an assemblage is therefore expectadtive the kind and strength of interspecific
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interactions and how they may affect ecosystemga®es. A high dispersion of morphological trait
within a given community will for example indicatelow level of interspecific competition and a
high level of niche complementarity between spe¢REklefs and Travis, 1980; Weiher and
Keddy, 1999; Diaz and Cabido, 2001).

[1.2.2.5. Conclusions

The morphological structure of ecological commusithas been described as a direct result of the
interactions between co-existing species (Agosth danzen, 2005). A well recognised internal
assembly rule gensuBelyea and Lancaster, 1999) refers to the wayxcstieg species reduce
competition by limiting their morphological similar (e.g by regular body size spacing or
overdispersion of traits related with resource u$e)our results, a significant relationship was
found between the dispersion of species morphabgiaits and the impact of assemblages on leaf
mass loss. This suggests that internal assemidymaly also select for species functional effect
traits and thus determine the amount of impact camties may have on ecosystem functions.
Although this hypothesis may not be easily transedda® other biological models, it constitutes a
first contribution to the understanding of the tielaships between functional response and effect
traits (Hooperet al, 2005). One value of our work was therefore toldai link between the
perspectives of community and ecosystem ecologyetwhas been historically hampered by the
increasing separation of the two sub-disciplines tas prevailed during decades (Loreau, 2000).
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[1.2.3. Principaux résultats obtenus sur le sdied®tation forestiere d’Eawy

Les résultats obtenus par I'approche empiriqueaetgs expérimentations en laboratoires sont

résumes ici :

° Les communautés de macro-détritivores :

v

v

La diversité des macro-détritivores est faible fpéxes de vers de terre, 6 espéces de
cloportes et 7 especes de diplopodes) mais conawee les données couramment
publiées dans la littérature. Elle diminue avegd'&du peuplement de hétre et il

n'existe pas de succession d’espgersu stricto

Les facteurs externes dirigeant la composition desimunautés de macro-
détritivores sont principalement : (i) I'acidificah du sol par le traitement en futaie
réguliere de hétre; (ii) I'absence d’essence arbtiaméliorante en fin de rotation;
(iii) 'ouverture de la canopée dans les phasesdlmration et de régénération et

(iv) la forte variabilité de I'episolum humiferel’atérieur d’'un stade sylvicole.

Ces facteurs agissent respectivement en (i) empéthagprésence de vers de terre
endogés ou anéciques sensibles aux faibles pH.eitipéchant le changement
théorique de communautés lors d’'une modificatios @ssources (apport de litiere
améliorante), (iii) ayant un impact sur les retogbdle litiere et les conditions
micro-climatiques et (iv) permettant la présen@dune parcelle donnée, d’especes

dont les exigences écologiques différent.

Deux principaux facteurs internes aux communauté®i@ proposés pour expliquer
les assemblages obtenus a I'échelle du point dever@ent (1 m2). L'interprétation
des résultats de la partie 11.1.1 indique que laglémentarité de niche interviendrait
dans I'assemblage des espéces dans les phaseant#iph et de croissance (<100
ans) alors la co-occurrence due a la ségrégatiatiap des especes expliquerait les
résultats obtenus dans les phases d’amélioratida gigénération (>100 ans).

La dynamique de la matiere organique

Les stocks de C organique dans I'horizon minéraC€) ne varient pas au cours de
la rotation forestiere (6,4 + 0,1 kg™ alors qu'ils augmentent dans I'episolum
humifére de la phase de plantation & la phase diamgon (2,82 a 3,30 kg

respectivement) puis restent stables. Ces modditainterviennent principalement

dans I'horizon organo-minéral.

La séparation de I'episolum humifere en fractiohggigues et la caractérisation de
ces fractions m'a permis de proposer des hypothagda dynamique de la MOS de

la forét d’Eawy.

79



I1.3. Principaux résultats obtenus sur le sol detét d'Eawy

o En premier lieu les traits de vie du peuplementhé&e influencent les
conditions environnementales (pH) et les quanti@setombées de certains
pools qui different par leur décomposabilité (faineois, feuilles et racines).

o Nos résultats montrent que, sur 200 ans, le C Esaag matieres organiques
particulaires (MOP) dans I'horizon A peut atteindies valeurs importantes
(jusqu’a 68% du C total) participant ainsi forternanx stocks de C.

o Les C/N de I'horizons A sont compris entre 15,81é{0, ce qui place les
episolum humiferes de cette étude a la limite degenull et les moder (C/N
de 10-15 15-25, respectivement).

o Dans le débat actuel sur I'effet de la futaie ri&geal sur la dynamique de la
MO, la forét d’Eawy est un exemple d’effet neutre ld rotation sur les
stocks de C dans I'horizon minéral et d’'une tendatd’accumulation de C
dans certaines fractions de I'episolum humifere.

° L’effet des macro-détritivores sur la dynamiquda®OS

v

La confrontation des résultats empiriques ne pemast de lier la diversité des
macro-détritivores aux stocks de C dans I'episohumifére, cependant un relation
apparait avec les MOP >200 um des horizons holarges. J'ai donc testé I'impact
des macro-détritivores sur la biodégradation desllés de hétre en conditions
expérimentales.

Les macro-détritivores ne sont pas capables deadégrles feuilles récemment
tombées de I'horizon OL, leur action sur la litiete hétre nécessite l'intervention
préalable des micro-organismes.

Les effets mesurés montrent qu'il est possible émaer les macro-détritivores en
groupes distincts sur la base de leurs effets fgées sur la biodégradation des
feuilles partiellement décomposées de I'horizon OF.

L’augmentation du nombre d’especes de 1 a 3 augmenperte de masse et le
dégagement de C-GQles feuilles partiellement décomposées de 'hari@é. Les
résultats des microcosmes contenant 4 especestmpeseproblemes d’interprétation
car un seul assemblage a été mis en place.

La diversité fonctionnelle, mesurée par la dissnité morphologique des espéces,
présente de trés fortes relations avec la pertenagse des feuilles partiellement
décomposées de I'horizon OF. Une forte similaritérphologique au sein des
assemblages est associée a une faible perte de nesseuilles, suggérant que des
interactions compétitives entre espéces morphalegieent proches abouti a de
faibles effets. Les performances les plus forted sbservées pour des assemblages
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présentant une similarité morphologique interméediaiCe niveau optimal de
similarité pourrait correspondre a un point d’éidpé entre interactions compétitive
et complémentarité au sein des assemblages. Eidm,valeurs plus élevées de
dissimilarité sont liées a une faible mais sigaifice baisse de l'efficacité des
assemblages sur la perte de poids des feuillea. geeit refléter un effet négatif d'un

trop grand espacement entre les niches des especes.
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Ill. Agrosysteéme d'Yvetot

lll. Relations entre la diversité des lombriciens ela dynamique des
matiéres organiques du sol de parcelles agricolele cas des sol
du LEGTA d’Yvetot.

S
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I11.1. Communautés de lombriciens du LEGTA d’Yvetot

Ce chapitre est divisé en 5 parties. La premidrd..(1) est consacrée a la description des facteurs
contrélant la diversité et la structure des commitgs de lombriciens dans le sols limoneux du
LEGTA d'Yvetot. Les parcelles d’étude incluent uysteme de culture intensive, une série de
prairies temporaires d’age différent et une prgséemanente. Les stocks de C, la dynamique de la
MO et la stabilité structurale du sol de ces p#setont décrits dans la seconde partie (111.1.2).
troisieme et la quatrieme partie correspondentaed@érimentations en microcosmes concernant
I'effet spécifique (1Il.2.1) et l'effet de la divsité d’assemblages de lombriciens (I1l.2.2) sur la
minéralisation du C et la stabilité structurale dgségats du sol. Enfin, la cinquieme partie (JII.3
résume les résultats obtenus dans les approcheésqrap et expérimentales.

[1I.1. Diversité des lombriciens et dynamique de 1aMOS, études au terrain
.1.1. Les assemblages d’especes dans les sitokg d’'Yvetot

Evidence for assembly rules in temperate earthwarommunities
M. Hedde, F. Bureau, J. Renaud, P. Margerie, M.extjbl'. Decaéns
En préparation pour Acta Oecologica

1.1.1.1. Introduction

The study of community assembly is an active researea in community ecology (Belyea and
Lancaster, 1999). Diamond (1975) first used thentéassembly rules” when investigating how
different bird communities come into existence framcommon species pool in New Guinean
islands. He defined these rules as the generatiplas that can be used to predict which subset of
the total species pool for a given region will acouan observed assemblage. Since this seminal
paper, the central question of how communitiesassemblages, are selected as subsets of larger
species pools still remains topical and largelyesotved, and has also been identified as a
challenging problem for modern ecology in genekakddy, 1992; Weiher and Keddy, 1999;
Thompsoret al, 2001).

Two major types of general constraints on commucaiyiposition have been proposed (Kadlal,
1995; Belyea and Lancaster, 1999):

(1) External constraints refer to environmental tdes that act as filters by selecting
assemblages according to species ecological tiditsscales above the community level.
Biogeographic and evolutionary factors drive thenposition of the regional pool of species,
whereas dispersal and habitat constraints defegelographical species pool (GSP) and the habitat
species pool (HSP), respectively. The overlap betmtbe HSP and the GSP defines the ecological
species pool (ESP), i.e. the subset of the regipoall that potentially occurs in a given community.
Rules associated with these external factors haen lefined as “deletion rules”, because they
describe how species are removed from the totaisp@ool when they lack certain requisite traits
(Keddy, 1992). This view leads to the idea thatxesieng species might be ecologically
underdispersed, because they had to pass throwgyhitea of sieves which probably acts as an
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external pressure and reduces the ecological voloroapied by the assemblage (the “template-
filter model”; Weiheret al, 1998; Keddy and Weiher, 1999; Weiher and Ked@@9).

(2) Biotic interactions at the community or patcbale generate coexistence constraints
implicated in the auto-organisation of communit@esl thus define the actual species pool (ASP)
that is the subset of the ESP constrained by iatetynamics, and which constitutes the observable
community. The rules operating at these scales baee referred to as “internal assembly rules”
(Keddy, 1992). They are mainly associated with risfgecific competition, which leads to two
basic predictions: first, among a set of commusijtispecies should co-occur less often than
expected by chance; second, within a community, gbecies that do co-occur should differ
substantially in body size or morphology, so thaertap in resource utilization is reduced (the
“limiting similarity model”; Weiher and Keddy, 199%otelli and Ellison, 2002). Traits associated
with interspecific competition are thus likely te verdispersed due to the internal pressure
operated on assemblages by competition that keepphwological nearest-neighbour distances
large.

To our knowledge, only a few studies have investigaassembly rules in soil invertebrate
communities. Within the few available examples @re works of Gotelli and co-authors on ant
communities (Albrecht and Gotelli, 2001; Gotellidaillison, 2002; Sanderst al, 2003), the
investigations of Brandl and Topp (1985) and Ribetral. (2001) on ground beetle communities,
and of Barker and Mayhill (1999) on terrestrial fast communities. Given the importance of
earthworms in sustaining major ecological procesard ecosystem goods and services in
temperate ecosystems, the need for understandaugagely how their communities assemble and
respond to human-induced environmental change®septs a major challenge for soil ecology
(Lavelle, 1997; Decaéns and Rossi, 2001).

On the other hand, earthworms are probably an ithealn for testing patterns of community

assembly because they their communities are beligvbe structured by environmental constraints
as well as by interspecific interactions (Lavell®97; Wardle, 2002). In this study, we aimed at
describing the patterns of species assemblagenstifideg the underlying mechanisms of co-

existence and proposing assembly rules for th&éwartn community in a temperate agrosystem.

[11.1.1.2. Material and methods

l.1.1.2.a. Site description

The study was carried out at the Lycée Agricolevdtét (Seine Maritime, France), on a loamy
plateau located, 200 km west of Paris. The climatdemperate oceanic, with mean annual
temperature of 10°C and mean annual precipitatmm800 mm and a low range of seasonal
variation. Deep limestone (> 80 cm), resulting frgitt materials of Aeolian origin (i.e. loess),
covers almost the entire surface of the landscapeftithe plateaux of the north-western part @ th
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Paris Basin. The studied plots were adjacent, ahdat differ from size, slop, pasture management
practices and cropping history. The soils were NBWISOLS and LUVISOLS (French
Classification, (AFES, 1995); clays=15%, silts=66%6¢ sands=19%, mean pH=6.1).

Earthworms were sampled in 6 plots which compreednnual crop, 4 temporary pastures of 0.5,
1.5, 6.5 and 7.5 year-old and a 32 year-old permtapasture, which represented the oldest local
stage of pasture ageing. No real replicates of egstem were available at the study site, but we
assumed that pseudo-replicates were meaningfuhldowled the use of relevant statistical analysis.

Pastures were all sown in autumn after a deepdilland an input of 50 tonnes ha-1 of cattle
manure superficially incorporated to the soil. Seed Lolium sp, Trifolium repens Festuca
elatior, Phleum pratensavere sowed at a rate of 21 kg ha-1. Afterwardamanual fertilisation of
180 kg of N ha-1 was applied. Pastures were grémedattle milk production from mid-March to
mid-September with a stocking rate of 2 to 5 aniomats per ha according to the season. The crop
was sampled about 2 weeks after beet sowing.

[.1.1.2.b. Earthworm and soil parameters sampling

Earthworms were sampled in April, 2002 on 5 pop#s plot,, 20 m apart from each other to avoid
spatial autocorrelation in data sets. We used abowtion of formaldehyde extraction and hand
sorting following the methodology described by Ditset al. (2003): 3 successive waterings with
10 litres of 4%. formaldehyde solution were appla&degular time intervals of 15 min on a 1 m2
area. Earthworms reaching the soil surface weredfiand stored in 4% formaldehyde solution.
Afterwards, a soil monolith of 25x25x30 cm was dug in the middle of the sampling area and
hand sorted in the field to sample earthworm sgecreindividuals less sensitive to formaldehyde
(Makeschin, 1997) and to readjust density and bgsrdata if necessary. Individuals sampled in
that ways were fixed and stored separately. Eantmsavere identified to species level (Bouché,
1972; Sims and Gerard, 1985), counted and weighed.

Four soil cores (6-cm-diameter, 10-cm-depth) wdse taken at each corner of the square meter
areas. Total organic C and total N were measure@GHi Analyser, and C/N ratio was computed
for each soil core. Three cores were washed undexter spray on a 20@m-mesh sieve to collect
roots. Samples were dried at 65°C for 48 hoursvegighed.

l.1.1.2.c. Diversity indices

For each plot, we measured structural, compositiand ecological diversity indices. Structural
diversity was described using total species richrfggSR; i.e. the total number of species found in
a given plot), mean species richness in samplear(8R; i.e. the mean number of species identified
per sampled area), mean Shannon index (H’) and i@kannon Evenness index (J’) (Pielou, 1975;
Palmer, 1990; Smith and Wilson, 1996). We usedaeensen index (Sgrensen, 1948) to describe
the compositional diversity and estimate the degifewithin plot similarity (WPS) in assemblage
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composition. Ecological diversity, which reflectsetdegree of community organization along an
ecological gradient, was estimated as the conditiorariance of samples on the axes of a
correspondence analysis (CA), i.e. the communityoféal diversity (FD; see details on the CA in
the next chapter) (Chessetl al, 1982). Computations and figures were carriedusirig the ade4
package for the R environment (R Development CeaanT, 2004; Thioulouset al, 2004).

[.1.1.2.d. Statistical analysis

Means were compared using the Tukey HSD test asitreficance probability level of 0.05. The
normality of the data distribution was tested witie Wilk-Shapiro test at the significance
probability level of 0.05. When normality was noatthed for a given parameter, a logarithmic
transformation was applied to reduce data set agtmnirhese treatments were done using the R
package (R Development Core Team, 2004).

A correspondence analysis (CA) was used to redueaimensionality of the data set in order to
describe the structure of the earthworm communitye density matrix used for this analysis
contained 9 columns (species) and 28 rows (samplaigts). Correspondence analysis provides a
measurement of ‘habitat amplitude’, which corregfgmror a given species, to the dispersion on a
CA axis of the records in which it was sampled ¢Tiwuse and Chessel, 1992). This enables us to
discern between species with different ecologicauirements with regard to an identified
environmental gradient. Statistical analyses aedctirresponding figures were performed using the
ade4 for R (R Development Core Team, 2004; Thicsdeti al, 2004).

In order to assess whether or not earthworm spedéssity or biomass were differentially
distributed along resource gradients, Pianka's3L8Wex of resource use overlap was calculated.
This is a pair-wise measure, meaning that a separdéx is calculated for each pair of species. For
species 1 and 2, with resource utilizations p1lia2id Pianka's (1973) overlap index of species 1 on
species 2 (012) is calculated as:

0,=0,= Z

= S

i=1
To compute this index, each soil variable was aaiegd into classes: <10, 10-20, 20-30 and >30
for C content; <9.5, 9.5-10.5, 10.5-11.0, 11.0-14msl >11.5 for C/N ratio; <100, 100-200, 200-
300, 300-400, 400-500 and >500 & fior root biomass. Resource classes were weightetieir
relative availability in records (Colwell and Futag, 1971). Pianka’s indices of niche overlap were

performed using the program Ecosim (Gotelli andsEnmger, 2001).

The computation of the morphological trait dispenswas based on a combination of multivariate
analysis and null model analysis (Weilegral, 1998). Null models are pattern-generating models
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that deliberately exclude a mechanism of interesecological studies they allow the search for
non-random community patterns by using randominpatiests. Although they have had a

controversial history, null models are now a widaled statistical tool in domains ranging from

ecology to biogeography (Gotelli, 2001). Morpholmdi traits (length, diameter, length/diameter
ratio, weight and pigmentation) were taken from #vailable literature (Bouché, 1972; Sims and
Gerard, 1985). Traits corresponding to numericailaldes were categorized in order to produce a
matrix containing both qualitative and categorizagmerical traits. A multiple correspondence

analysis (MCA) was performed on this coded matwkjch contained 5 columns (morphological

traits) and 9 rows (earthworm species) (TenenhadsYaoung, 1985). Morphological trait space

(morphospace) was based on species coordinatee MEA space. The density of species packing
in the morphospace and the size of the morpholbgmame occupied were investigated through

the mean nearest neighbour Euclidean distance (mNdd minimum spanning tree, i.e. the

minimum sum of the lengths of n-1 lines segmendsg tonnects n points such that no loops were
created (MST) (Ricklefs and Travis, 1980) (Figullel). We worked on adult earthworm data to

avoid large differences in body size between adauiis juvenile that may occur, recognizing that
doing so we omitted adult-juvenile interspecifiteiractions.

m-NND MST
(V]
|_
B B
Trait 1
=A+B+C =A+B
3

Figure 1ll.1. The different measurements of trait spacing (mezarest neighbour in Euclidean distance mNND and
minimum spanning tree in Euclidean distance MSThitwo-dimensional niche illustrated by the positiof three
hypothetical species (from Franzén, 2004).

We tested mMNND and MST in two different ways inartb interpret the CA axis: (a) on groups of
records with negative or positive scores on thes axid (b) on species groups with negative or
positive scores on the axis. Observed mMNND and M8fe then compared to a null distribution to
assess whether they significantly differed fromuesal expected for random communities. The
random matrices were created by a swapping algorithsed on the Manly shuffling procedure
which was repeated 5000 times to generate a mstililglition of the random model (Manly, 1995;
Gotelli and Ellison, 2002). Randomization tests ioorphological trait dispersion were executed
using the computer program Nellie: Ecological NMlbdels for the PC (Swenson and Weiher,
2000).
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1.1.1.3. Results

l.1.1.3.a. Soil properties

Total organic carbon and nitrogen continuously eased from the crop to the temporary and the
permanent pastures (Table Ill.1). Slight but sigaifit variations were also observed in mean C/N,
which was lowest in the beet crop, then increasatngd the first years of grazing and finally
slightly decreased in the older plots. A similattgan was observed for root biomass.

1.1.1.3.b. Earthworm densities and biomasses

A total of nine species of Lumbricidae were idaatifin the whole plot set. Total biomass and
density were the lower in the crop and the 0.5astpre, but rapidly increased in older pastures
(Tables IIl.2 and 1I.3). Whereas total densitylstiaed in the older plots, a significant decrease
biomass was observed in the 7.5-yr and the permaestures (decrease of about 45% between the
6.5-yr and the permanent pasture, p < 0.001). kpgmecies were totally absent in the beet crop
and increased their densities only after 2.5 yedrgrazing, but further differences were not
significant (Table I1I.2). Although no significardthanges in abundance were observed between
plots forD. mammalisthe other epigeit. castaneusvas significantly more abundant in the three
older pastures. Anecic earthworms had their higdessities in the intermediate part the ageing
gradient (1.5 to 6.5-yr pastures), but were leasdhant in the 7.5-yr and the permanent pastures
(Table II.2). Endogeics were the most abundanugrof earthworms at the sampling site and
increased with pasture age (Table III.3).

l.1.1.3.c. Multivariate analysis

The two first axes accounted for 53.1% of the tetaiance, with 31.7% and 21.4% for CA1 and
CAZ2, respectively (Figure lll.2a). The first axigpgrated crop and the young pasture records from
those of older pastures (negative and positiveescaespectively; Figure Ill.2b). terrestris A.
roseaand L. festivushad negative scores on this axis and were opptused icterica (Figure
l1l.2c). The visual analysis of habitat amplitude GA1 (Figure 111.2d) revealed an increase of the
overlap of species habitat amplitude from the negab the positive part of CAl. This axis was
interpreted as the reflection of successional casrarcurring in earthworm communities during
pasture ageing. Species with negative or positteees were thus considered to be crop and young
pastures species (CYP species) and OP species [§€des), respectively (Figure ll.1f).The
ordination of records on the second axis did netarty distinguish any stands (Figure IIl.2b).
Species ordination and habitat amplitudes (Figltex & 1ll.2e), however, opposed two distinct
species assemblages. The first one (“assemblagehAd) positive scores on CA2 and was
composed of one epigeit.(castaneus one anecicA. longgd and two endogeic specieA. (rosea
andA. ictericd. The second one (“assemblage B”) had negativees@nd was represented by one
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epigeic D. mammaliy one (epi-) anecicL( festivu}, one anecicl(. terrestrig and two endogeic
species A. caliginosaandA. chloroticg. This axis was interpreted as the result of titeatplot
heterogeneity in community composition, and wasedfoee assumed to reflect a spatial opposition
between the A and B species assemblages (Figuzg)lil
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Figure II1.2 : Results of the CA of earthworm species in crop pasture with different ages (first factorial pl&@Al-
CA2): (a) eigenvalues diagram; (b) site ordinatigth representation of the gravity centres of eplit; (c) species
ordination; (d-e) species habitat amplitude on G#tl CA2, respectively; (f-g) species assemblagestified on the
first two axes (see text for details); (h-i) retetship between record factorial diversity (i.e.ctmditional variance) and
record position on the first two axes; ns = nohsigant, * P < 0.05, ** P < 0.01, *** P < 0.001.

1.1.1.3.d. Diversity patterns

Earthworm diversity indices varied significantlpay the pasture ageing gradient (Table 111.4). The
totSR, MeanSR and WPS were lowest in the crop &ed0t5 year pasture, then significantly
increased and stabilized after 1.5 of grazing. Bess and ecological diversity on the first axis did
not present any significant differences with grasdlageing. Nevertheless, FD1 opposed crop and
young pastures (< 2 years old) from permanent dddtemporary pastures (data not shown;
p<0.01) and exhibited a strong linear relationshiin the record scores on the first CA axis (Figure
l1.1h). Ecological diversity on the second axisreased from the crop to the 6.5-yr pasture and

then decreased for the 7.5-yr and permanent pasture
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l.1.1.3.e. Niche overlap analysis

The mean values of Pianka’s overlap index calcdléte organic carbon content and C/N ratio
classes using earthworm density data were significagreater for pairs consisting of two CYP
species or two OP species than for mixed pairs [€Tdb5). Similar although less significant
results were observed with biomass. Niche overldputated for root biomass utilization did not
show any significant differences.

Table 111.5: Mean Pianka’s niche overlap index values for oigg@arbon, C/N ratio and root biomass calculated fo
different species pairs. Standard deviations irchets; different letters indicate significant difaces at p = 0.05
(Tukey HSD).

Density Biomass

CYP OP mixed CYP OoP mixed

Soil parameter species pairs species pairs species pair  species pairs species pairs species pair

Organic Carbon  0.91(0.08)a 0.92(0.04)a 0.67(0.14)b  0.89(0.07)ab 0.90(0.06)a  0.78(0.15)b
C/N ratio 0.90(0.07a 0.84(0.11)a 0.650.24)b  0.90(0.11)a  0.83(0.10)ab  0.730.16)b

Root Biomass 0.84(0.09)a 0.81(0.10)a 0.78(0.14)a 0.85(0.10)a 0.87(0.05)a 0.88(0.08)a

Table 111.6: Trait dispersion indices analyses. The table ptssttie mean nearest neighbour diameter (m-NND) and
the minimum spanning tree (MST) calculated for tthe clusters of species or points identified on fingt CA axes,
and the probability for these values to be highantexpected by chance.

m-NND MST
index p value index p value
Groups of points with:
Positive scores on CA1 1.59 0.643 6.63 0.701
Negative scores on CA1 1.40 0.158 7.39 0.094
Positive scores on CA2 1.44 0.305 6.91 0.932
Negative scores on CA2 1.57 0.118 7.03 0.836
Groups of species with:
Positive scores on CA1 1.35 0.623 5.22 1.000
Negative scores on CA1 2.82 <0.001 4.43 0.762
Positive scores on CA2 2.50 <0.001 5.37 0.674
Negative scores on CA2 2.73 <0.001 6.45 0.501
1.1.1.3.1. Ecomorphological analysis

Indices of trait dispersion were not computed fapcrecords because of the low number of species
found in this plot. Values calculated for the whdkta matrix or for sub-matrices corresponding to

the different plots sampled were not significandlijferent than expected by chance (data not

shown). However, significant increases of bothrtidND and the MST during pasture ageing were

observed (Figures 1ll.3a and IIl.3b).

Random patterns were found in most cases whenlatig and testing the indices for groups of
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records or species with positive or negative scoreCAl and CA2. Non-random patterns were
found only in three cases: for CYP species assajalspecies with negative scores on CAl) and
for both assemblages identified on CA2 (A and Bagsages) (Table II1.6).
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Figure 11.3: Relationships between observed mNND and MST astumaage (a-b), soil organic carbon content (c-d)
and species richness (e-f). Different letters iatlicsignificant differences at p = 0.05 (Tukey HSD)

Two significant patterns were also observed whenTM®d mNND were plotted against soil
organic C content and species richness (Figure3cliio 111.3f). First, both the mean nearest
neighbour distance and the minimum spanning treee wesitively correlated with soil carbon
content, demonstrating that the degree to whicth@arm assemblages are overdispersed depends
on resources. Second, the MST sharply increasdu spiécies richness, while the mean nearest

neighbour distance did not vary significantly.

[11.1.1.4. Discussion

The values of density, biomass and species richioessl in our study are broadly in the range of
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previously published results for temperate agrogztesns, with however individual differences
chiefly linked to the diversity of the situation$ @ach study, e.g. vegetation or soil types (Pizl,
1992; Scheu, 1992; Topolian& al, 2000; Decaénsgt al, 2003). The response patterns of the
earthworm population differed significantly accaorgli to the ecological category. Endogeics
maintained low but significant populations in thegg, especially oA. roseaandA. caliginosatwo
species characterised by their wide ecological augd (Bouché, 1972; Sims and Gerard, 1985).
Anecics reached their highest density and bionrassiddle-aged pastures. Endogeics and epigeics
dominated in older plots, probably because of & hapt biomass and OM contents that constituted
an abundant food resource. The slight decreaseomdss observed in the older pastures was
mainly due to a drop in the anecic populations. dsgible explanation for this is that litter
production decreased with pasture ageing due tmailibrium state reached by the vegetation, or a

higher grazing pressure in the older systems.

An interesting point is that the local species mie$s (i.e. the number of species found in a given
plot) never comprised more than 9 species. The fisature that appears to be almost constant in
every part of the world, as earthworm communiteely have more than 8-10 species whatever the
size of the regional pool (Lee, 1985; Lavelle amuhiB, 2001; Wardle, 2002). This limitation
probably reflects a non-linear regression of lamalregional richness, a trend which is expected to
be uncommon in natural communities and indicates litcal processes.€. competition) reduce
the number of coexisting species (Hillebrand, 2086yh levels of interspecific competition are in
fact expected to occur within earthworm communjtidge to the high species adaptability to
contrasting environments and the great ecologitadtigity between juvenile and adults. These
traits may lead to a rapid saturation of the edcklgspace and a relative uniformity in species

richness among communities (Lavelle and Spain, 20Cdrdle, 2002).

The first axis of the CA demonstrated the imporéaatagricultural practices and pasture ageing in
shaping earthworm assemblages. Soil perturbatisnltnreg in dramatic effects on earthworm
communities has been extensively described in abeumf studies (Yeatest al, 1998; Topoliantz

et al, 2000; Haynegt al, 2003). In our results, four speciés (oseaA. longg L. terrestrisandL.
festivu3 constituted the typical assemblage of the crapthe youngest pasture, and were defined
as CYP species. Communities in these plots wereehieivdominated byA. caliginosa which
otherwise constituted the core species in mosh@fstudy systems. Similar assemblages were also
observed by Topoliantet al. (2000), who investigated an experimental farmiggtesm located on
the same landscape unit and found communities daadrbyA. roseal. terrestrisand to a lesser
extentA. longa The small body size oA. roseaand the ploughing in of crop residues, which
supplies food in enough quantity at their prefaedrdepth, have been stressed as an advantage for
their survival in deep-ploughed soil (Wyss and Gleier, 1992; Topoliantet al, 2000). The

presence of anecic species in the crop and youstgnes is explained by their ability to move over
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the soil surface that enables them to quickly carrecently disturbed fields. Conversely, the
typical assemblages in the old temporary pasturdgfee permanent pasture includedctastaneus

A. icterica A. caliginosa D. mammalisandA. chloroticawhich are referred to here as OP species.
This group of species was composed of epigeic addgeic species, whose presence in pastures is
a common feature (Bouché, 1972).

Both CYP and OP species groups were characterizedhigh niche overlap with regard to organic
carbon and C/N preferences. This provides evidémaiespecies were clumped together according
to their ecological preferences during pastureragevhich thus constitutes an environmental filter
operating at the scale of this study. This resufiperts the “trait-environment paradigm” which
predicts that traits subject to environmental oc@ists may become underdispersed during
community assembly (Keddy, 1992). Species whiclxisbén a given community are those which
share the requisite traits necessary to pass thringyfilters defined by specific local environmadnt
conditions (Figure 111.4). For example, the physidesturbance of the soil and the low organic
matter content in cropped plots filter out spedessking disturbance resistance or low organic
matter requirements. As far as demonstrated byresults, only 3 species were able to survive
these constraintsL( terrestris A. roseaand A. caliginosg. In the pastures, environmental
modifications resulting from vegetation successpyogressively favored endogeic species with
preference for soils with high organic contents ep@eics with affinities for dense vegetation and
a litter layer presence. No species deletion wasmed in the pastures.

An important point is that species exhibiting athdpgree of niche overlap visibly co-occur in the
same assemblages, suggesting that mechanisms oésp®-existencee(g. spatial or temporal
segregation, limiting similarity) are likely to aacat a finer scale of observation. The analysis of
traits on CA1 partly confirmed this assumption aéPCassemblages were morphologically more
dispersed than expected by chance and had an emgorfion of ecological categories. Evidence of
competitive interactions at an early stage of comitgusuccession suggests that resources (both
trophic and spatial) were limiting in the crops atlfte young pastures. Finally, additional
mechanisms are expected to allow the coexistenaeh@fher number of species in older pastures.

The second axis corresponded to a discriminatiotwdsn two groups of sampling points
characterized by two distinct species assemblagsrelatively similar guild representations. The
presence of an intra-community heterogeneity ircigsedistribution is not a surprising result, as
earthworm communities are known to be structureatially in patches dominated by particular
assemblages (Rossi and Lavelle, 1998; Margeatrial, 2001). These patches have been shown to
have a high degree of temporal variability, althosgme stable patterns have also been identified
(Rossi and Lavelle, 1998; Binet and Le Bayon, 19%9®enezet al, 2001). Although local
alterations of environmental constraints resultirgn vegetation spatio-temporal dynamics may
influence soil communities (Wardle, 2002), spagiatterns in earthworm communities have been
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hypothesized to result from competitive interactidretween species rather than to a response to
small scale heterogeneity in resource location @es and Rossi, 2001). The importance of
competition in generating such patterns is confdrbg the traits analysis, as species comprising
both assemblages exhibit a high and non-randomedegf morphological trait over-dispersion.
Hence, the spatial structuring of earthworm comiriesiinvolves two different mechanisms
(Belyea and Lancaster, 1999): spatial (and/or teaip@egregation into different patches allows
similar species to co-exist at the scale of the rmomty, while species co-existing in the same
patch must have a minimal level of morphologicaisanilarity (Figure 1ll.4). These results mainly
conform to the “limiting similarity model”, whichrpdicts that traits related to competition may be
overdispersed during community assembly (MacArtaod Levins, 1967; Weiher and Keddy,
1999).

The increase of both MST and mNND with soil carmamtent demonstrates that the degree to
which earthworm assemblages are overdispersed depanresource level. Similar results were
found for wetland plant communities, and were ipteted as evidence that competition pressure
increases with resources, thus calling for highemiting similarity (Twolan-Strutt and Keddy,
1996; Weiheret al, 1998). The other interesting result was thatadhgerved MST increased with
species richness while mNND did not vary signifitanThis pattern signifies that the assembly
process involves the addition of new species antbgphological periphery of assemblages (Miles
and Ricklefs, 1994). These results of trait disipers are in agreement with the assumption that
communities are built up according to rules relatedite-specific competition and conform to the
limiting similarity model (Weiher and Keddy, 1999).

The diversity patterns of earthworm communitiescdesd during grassland ageing exemplify
some co-existence mechanisms and the assemblythéescorrespond to (Belyea and Lancaster,
1999) (Table VII). They suggest that earthworm camities may experience different dynamic
stages from the initial crop up to the oldest pa&stu(successional stagsensuAlard and
Poudevigne (2002)). Each of these stages is claized by a set of environmental and internal
constraints that generate specific community past@figure 111.4).

1) During the crop stage, management practicesasch strong habitat filter that generates a
dramatic decrease in earthworm population denaitg, virtually removes some species from the
system. Hence, in the youngest pastures, a sucnassilynamic takes place through the
expansion of local populations and colonization imdividuals from outside (Mather and
Christensen, 1988). In this dynamic stage, the conity has a low density and biomass, a high
totSR but a low meanSR, and resource space is lggiaed to be unsaturated. In such a
colonization stage, species are thought to exhigit or weak competitive interactions.
Nonetheless, the fact that co-existing species béxfa significant level of morphological
overdispersion suggests that competition is howénghner than predicted by theory in these
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systems with limited resource availability.

Yvetot farmland ESP = 9 species

4 L
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Figure 111.4: External and internal factors that shape speciesnalslages in Yvetot farmland. ESP: Ecological Sgseci
Pool, ASP: Actual Species Pol] = Endogeél)s;  ig&ips;/\ = Anecics,) = Epi-anecics; dark symbol§ ¥

species; grey symbols = OP species; the size ofsyiebols is proportional to the representation pécses in
assemblages.

2) In older temporary pastures (1.5 and 6.5 yeatypes), populations and species richness rapidly
grow and resource space becomes progressively satueated (high density and biomass, high
similarity in species composition and high totSRI aneanSR). Competitive interactions thus
limit species richness and co-existing speciegastecompetitively in a community devoid of
spatial organisation. This pre-equilibrium stageeigpected to be temporally unstable and to

result in competitive exclusion, with a decreasepapulations of weak competitors or spatial
segregation of competing species.

3) In the oldest temporary pasture and in the peemi@pasture, species probably co-exist in a
“dynamic-equilibrium stage” in which niche complemarity (i.e. high ecological coherence
and niche overlap) and spatial segregation weakenpetitive interactions and allows the
presence of stable species assemblages. The two patierns are: (a) that similar (and thus
potentially competing) species are spatially segpesd) in different patches; (b) that species
assemblages occurring in these patches are compmdsspecies with a minimum level of
limiting similarity. This spatial structuring of ommunities explains why species richness
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decreases at square meter scale but remains umchanthe plot level.

[11.1.1.5. Conclusion

Most recent studies on assembly rules have inastigplant or small mammal communities (Fox
and Fox, 2000; McCagt al, 2004; Stubbs et Wilson, 2004). In this study,deenonstrated that the
same rules are useful for understanding or predjgiatterns of earthworm community assembly in
temperate pastures. Evidence can be sought fomagseules using a variety of tools, from
gradient analysis to null models, but insight isxmazed when the focus is on species traits. Four
main axes for further research arise from our tegMVeiher and Keddy, 1999):

1) Our results suggest that the different ecoldggailds of earthworms occur in similar
proportions. It is thus possible that competitidructures communities at the level of functional
groups or guilds as well as at the individual spedevel. Assembly rules between guilds may be
highlighted by null-model tests on guild proporsoor favoured states (Fox, 1987; Wilson, 1989).

2) Another interesting and still unexplored topsctd address the co-variation of spatio-temporal
patterns in earthworm assemblages and in the emaeat. This may be done on the basis of
conceptual models developed in plant ecology, sashmosaic cycles, carousel or space pre-
emption models (Herbest al, 2000).

3) Although spatial segregation and limiting simtia in assemblages strongly suggest that
competition is an important constraint on earthwa@wmmunity assembly, little is known to date
about the fine mechanisms involved in competitiméenactions. An interesting hypothesis to
address in further works is that interspecific cefitpn may involve local alteration of
environmental constraints by earthworm engineeraagvities. In other words, species may
compete with others of similar size by producingragates of a size that the former are unable to
ingest. This kind of “engineering competition” wdubrise from the sequestration of trophic
resources, which become unavailable for competitoasher than from direct depletion of

resources.

4) Finally, we should now consider the highly cealiing question of the functional consequences
of the ecomorphological patterns described in Whsk. A few publications have demonstrated
how earthworm morphological traits are relatedheirt role in soil functioning. Although some
studies have pointed out some relations betweepmotogical and functional traits for earthworm
species (Rossi and Lavelle, 1998; Decaéns and R2686il; Rossi, 2003), results are often
inconsistent, and underline the weakness of ouerstanding of the relationships between below
ground biodiversity and ecosystem functioning. Reding this lack of knowledge will require a
combination of empirical and experimental approach® understand accurately the individual
functions assumed by a range of species, and homa@phological patterns and assembly rules in
general determine emerging functions at the comiyplevel.
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l11.1.2. Influence de l'alternance culture-praisier I'évolution des réserves organiques et la
stabilité structurale des sols limoneux de Hauteahsmdie.

Soumission prévue apres traduction a Agricultuoesigstems & Environment

[11.1.2.1. Introduction

l.1.2.1.a. Changement climatique et stockage dkags le sol

L'hypothése d'un changement climatique induit paugmentation de la concentration de gaz a
effet de serre (GES) d’origine anthropique dansim@sphére, fait I'objet d'un consensus quasi
général de la communauté scientifique internaten#CC, 2001). La Convention Cadre des
Nations Unies sur le Changement Climatique (UNFC292) associée au protocole de Kyoto a
engage les états signataires dans une stabilisabio® une réduction de leurs émissions de GES.
La diminution du niveau des émissions de GES eamptent du Cg apparait étre la solution
durable la plus efficace. Une action complémentemmesiste a favoriser le transfert et le stockage
du CQ atmosphérique dans d’autres compartiments teggedtt biomasse et le sol (Marris, 2006;
Schiermeier, 2006). En effet, le sol constitue lespmportant réservoir de C superficiel de la
planete : 2500 Gt, dont 1550 Gt de C organiqueéset®@t de C inorganique, a comparer aux 560 Gt
de la biomasse terrestre et aux 780 Gt de l'atngwspfschlesinger, 1997; Amundson, 2001; Lal,
2004; Houghton, 2005). Le C est donc stocké dassllessentiellement sous forme organique. Le
stock de C organique du sol (COS) est variablens&dotype d'écosysteme; elle dépend de la
productivité primaire nette (PPN), du taux de tastin de matiere organique (MO) au sol et de la
vitesse de décomposition des matieres organiquesodyMOS). La MO restituée au sol est
biodégradéevia le processus de minéralisation ou subit des toamsftionsvia le processus
d'humification (Duchaufour, 1997). Dans le prentas, la MO restituée est rapidement dégradée
sous forme de C{minéralisation primaire); dans le second cas, ielervient dans la création des
matiéres organiques humifiées plus difficilemerddéigradables mais qui finissent également par
étre minéralisées sous forme de g@inéralisation secondaire). Le sol agit donc fola comme

un "puit® et une "source" de GOLa compréhension de la fonction de stockage dduGsol
nécessite donc de s'intéresser a la dynamique @& M

1.1.2.1.b. Stockage de C et dynamique des MOS

Dans une synthese récente, (Man&tyal, 2006) définissent les MOS comme l'ensemble des
produits issus de la décomposition des substangEmigues restituées au sol (litiere, racines,
rhizodéposition, résidus de culture ou amendemerganiques). Les nombreuses études sur la
décomposition des MOS (Balesdent et Guillet, 19R&1kinsonet al, 1987; Partoret al, 1987,
Balesdent et Nys, 1996; Paei al, 1997) ont conduit & admettre que les MOS compmendes
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fractions labiles, facilement biodégradables, et filactions stables qui, par opposition, sont plus
difficilement biodégradables (matiéres organiquemifiées). Ces différentes fractions des MOS
sont quantifiables grace aux techniques de fragdorent physiques ou chimiques (Elliott et
Cambardella, 1991; Christensen, 1992; &ial, 2002a; Balabane et Plante, 2004). Au-dela de la
nature méme des composés, ces compartiments renieanlistinguer les MOS en fonction de leur
temps de résidence dans le sol. Dans I'horizoraiftéwde sols limoneux sous cultures céréaliéres,
Balesdent et Recous (1997) proposent une répartiioCOS en quatre compartiments : I'un, treés
labile, est biodégradé dans l'année, sa quantitém@sime mais il accueille 75% des apports
annuels; le reste peut étre réparti en trois cotimpants d’ages moyens respectifs de 4 ans, 40 ans
et plus de 1000 ans qui représentent respectiveb®eb et 20 % en moyenne du COS.

L'évolution des stocks de COS est déterminée paitda entre les entrées sous forme de MO et les
sorties sous forme de GQ.e stockage de C revient a augmenter la tendlertemps de résidence
du C organique dans le sol (Bardgttal, 2005) et la durée de stockage du COS dépend de la
vitesse du processus de minéralisation (¢bal, 2006). Une fois incorporée au sol, la MO peut
étre stabilisée selon trois mécanismes (protegilysique, récalcitrance chimique et stabilisation
physico-chimique) dont l'importance relative dépéudtype de sol et des facteurs pédoclimatiques
(Oades, 1988; Christensen, 1992; Solletsal, 1996; Feller et Beare, 1997; Jastrow et Miller,
1998) La protection physique des MOS par les phasesraie® influence ainsi largement leur
temps de résidence (Golchet al, 1994; Oades, 1995a; Balesdent et Chenu, 2000jaiQes
fractions des MOS sont protégées de la biodégradati sein d'agrégats stables, augmentant ainsi
le temps moyen de résidence du COS (Beara, 1994; Blancharet al, 1997; Sixet al, 2000;

Lia et al, 2006). Réciproquement, les interactions organeénaies n'influencent pas seulement la
dynamique des MOS (Oades, 1988; Amato et Ladd,;1@8Rhinet al, 1995; Pugeet al, 1995),
mais contribue aussi a la formation et a la stedtilon des agrégats (Tisdall et Oades, 1982; Oades
et Waters, 1991; Oades, 1993; Angers et Chenu,; 288zketa, 1999; Chenret al, 2000; Puget

et al, 2000). Les interactions entre les MOS et la taltion des agrégats constituent donc un
parameétre important a prendre en compte (Oade$pbl@olchinet al, 1998; Kay, 1998; Jiménez

et Lal, 2006). En pratique, les stocks de COS r@ast1996; Sixet al, 2002a; Sixet al, 2002b;
Conantet al, 2003) et I'agrégation du sol (Bronick et Lal, 3D@tant fortement dépendants des
usages et des modes d'occupation, les changenmtspeés d'usages et/ou de pratiques peuvent
donc permettre de renforcer la fonction de "puat€Q du sol (Paustiaet al, 2000; Post et Kwon,
2000).

l.1.2.1.c. MOS, modes d'occupation et pratiqugscles

En terme de stockage de C, les modes d'occupasisnplus performants sont, parmi les
écosystemes gérés, les foréts et les prairies (Baumy1990; Conardt al, 2001; Yamashitat al,
2006). Par opposition, les cultures intensives figeat la diminution des stocks de COS (Arrouays
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et al, 2002; Lal, 2002; Schumaat al, 2002). Le labour conventionnel joue un rdle int@ot dans

ce processus (Bergstroet al, 2001; Bongiovanni et Lobartini, 2006) et des teghes culturales
simplifiées ont été proposées (Batjes, 1998; Betcal, 1999; Lalet al, 1999). En analysant 67
expérimentations de longue durée, West et Post2j2@@montrent que le passage du labour
conventionnel au non-labour augmente, en moyeenstock de COS de 5714 g C nfan’. Ce
résultat va dans le sens de précédentes estimdtiahst al, 1994; Follett, 2001). L'accumulation
du COS dépend cependant des types de culturegirggaires techniques et des méthodes d'étude,
certains travaux n'indiquent pas d'augmentationifsigtive (Angerset al, 1995; Wanniarachet

al., 1999; Yang et Wander, 1999; Balatral, 2006). Toutefois, les compartiments labiles sns
sensibles que le stock total de MOS aux pratiquéisirales (Cambardella et Elliott, 1992; Boone,
1994; Gregorictet al, 1994; Haynes, 2000). Ces compartiments sont edifau ainsi couramment
utilisés comme révélateurs précoces de l'effet plasiques (Sixet al, 2002a; Sixet al, 2002b;
Degryzeet al, 2004).

En France, les données des modeles prévisionnefsment le niveau élevé des stocks de COS
dans les systemes forestiers et prairiaux (Blyal, 1995; Balesdent, 1997; Balesdent et Recous,
1997). Récemment, un bilan des stocks organiquegsspotentialités de stockage du C selon le
mode d'occupation et les pratiques a été publié¢ esusols agricoles francais (Arrouags al,
2002). Les conclusions indiquent que les solutiessplus favorables en terme d'augmentation du
stock de COS seraient l'afforestation, certainedifications de pratiques en sols cultivés (choix de
cultures énergétiques, implantation de culturesrinédiaires en inter cultures et sur jacheres,
jachére enherbée) et une augmentation des suréacesairies notamment dans les exploitations
d'élevage d'herbivores (conversion de cultures alerdges annuels ou de céréales en prairies
temporaires, conversions de prairies temporaireprainies permanentes). Cependant, ces auteurs
reconnaissent qu'il n‘existe pas de bilan suffisamtrprécis dans le secteur "prairies-élevages” dans
le cadre francais. En particulier, les effets emeede stockage de C des itinéraires techniques de
gestion des prairies font rarement l'objet de qfieations; ils ne sont, par exemple, pas chiffrés
dans l'expertise européenne parue en 2002 (Freilkatounsevell, 2002). La principale difficulté
réside dans la grande variété des prairies etutediegré d'intensification (Arrouayt al, 2002).

Les prairies font aussi l'objet de pratiques adggaintensives déstockantes, retournement et
fertilisation par exemple (Franzluebbetsal, 2000; Conargt al, 2001; Conant et Paustian, 2002).

[.1.2.1.d. Réserves organiques et qualité dess slnoneux de Haute-
Normandie

Dans le Bassin parisien, le climat et les sols fliewx profonds sont propices aux grandes cultures.

L’agriculture intensive, caractérisée par de fald@ports organiques et un travail du sol énergique

et fréquent, s'est accompagnée d’'une décroissaack deneur en COS (Arrouays et Pelissier,

1994; Balesdent, 1996a). Corrélativement, les s physiques se sont dégradées, et
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particulierement leur stabilité structurale (Le ®isnais et Arrouays, 1997; Tessi¢ral, 1998). En
Haute-Normandie, ce phénoméne est d'autant plugu@aue les cultures annuelles se développent
majoritairement sur des limons d'origine éolienre (pess). Ces matériaux limoneux constituent la
formation géologique majeure par leur épaisselgwtcontinuité dans le pays de Caux au Nord de
la Seine. lls reposent sur des matériaux d'altdrate type argile a silex. Ces laess de 2 a 8 meétres
d'épaisseur sont non carbonatés, pauvres en calatides et présentent une texture relativement
homogeéne (10 a 20 % d'argile et 10 a 40 % de sables Bréthes, 1984). Si les sols du Pays de
Caux possedent de fortes potentialités agronomjdlsesont battants et trés sensibles a I'érosion
pluviale méme si les pentes sont faibles (Ouvr@2]l Souadiet al, 2000). La Haute-Normandie
est d'ailleurs I'une des régions francaises la pkosé au a l'aléa d'érosion (Le Bissoneaial,
1998; Le Bissonnaigt al, 2002). La mise en place de pratiques agricolésrietives” (travail
superficiel du sol, semi-direct, prairies tempargjr permet dans certains cas de corriger cette
évolution négative (Loiseaet al, 1995; Guo et Gifford, 2002).

Les caractéristiques des sols limoneux de Hauteaslindie aménent & poser I'hypothése suivante
(hypothesewin-win): I'implantation de prairies temporaires ou perewtes, systemes a couverture
permanente favorables au maintien d'un niveauskrvwés organiques supérieur a celui des cultures
annuelles, peut aussi permettre de restaurer e qdula fonction de stockage de C des sols
agricoles les propriétés physiques liées a la lgtalsitructurale, permettant ainsi de lutter contre
I'érosion pluviale. L'objectif de ce travail est dwsurer l'influence de l'introduction de prairies
dans des rotations de cultures sur I'évolutionuatderme des réserves organiques et de la steuctur
des sols limoneux de Haute-Normandie. Il s’agitanohent de déterminer si ['évolution
guantitative des réserves organiques suite a riialtee cultures-prairie s'accompagne d'une
évolution dans la qualité des réserves organiquears la stabilité structurale des sols limoneux.

[11.1.2.2. Materiel et méthodes

l.1.2.2.a. Site et parcelles d’études

Ce travail a été réalisé sur I'exploitation agecalksociée au Lycée d’Enseignement Général et
Technique Agricole d’Yvetot, situé en Pays de Céirine Maritime, Haute-Normandie, France), a
une quarantaine de kilometre au nord-ouest de Rdieeclimat est tempéré océanique, avec une
température annuelle moyenne de 10°C et une plétiignde 800 mm par an, bien répartie tout au
long de l'année. Six parcelles ont été sélectiomnéé parcelles en rotation culture/prairie et 2
parcelles servant de référence. En tenant comppeéhédent cultural (Figure 11.5), les 4 parcelles
en rotation culture/prairie peuvent étre subdivgsémn : 2 prairies temporaires, notées PT,
caractérisées par des alternances de mise enecpkudant 2 années (rotation mais/blé) suivi par 4
ans minimum de mise en prairie intensifiée a dontmale graminée en paturage; 2 prairies de
restauration, notées PR et caractérisées par dintgilon d'une prairie intensifiee a dominante de
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graminée en paturage apres un préceédent d'au rBoersnées de culture. Les 2 parcelles de
référence sont : 1 parcelle cultivée de maniérensitve notée RC (rotation de grandes cultures,
labourée de fagon conventionnelle, sans alterndecprairies); 1 parcelle en prairie permanente
notée PP (parcelle paturée qui n'a pas subi de enismilture depuis son implantation en 1968 et
constitue donc une parcelle de référence non |&ecelra couverture permanente).

AERERNRNRRRERIREE ("‘l
i

Prairie

vV " temporaire
8
B Culture
E =PR: (8 ans —» Prairie
I au moins)
H1
Cult.

Parcelle en prairie %////% Parcelle en culture

Figure IIl.5 : Schéma simplifié de I'historique cultural des pleseétudiées permettant de faire la distinctiomeehes
prairies temporaires (PT) intégrées dans une outatilture/prairie et les prairies de restaurafldR) implantées aprés
un précédent de plusieurs années de cultures. AREc= Référence Culture et PP = référence Pragienanente.

Légende :

Les prairies PT et PR et la référence RC sontikx@@d en position de plateau et se développent sur
des NEOLUVISOL-LUVISOL issus de limons épais (> 1€8/@) non hydromorphe (dénomination
des sols selon le référentiel pédologique; (AFE®8)). La référence PP est plus localisée en
rebord de plateau et se trouve sur un NEOLUVISGL e limons peu épais (i.e. 50 a 60 cm) sur
argile a silex légérement hydromorphe. Les carstigues physico-chimiqgues moyennes des
horizons superficiels (0-30 cm) de lI'ensemble dasglles sont proches. La texture moyenne (15%
d'argile, 65% de limons, 20% de sables; tableau) Ipeut ainsi étre définie comme limon moyen
sableux (diagramme des textures de Jamagne) own limdimon sablo-argileux (diagramme
GEPPA, 1963) : les teneurs en argile varient dé61@RC) a 15 % (PP). Les pH eau, les taux de
saturation et la teneur en calcium échangeablerdrmbmpte des amendements en craie.

Tableau 1II.7 :Caractéristiques physico-chimiques moyennes derifon superficiel (couche 0-30 cm) pour
I'ensemble des parcelles sélectionnées (moyenbkeésar 49 points de prélévement; CV = CoefficidatVariation).

C org.
N total Granulométrie 5 fractions (g/kg)
pHeau % % CIN A LF LG SF SG
moyenne 6,1 1,94 0,14 10,8 147 223 434 179 16
Ecart type 0,5 1,41 0,04 1,3 16 14 26 23 16
CV % 7,4 72,84 28,94 12,2 11 6 6 13 100
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Les prairies PT et PR sont adjacentes les uneslaseautres et sont situées sur le méme type de
sol. L'échantillonnage réalisé sur plusieurs anp@esiet ainsi de reconstituer des chronoséquences
(tableau 111.7). Les deux PT permettent de rectunsti I'évolution du stock de COS de sols
limoneux épais soumis a une rotation culture/pairicluant le passage prairie-culture et le passag
culture-prairie (figure II1.5). L'une des PT a ébése en prairie au début de I'étude (septembre)2001
alors que l'autre a été mise en culture au cour$étiede (mais au printemps 2002 et blé a
automne). Les deux PR permettent de reconstitégplution du stock de COS suite a la
conversion de cultures annuelles labourées peradantoins 8 années en prairies temporaires. Si la
référence RC se trouve également sur le méme tgpsodque les PT et PR, la référence PP se
développe sur un sol moins épais et plus hydronesp®n peut cependant considérer que la PP
constitue un choix pertinent de référence non led®et a couverture permanente dans le cadre du
dispositif expérimental compte-tenu de sa proxingt@c les autres parcelles et de sa gestion
réalisée par le méme exploitant.

l.1.2.2.b. Dispositif expérimental

Dans chaque parcelle, une parcelle expérimentéiaasitaire (40 m x 20 m) est mise en place. Elle
est subdivisée en 3 bandes (a, b et c) dans léssjgeint positionnés des carrés élémentaires de 1 m
x 1 m. Dans chaque bande, les sols de 4 carrégglaires choisis au hasard sont échantillonnés et
les 4 préléevements sont mélangés afin de fairechargillon moyen; au total, on dispose ainsi de 3
échantillons moyens (1 par bande) par parcelleséimée Les sols sont prélevés a la tariere sur 2
épaisseurs : "0-10 cm" et "0-équivalent Labour ¢MEQL). La premiére épaisseur correspond a la
zone principale de prospection des racines darsyfemes prairiaux. La seconde épaisseur permet
de raisonner sur |'équivalent en masse de la coacide; 'épaisseur "0-équivalent Labour" des
parcelles en prairie correspond a I'épaisseur démavalente a la masse de sol de la couche 0-30
cm de la référence RC. Cette détermination néeelssinesure de la densité apparente pour chaque
parcelle. Dans notre cas, celle-ci a été réalisédapméthode dite des petits volumes (106)@n
utilisant une tariere spécifique (5 répétitions parcelle). Cette approche permet la comparaison
des réserves organiques inter-parcellaires en premacompte une couche de masse donnée, et non
pas de profondeur donnée qui ne serait pas consgevéBalesdent, 1996a). Dans notre cas, nous
comparons les 30 premiers cm de sols de la réféiiecaux 28-33 premiers cm des prairies.

l.1.2.2.c. Stocks de Matieres Organiques du BD§)

Les stocks de MOS ont été estimés sur trois cangsade prélévements (printemps 2001, 2002 et
2003). Le calcul des stocks, exprimés en kgé mécessite la mesure de la teneur en C organique
total (COT) et de la densité apparente sur les @sépurs considérées pour chaque parcelle.
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L'analyse élémentaire du COT est effectuée par ostidn seche couplée a un analyseur
automatique (analyseur CHN) sur les échantillonyens récoltés lors des trois campagnes de
prélevement : les sols étant non calcaires, le €unéecorrespond exclusivement au C organique;
les résultats sont exprimés en gC'lgpl. La mesure de la densité apparente est effeqar la
méthode dite des petits volumes (100°)cat permet de rapporter les teneurs pondéral€s &mn
volume donné. Compte-tenu des trois campagnes éeévpment réalisées (tableau I11.8), on
dispose d'un échantillonnage permettant de red¢oestune chronoséquence de I'‘évolution des
stocks de C organique lors d'une rotation cultueefie (PT-PO,5; PT-P1,5; PT-P2,5; PT-P7,5; PT-
P8,5; PT-C1) et une chronoséquence de la conveesigorairie aprés 8 ans au moins de culture
(PR1,5; PR2,5; PR3,5; PR6,5; PR7,5; PR8,5).

Tableau 111.8 : Nomenclature des parcelles permettant de reitogistes chronoséquences. PR = prairie de restanra
et PT = prairie temporaire; PT-P = rotation cultprairie dans la phase prairie; PT-C = rotatioriurelprairie dans la
phase culture. Les chiffres qui suivent ces abtiévia indiquent les durées d'implantation de larigr@u de la culture
en année.

Parcelles du dispositif d'Yvetot

Année de

a1 PR PR PT PT
prélévement
2001 PR1,5 PR6,5 PT-P7,5 PT-P0O,5
2002 PR2,5 PR75 PT-P85 PT-P15
2003 PR3,5 PR85 PT-C1 PT-P25
2004 PR-C1 PR9,5 PT-C2 PT-P35

l11.1.2.2.d.  Qualité des Matiéres Organiques du Sol (MOS)

La qualité des MOS a été suivie sur deux campadagsrélevements (printemps 2002 et 2003).
Elle est mesurée a l'aide d'un indicateur globalydpport C/N, et de paramétres relatifs aux
fractions dites labiles des MOS. On entend patdables fractions des MOS facilement dégradées
(i.e. facilement accessibles aux microorganismes) ettéssé de renouvellement rapide. Ces
fractions répondent rapidement aux changementsatigpe culturale (Arrouays et Pelissier, 1994;
Balabane et Balesdent, 1995; Balesdent, 1996b; é¢$awt Beare, 1996; Haynes, 1999); elle
regroupent essentiellement la biomasse microbieleselMatiere Organiques Particulaires (MOP,
i.e. résidus végétaux en voie de décomposition tomdille varie de 50-2000um) ou la fraction
légére de la matiére organique.(MOP de densité < & 1,85 g.¢nle carbone et 'azote facilement
minéralisable et la fraction soluble de la mat@mganique (Gregorickt al, 1994; Franzluebbeet

al., 1995; Haynes, 1999, 2000; Degryteal, 2004). Von Lutzowet al. (2002) utilisent également
le rapport C-MOP/COT (COT = C Organique Total), le rappo@thicrobien/COT et le quotient
métabolique (qC@ pour caractériser ces fractions labiles. Le g@@sente l'intérét d'avoir été
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couramment utilisé pour comparer l'effet de l'usafye sol sur l'activité des communautés
microbiennes (Anderson et Domsch, 1993; Anders@94)l Dans le cas présent, nous avons
déterminé la quantité de MOP (subdivision en 2 dmations : 50-200um et 200-2000um), le C
des MOP (C-MOP exprimé en gCRgle rapport C-MOP/COT, le C/N des MOP (C/N-MOP), le

C de la biomasse microbienn€ (nicrob), le rapport C microbien/COT, la biodégradabilité des
MOS et le quotient métabolique (g0

Les MOP sont extraites des échantillons moyenssiésna 5 mm par une dispersion chimique a
I'hnexamétaphosphate de sodium et destruction tdedeagrégats > 50 um par agitation mécanique
dans I'eau en présence de billes de verre suitaudsages pour la coupure granulométrique (tamis
2000um, 200um et 50um); la fraction minérale esuge séparée de la fraction organique par
flottation (Balesdenet al, 1991). Le C microbien (exprimé en ug€dge sol sec) est déterminé par
la méthode fumigation-extraction (Vane¢ al, 1987; Wuet al, 1990). La biodégradabilité des
MOS est évaluée par le suivi de la minéralisatianCdorganique des sols au cours d’incubations
aérobies en conditions contrdlées pendant 28 @8%C, 85 % de la capacité de rétention en eau
des sols); elle est exprimée (1) sous forme de gagt sous forme de GQOmgC kg' de sol sec
dégagé en 28 jours) et (2) par le taux de minétidis C (rapport C-CO, dégagé/COT). Le
guotient métabolique (qC0O2), correspondant a lpir&son spécifiqgue de la biomasse microbienne
du sol, est calculé a partir de la respiration leada moyenne de dégagement de,GQr 28 jours

étant utilisée comme valeur de respiration basale.

M.1.2.2.e. Stabilité de la structure

La stabilité structurale a été suivie sur deux cagnes de prélevements (printemps 2003 et 2004).
La mesure de la stabilité structurale nécessitpratevement de sol en place. Ce prélevement est
réalisé a la béche sur une épaisseur de 0-10 cenaff@gue parcelle expérimentale élémentaire : 4
blocs de 20 cm x 20 cm x 10 cm sont prélevés padd#&12 blocs par parcelle); au laboratoire, on
récupere sur chaque bloc la couche superficielle-Becm ; ensuite, un échantillon moyen 0-5 cm
est réalisé par bande. Au total, on dispose am4d dchantillons moyens (1 par bande) par parcelle
sélectionnée sur lesquels la mesure de la stakitii€éturale est réalisée par la méthode développée
par Le Bissonnais (1996). Cette méthode relativémécente a déja été utilisée par plusieurs
auteurs (Cosentinet al, 2006; Amézketa, 1999; De Nogii al, 2002; Legoutt al, 2005). Elle est
réalisée sur des agrégats secs de 3-5 mm de deamétguels sont appliqués 3 traitements qui
permettent de séparer les principaux mécanismdséshgrégation :

- une humectation rapide par immersion dans l'eausgmule la désagrégation par éclatement

susceptible d'intervenir lors de fortes pluiessals secs;

- une humectation lente par capillarité qui simigelatement et le gonflement différentiel qui
prédominent lorsque le sol humide est soumis fidlade pluies modérées;
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- une agitation dans l'eau apres une réhumectgir@alable dans I'éthanol qui simule la
désagrégation mécanique sous l'effet des gouttphie

Chaque traitement est répéteé trois fois pour chagbantillon. La stabilité structurale est mesurée
en calculant le Diametre Moyen Pondéré (DMP expraménm) des distributions de la taille des
produits obtenus apres chaque test de désagrégation

1.1.2.2.1. Traitements statistiques

Les résultats obtenus ont été traités a l'aideed'analyse de variance a un facteur (one-way
ANOVA). Le test de Shapiro-Wilk a été utilisé paester la normalité et 'homoscédasticité des
jeux de données. Dans la mesure du possible (nbémel homoscédasticité vérifiees), les
comparaisons de moyenne ont été réalisées a lhidest de Tukey HSD (p<0,05). Dans le cas
contraire, le test non-paramétrique de Kruskal-Wallété utilisé. Ces analyses ont été réalisées a
l'aide du logiciel StatistiX.

10,07 Couche 0-EqL

a

8,(H
6,01

4,0-

Cen kg.n#

2,0+

0,0-
PR PT  RC PP

Figure 1.6 Stocks moyens de C organique (en kg€).mans la couche 0-Equivalent L mesurés sur 3 andée
prélévements pour les prairies de restauration,(lRR)prairies temporaires (PT) et les référenatisre (RC) et prairie
permanente (PP). Des lettres différentes indigdestdifférences significatives (test de Tukey HBE0,05).

[1.1.2.3. Reésultats

[1.1.2.3.a. Stocks de MOS

Estimation des stocks moyens de C organique dacmulehe « 0-Equivalent Labour ».

Les stocks moyens de COS, mesurés sur les 3 adegeglévements, dans la couche 0-équivalent
L des PT et PR sont significativement différentcdex déterminés dans les 2 références RC et PP
(figure 111.6). Par contre, les stocks moyens dé&seP PR ne sont pas significativement différents
entre eux. La référence RC posséde le stock meyplus faible (4,1 kgC 1) et la référence PP le
plus élevé (8,3 kgC 1). Les PT et les PR ont des stocks moyens quitsensientre ces deux
valeurs extrémes allant de 5,6 & 5,9 kg€ m
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Reconstitution de I'évolution des stocks de C amanlors d'une rotation culture/prairie (PT)

Dans la couche 0-EqL, le stock de COS lors detktiom culture/prairie (PT-C et PT-P) variant de
5,1 & 6,5 kgC m est toujours compris entre celui des référencegRCkgC nt) et PP (8,3 kgC
m?), sans jamais les atteindre (Figure I11.7). Leckt® lors de la rotation culture/prairie est
significativement plus élevé que celui de RC enidicativement plus faible que celui de PP. Le
gain de C par rapport & RC passe de 1,0 Kgmbout de 6 mois de prairie temporaire (5,1 golr
kgC m?) & 2,2 kg nf au bout de 7,5 années (6,3 pour 4,1 kg& soit un gain moyen de 293 g°m
an* sur une durée de 7,5 ans). Réciproquement, leiiéfi C par rapport & PP passe de 3,2 kg m
a 2,0 kg i respectivement au bout de 6 mois et 7,5 annégsailte temporaire (respectivement
5,1 et 6,3 pour 8,3 kgC i

Stock de C en kg.m-2
ORNWAUION®OS

Figure 111.7 Reconstitution de I'évolution des stocks C en Kgdans la couche 0-EqL pour les PT lors d’une rotati
culture/prairie. Les fleches associées a la I8tttendiquent un labour. Des lettres différentesdmssus d'une barre de
I'histogramme indiquent des différences signifigadi (Tukey HSD, p<0,05).

La tendance générale qui se dégage est donc ukagtode C dans la phase prairie de la rotation
culture/prairie (PT-P) et un déstockage lors delsase culture (PT-C) : le stock de COS le plus
faible est ainsi mesuré au début de la mise emig@i@&,1 kgC rif pour PT-P0,5) alors que le stock
C le plus élevé est mesuré a la fin de la phaseefaespectivement 6,5 kgC frpour PT-P6,5 et
6,3 kgC n¥ pour PT-P7,5) ce qui représente un gain de I'cdléré,3 kgC 1if sur 7 ans (soit 32%
par rapport a RC). Le gain de C acquis durant lsenein prairie temporaire n'est pas totalement
anéanti par le labour associé a la 1ére annéemisaen culture : le stock C apres 1 an de culture
de mais (PT-C1,0) est de 5,9 kg& miors qu'il atteint une valeur de 6,3 kgC aprés 7,5 années
de prairie. Cette perte de 0,4 kgC?rors de la conversion de la prairie temporairecature
correspond au déstockage causé par le retournatadatprairie; le stock C apres 1 an de culture
(PT-C1,0) reste cependant significativement supéaecelui observé dans la référence RC.
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Reconstitution de I'évolution des stocks de C ampanlors d'une mise en prairie apres 8 ans au

moins de culture (PR)

Dans la couche 0-EqL, le stock C des PR variart,8&kgC m-2 a 6,2 kgC m-2 est compris entre
celui des références RC (4,1 kgC?net PP (8,3 kgC i) (Figure 11.8). Le stock C lors de la
restauration par la mise en prairie apres cultatesignificativement plus élevé que celui de RC et
significativement plus faible que celui de PP. laingde C par rapport a RC est de 'ordre 0,9 kg m
% au bout de 1,5 années de prairie (5,0 pour 4,1kgLet de I'ordre 2,1 kg fiau bout de 8,5
années de prairie (6,2 pour 4,1 kg&,maoit un gain moyen de 247 g’rari* sur une durée de 8,5
ans). Dés la premiére année, le stock C est sigtifement supérieur a celui observé dans RC.
Réciproquement, le déficit en C par rapport & P&8@ae 3,3 kg tha 2,1 kg rif respectivement au
bout de 2,5 et 7,5 années de mise en prairie Et#spment 5,0 et 6,2 pour 8,3 kgC?n La
tendance générale qui se dégage est donc un stodedC avec l'augmentation de la durée
d'implantation des PR, stockage qui atteint un maxn pour une durée d'implantation des prairies

de 6,5 années au moins.

[y
o

Prairie aprés culture intensive a

Stock de C en kg.m2
O R, NWbMHMOTLO N O

28
2

O
x

Figure 111.8 Reconstitution de I'évolution des stocks C en Kgdans la couche 0-EqL lors d'une mise en prapiésa
culture intensive (PR). Des lettres différentes @essus des barres d'histogramme indiquent desretiffés
significatives (Tukey HSD, p<0,05).

Localisation des stocks C organique au sein duilprof

L'augmentation du niveau des stocks de COS soustPFR par rapport a la référence RC
s'accompagne d'un redistribution des MOS au seiprdfil de sol (Figures IIl.9 et I1l.10). les
réserves organiques se concentrent dans la papefiielle du profil {e. couche 0-10 cm). Ce
phénomeéne est a comparer a 'homogénéisation pegde travail du sol sous la référence RE. (
teneur en surface équivalente a celle de la coOeBglL). Lors de la rotation culture/prairie, la
teneur en C dans la couche 0-10 cm varie de 17, 9P(P5) & 25,2 gC k(P T-P8,5) (Figure I11.9).
Elle est toujours comprise entre celle des réf@emRC (10,2 gC Kb et PP (34,3 gC k) : lors de

la rotation culture/prairie, la teneur en C dansdache 0-10 cm est significativement plus élevé
gue celle de RC des 1,5 ans de mise en prairiesét toujours significativement plus faible que
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celui de PP. Dans la couche superficielle, la teeeuC augmente par rapport & RC de 4,0 g€ kg
au bout de 1,5 ans de prairie temporaire (14,2 @61 gC kd) et de 15,0 gC k§au bout de 8,5
années (25,2 pour 10,2 gCRg

Rotation culture/prairie

:4- ————————————————————————————————— >
I Prairie temporaire ult.
40,07 e il Lo il o1 q
—~ ! : :
2 350 B 0-10 cm | !
(@] [ WoX : 1
5 30,0f OEqL : i
> 1 !
o 1
'€ 25,0 !
© 1
(@] 1
S 20,01 :
O I
s 15,01 i
3 10,0f 5
o |
= 5,0 !
0,0 :
RC =} — o ~ 9) _— PP
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Figure 11.9 Reconstitution de I'évolution des concentration€arrganique (g.k§ dans la couches 0-10 cm et 0-EqL
au cours d'une rotation culture/prairie (PT). Pone méme couche de sol, des lettres différenteteasus des barres
d'histogramme indiquent des différences signifieetientre traitements (Tukey HSD, p<0,05).

40,07 o
35,01 010 cm
B OEqL
30,01
P Prairie aprés culture intensive - d
25,01 N ~

20,01
15,01

10,07

Teneur en C organique (g.kd)

5,0 1

0,0 -

RC PR1,5 PR25 PR35 PR6,5 PR7,5 PR8,5 PP

Figure 11.10 Reconstitution de I'évolution des concentrations@ (g.kg") dans les couches 0-10 cm et 0-EqL lors
d'une mise en prairie aprés culture intensive (PRuUr une méme couche de sol, des lettres difiéseant dessus des
barres d'histogramme indiquent des différencesfaigtives entre traitements (Tukey HSD, p<0,05).

Pour les PR, la teneur en C dans la couche 0-1Guia de 11,3 gC kG (PR1,5) & 22,3 gC kg
(PR8,5) (Figure 11.10). Elle est toujours comprisetre celle des références RC (10,2 gC) et

PP (34,3 gC KJ) : la teneur en C dans la couche 0-10 cm lorsadestauration par la mise en
prairie apres culture devient significativementspilevée que celle de RC au bout de 3,5 ans de
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mise en prairie et reste toujours significativemphits faible que celle de PBPans la couche
superficielle, la teneur en C augmente par rapp®€ de 3,4 gC kbau bout de 3,5 ans de prairie
(13,6 pour 10,2 gC kb et de 12,1 gC kjau bout de 8,5 années (22,3 pour 10,2 g&.kg

Comparaison des cinétiques de reconstitution desrues de C organique dans les PT et les PR

apres mise en culture

La figure lll.11 compare, a l'aide de régressianédires et non linéaires réalisées sur les données
des 3 années de prélévement, les cinétigues deagmadu C organique dans les PT et les PR en
fonction de la durée de mise en prairie. Pour Ilesi@®meilleur ajustement aux données est obtenue
a l'aide d'une régression non linéaire du type y489Ln(x) + 5,325" avec R2 = 0,95. Pour les PR,
les modéles linéaires et non linéaires ne peuveatd@partagés (R2 = 0,84 pour les deux types de
régression). Globalement, on constate une augn@mtaipide des stocks C sous les deux systemes
prairiaux. Sous PT, le stock C tend & atteindreiveau maximum (de I'ordre de 6,0 kgCen
accord avec les conditions pédo-climatiques etplagiques culturales. Sous PR, le stock C se
reconstitue rapidement pour atteindre une valeoctg de celui des PT au bout de 8-9 ans et ce,
bien que le niveau de stock C initial (i.e. aprean8ées de culture au moins) soit inférieur a celui
des PT (de l'ordre de 4,4 contre 5,2 kg@)niLa cinétique de stockage du COS semble donc se
faire plus rapidement sous PR que sous PT : aid'ate 0,22 kgC than* contre 0,15 kgC fhan*

si I'on se référe au modéle linéaire.

7,0 y =0,153x + 5,167 7,0 y =0,489Ln(x) + 5,325
R? = 0,89 : R=0957 o
6,0 ’ 6,0 e T
(E 5’0 _:l"——---. ] —_ 5’0 -‘_'_,.:'"-‘ll I
3 iy 0 y=0,219x+ 4,433 _45e0,0398x
c 4,0 R? = 0,84 4,0 Y=o
e Re = 0,84*
2 3.0 3,0
4
8
7 20 2.0
of oo T ] o o [
00— —————————————— 0.0

o 1 2 3 4 5 6 7 8 9 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9

Durée de mise en prairie (années)

Figure 111.11: Comparaison des cinétiques de stockage du C ongauigns les PT et les PR en fonction de la durée de
mise en prairie, mise en évidence par (a) desarkatinéaires ou (b) des relations non linéaitessymbole * indique
gue R2 est significatif (p<0,05).
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11.1.2.3.b. Qualité des MOS
Un indicateur global de la qualité des MOS : le papt C/N.

Dans la couche 0-EqgL, le C/N de la référence RGigsificativement plus faible (9,3) que dans les
3 systemes prairiaux (9,8 a 10,0) (Tableau llIDans la couche superficielle (0-10 cm), les
résultats sont encore plus discriminants : le CENRE est significativement plus faible (9,4) que
ceux des PT et les PR (10,1 & 10,2); les C/N destAPR ne sont pas significativement différents
entre eux mais sont, par contre, significativenpns faibles que celui de la référence PP (11/9). S
I'on s'intéresse a l'évolution des valeurs de CéNsdles PT et les PR, on constate que dans la
rotation culture/prairie (PT), le C/N devient sifigativement plus élevé que celui de RC dés 2,5
années de mise en prairie (PT-P2,5) dans le O-Edares la couche 0-10 cm. Comparativement, le
C/N dans les PR ne devient significativement plagséque celui de RC gu'entre 3,5 et 7,5 années

de mise en prairie.

Tableau 111.9 Valeurs moyennes de C/N des MOS (années 200208) 2@ur les couches 0-EqL et 0-10 cm dans les 4
systemes étudiés (RC = Référence Culture, PT Fi€alemporaires, PR = Prairies de Restauration= FHrairie
Permanente). La partie supérieure du tableau dmmealeurs moyennes pour les 4 systémes et |l paf¢rieure
concerne I'évolution au sein des PT et PR. Deetettifférentes indiquent des différences signiifies (Tukey HSD,
p<0,05). E-t : écart-type.

0-EqL 0-10 cm

Systéme Moyenne E-t Moyenne  E-t

RC 9,3 03 a 9,4 04 a

PT 9,9 02 b 10,1 04 b

PR 9,8 03 b 10,2 05 b

PP 10,0 03 b 11,9 03 ¢

RC 9,3 03 a 9,4 04 a

PT-C1 9,9 01 b 9,7 0,1 ab
PT-P1,5 9,7 0,1 ab 9,9 0,3 abc
PT-P2,5 10,2 02 b 10,2 0,0 bcd
PT-P8,5 9,9 01 b 10,8 01 d

PR2,5 9,5 0,1 ab 9,8 0,1 ab
PR3,5 9,4 0,1 ab 9,8 0,0 ab
PR7.,5 10,0 01 b 10,8 02 cd
PR8,5 9,9 02 b 10,5 01 cd
PP 10,0 03 b 11,9 03 e

Parameétres relatifs aux "fractions labiles" des MOS

Le tableau Il1.10 donne le pourcentage des MORtffra 50-2000 um) dans les couches 0-EqL et
0-10 cm. Sur les valeurs moyennes, le pourcentageM®P des PT et des PR n'est pas
significativement différent de celui de la référerRC pour les couches 0-EqL cm et 0-10 cm. Les
MOP représentent moins de 2 % en teneur pondéaale lds sols des PR, des PT et de la référence
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RC. Par contre, le pourcentage de MOP dans laer&férPP est significativement plus élevé que
pour les 3 autres modalités aussi bien dans lelOdaqg que dans le 0-10 cm; dans ce cas, les
teneurs moyennes en MOP s'élevent respectivemeB @6 et 4,0 %. Si I'on s'intéresse a
I'évolution des teneurs en MOP dans la couche O-#&g PT et des PR, on ne constate pas de
différence significative par rapport a RC. Par cenbn note une augmentation progressive des
teneurs en MOP dans la couche 0-10 cm durant Isepiairie de la rotation culture/prairie (PT) :
on passe respectivement de 1,3 % sous PT-P1,5 & 38us PT-P8,5; cette derniére valeur est
significativement plus élevée que celle sous RGsmpas significativement différente de celle sous
PP. Au cours de la phase culture de la rotatiotu/prairie, la teneur en MOP chute pour revenir
a une valeur proche de celle de RC : 1,1 % sou€BU-contre 0,9 % sous RC. Pour les PR, cette
accumulation progressive est moins marquée : osepds 1,2 % sous PR2,5 a 2,2 % sous PR8,5 ;

ces teneurs ne sont pas significativement diffésede celle sous RC.

Tableau 111.10 Pourcentage des MOP (50-2000 um) dans les coulkkeg et 0-10 cm dans les 4 systémes étudiés
(RC = Référence Culture, PT = Prairies TemporaiR#,= Prairies de Restauration, PP = Prairie Pezmah La
partie supérieure du tableau donne les valeurs mm@gepour les 4 systémes et la partie inférieunmeldiévolution au
sein des PT et PR. Des lettres différentes indigdes différences significatives (Tukey HSD, p<0,®5t : écart-type.

0-EqL 0-10 cm
Systéme Moyenne E-t Moyenne E-t
RC 1,0 02 b 0,9 01 b
PT 14 04 b 1,8 09 b
PR 1,3 03 b 1,7 05 b
PP 2,8 0,8 a 4,0 10 a
RC 1,0 0,2 a 0,9 01 a
PT-C1 1,2 0,2 a 1,1 0,1 ab
PT-P1,5 1,1 0,2 a 1,3 0,3 ab
PT-P2,5 1,3 0,2 a 1,4 0,3 ab
PT-P8,5 1,9 0,1 ab 3,3 0,1 bc
PR2,5 0,9 0,1 a 1,2 0,1 ab
PR3,5 1,4 0,3 a 1,4 0,1 ab
PR7,5 1,4 0,0 a 2,2 0,1 abc
PR8,5 15 0,3 a 2,2 0,2 abc
PP 2,8 08 b 4,0 10 c

Le tableau I1.11 donne les teneurs en C des MORIQP en g ki) dans les fractions 50-200 pm

et 200-2000 um des couches 0-EgL (année 2002)1ét &n (années 2002 et 2003) pour les 4
systemes étudiés. Dans la couche 0-EqL, les temreu@&MOP dans la fraction 200-2000 pm sont
significativement plus élevées dans les PT et |& dque dans les références RC et PP
(respectivement 333 et 335 gkgontre 285 et 287g K; pour la fraction 50-200 pm, seule la
teneur en C-MOP de PR est significativement plagés que dans la références PP. Dans la couche
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0-10 cm, la teneur en C-MOP dans la fraction 200820m est significativement plus élevée dans
les systémes prairiaux que dans la référencé38Q, 347 et 365 g kgrespectivement pour PT, PR
et PP contre 316 g Ky Pour la fraction 50-200 pm, les PT et PR sdrdjsent clairement des
deux références : la teneur en C-MOP dans PT egPRignificativement plus élevée que dans RC
et significativement plus faible que dans PP.

Tableau I1l.11 Teneurs en C des MOP (en g kg-1) dans les frac200-2000 pm et 50-200 pm des couches 0-EqL et

0-10 cm dans les 4 systemes étudiés. La partieisupe du tableau donne les valeurs moyennes psut bystemes et
la partie inférieure donne I'évolution au sein d&6 et PR. Des lettres différentes indiquent degéminces
significatives (Tukey HSD, p<0,05). E-t : écartdyp

0-EqL 0-10 cm

200-2000um 50-200 ym 200-2000um 50-200 ym
Systéme Moyenne E-t Moyenne E-t Moyenne  E-t Moyenne E-t
RC 285 17 a 139 4 ab 316 17 a 150 11 a
PT 333 10 b 149 11 ab 350 18 b 171 17 b
PR 335 11 b 153 3 347 13 b 185 12 b
PP 287 18 a 132 a 365 22 b 219 13 ¢
RC 285 17 a 139 4 ab 316 17 a 150 11 a
PT-C1 359 12 cd 158 1 ab
PT-P1,5 334 10 b 153 8 b 340 6 bc 148 4 a
PT-P2,5 370 3 d 188 6 c
PT-P8,5 333 9 b 144 12 ab 330 9 ab 180 10 c
PR2,5 335 17 b 152 1 b 333 6 abc 175 7 bc
PR3,5 347 3 bcd 184 4 c
PR7,5 335 5 b 154 5 b 349 15 bcd 181 13 ¢
PR8,5 358 4 cd 196 8 ¢
PP 285 17 a 132 4 a 365 22 d 219 13d

Le tableau I11.12 donne le rappo@-MOP/COT dans les fractions 50-200 pm et 200-2000 pm des
couches 0-EqgL et 0-10 cm. Dans la couche 0-Egtiapparait aucune différence significative entre
les 4 modalités dans les 2 fractions. Dans la cou@i0 cm, le rapportC-MOP/COT de la
fraction 200-2000 um dans PR et PP est signifieatent plus élevé que dans RC et se rapproche
de celui de PP; pour la fraction 50-200 um, lawatks rapport dans RC n'est pas significativement
différent de celui de PT et PR mais est plus faijle celui dans PP.

Le tableau I11.13 donne le rapport C/N des MOP gesrfractions 50-200 um et 200-2000 pm dans
les couches 0-EqgL et 0-10 cm. Dans la couche O-Eqlexiste aucune différence dans les C/N de
la fraction 200-2000 pm ; par contre, pour la iatt0-200 um, le C/N des MOP des PT et PR est
significativement plus élevé que celui des MOP da@s Dans la couche 0-10 cm, les MOP des
guatre modalités possedent des C/N significativerdéférents pour la fraction 200-2000 pm : le
plus faible est obtenu dans RC (17) et le plusétans PP (24), PT et PR possédant des valeurs de
C/N intermédiaires (respectivement 19 et 21); paleahent, le C/N des MOP de la fraction 50-200
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pum est significativement plus élevé dans PR (1PRe{16) que dans RC et PT (13 et 13).

Tableau I11.12 Rapport C-MOP/COT dans les fractions 200-2000 u&0e200 pum ) des couches 0-EqL et 0-10 cm
pour les 4 systemes étudiés. La partie supériautaldeau donne les valeurs moyennes pour lestdnsgs et la partie
inférieure donne I'évolution au sein des PT et P& lettres différentes indiquent des différendgsificatives (Tukey
HSD, p<0,05). C-MOP : C des matiéres organiquescpdaires; COT : C Organique Total; E-t : écapay

0-EqL 0-10 cm
200-2000 pm 50-200 pm 200-2000 pm 50-200 pm

Systeme Moyenne E-t Moyenne E-t Moyenne E-t Moyenne E-t

RC 6,0 09 a 10,6 04 a 3,9 0,8 a 105 49 b
PT 6,4 15 a 12,2 3,2 a 6,3 3,7 ab 103 48 b
PR 4,7 09 a 11,7 21 a 7,0 19 b 11,2 35 b
PP 5,6 10 a 15,7 15 a 7,7 20 b 178 44 a
RC 6,0 0,7 ab 10,6 04 ab 3,9 0,8 ab 10,5 4,9 abc
PT-C1 2,6 0,1 a 6,1 02 a
PT-P15 52 0,8 ab 9,6 1,7 a 4,2 06 ab 9,5 2,5 abc
PT-P2,5 53 1,9 bc 8,1 1,7 ab
PT-P85 75 08 b 148 0,7 c 111 0,8 f 173 04 d
PR2,5 4,1 0,3 a 10,0 0,9 a 7,2 01 «cd 13,1 0,55 bcd
PR3,5 50 0,5 abc 7,8 0,5 ab
PR7,5 5,2 0,8 ab 134 01 bc 9,6 0,7 ef 151 15 «cd
PR8,5 55 05 bc 8,2 0,9 ab
PP 6,2 0,2 ab 15,7 15 C 7,7 20 de 178 44 d

Tableau 111.13 Rapport C/N des MOP pour les fractions 200-2000gt50-200 um dans les couches 0-10 cm (années
2002 et 2003) et 0-EqL (année 2002) des 4 systérneliés. La partie supérieure du tableau donnevdésurs
moyennes pour les 4 systémes et la partie inféielonne I'évolution au sein des PT et PR. Destetifférentes
indiquent des différences significatives (Tukey HPRO0,05). E-t : écart-type.

0-EqL 0-10 cm

200-2000 pm 50-200 pm 200-2000 pm 50-200 pm
Systeme  Moyenne E-t Moyenne  E-t Moyenne E-t Moyenne  E-t
RC 16,6 2,7 a 10,6 09 a 17,0 11 a 13,2 03 a
PT 20,0 1,3 a 13,2 09 b 19,3 07 b 13,2 04 a
PR 19,6 21 a 13,6 07 b 21,6 14 ¢ 15,2 12 b
PP 16,5 1,3 a 11,8 0,5 ab 24,1 15 d 16,3 07 b
RC 16,6 2,7 a 10,6 09 a 17,0 11 a 13,2 03 a
PT-C1 19,5 0,7 akb 13,0 02 a
PT-P1,5 20,9 0,8 b 13,5 10 b 19,4 0,6 ab 12,6 03 a
PT-P2,5 19,5 0,2 ab 13,7 0,1 ab
PT-P8,5 19,1 0,8 ak 12,9 0,2 ak 18,9 0,6 akb 13,4 0,1 ab
PR2,5 19,9 0,6 ak 13,1 0,3 ak 22,2 0,3 bc 14,5 0,0 abc
PR3,5 22,2 2,2  bc 15,4 01 ¢
PR7,5 19,2 25 at 141 05 b 20,9 03 b 14,7 0,4 abc
PR8,5 21,0 07 b 15,0 0,2 bc
PP 16,5 1,3 a 11,8 0,4 ah 24,1 15 ¢ 16,3 07 ¢

l.1.2.3.c. C-microbien, biodégradabilité et quarit métabolique
Le tableau 111.14 donne les valeurs (1) de C agsadia biomasse microbienne (C-microbien), (2)
de biodégradabilité (dégagement moyen de G-€10 28 jours et minéralisation) et (3) de quotient
115



11.1.2. Dynamique des MOS du LEGTA d’'Yvetot

métabolique (qC¢@ dans les 4 systemes étudiés pour I'année 200Biobaasse microbienne est
toujours plus élevée dans les parcelles sous @m@ure dans la référence RC. Elle augmente avec la
durée de mise en prairie. Les différences entre@i&sences RC et PP sont importantes et varient
du simple au triple. Aprés 8,5 ans d'implantatienpifairie (PT-P8,5)a biomasse microbienne est
équivalente a celle de la PP. Rapportées a laitame@ organique total du sol (COT), les valeurs
de biomasse microbienne permettent d’apprécieroliéion des systémes : le rappor€ "
biomasse/COTvarie dans la couche superficielle entre 1,4,2%® Les quantités de C minéralisées
en 28 jours a 28°C représentent de 2,4 a 5,6% dwrganique total du sol dans la couche
superficielle et 2,6 a 4,4% dans la couche EqLvélaur absolue de dégagement de, GOplus

faible correspond a celle de la référence RC gjradient croissant est notable en fonction de I'age

des prairies.

Tableau 111.14 Biomasse microbienne (C-microbien) , biodégradtghides MOS (dégagement moyen de C;G@ 28
jours et minéralisation) et quotient métaboliqu€Qg) obtenus pour I'année 2002 dans le dispositif efdtv Ecarts
types entre parenthéses.q L£CQrespiration spécifique de la biomasse microbéedin sol calculé a partir de la
respiration basale, la moyenne de dégagement des@Q@8 jours étant utilisée comme valeur de rasipin basale.

PT PR
RC PT-P15 PT-P85 PR2,5 PR7,5 PP
0-10 9,47 14,21 25,22 12,51 19,60 33,27
coT cm (0,21) (0,79) (0,77) (0,16) (0,87) (0,80)
gC.kg"de sol 0.eqL 10,06 13,51 14,99 10,79 13,77 23,83
q (0,43) (0,37) (0,40) (0,33) (0,08) (1,53)
o 0-10 179,53 306,99 —— 178,95 416,20 557,54
C microbien cm (39,53) (31,13) : (24,08) (25,66) (55,72)
ug de C.g de sol 0eqL 5761 100,25 137,50 91,59 102,45 266,95
sec 9 (16,63) (18,65) (44,72) (22,45) (22,48) (67,05)
0-10
C microbien/COT e 1,90 2,16 2,20 1,43 2,12 1,68
(%) 0-eqL 0,67 0,74 0,92 0,85 0,74 1,12
0-10 228,50 502,47 1411,38 531,62 1021,61 1607,53
C-CO,(mg.kgide cm  (22,33) (30,26) (180,85) (50,23) (118,83) (269,32)
sol sec dégagé en 0-eql 373,69 477,87 655,02 280,73 439,24 913,94
28 jours) 9~ (47,53) (31,45) (68,05) (27,01) (41,92) (86,13)
0-10 2,41 3,52 5,61 4,25 5,20 4,82
Minéralisation cm (0,20) (0,25) (0,80) (0,39) (0,38) (0,71)
C-CO, /COT 0eql. 371 3,54 4,37 2,60 3,19 3,83
(%) q (0,38) (0,20) (0,47) (0,22) (0,32) (0,18)
aco, 010 189x10" 243x10" 37.8x10' 442x10' 365x10'  42,9x 10

mgC.kg' sol sec.H  ¢m

Dans la référence PP, considérée a I'équilibrelsuplan des stocks organiques 1,68 % du C
organique total se trouve sous forme de biomassehienne. Un pourcentage plus élevé dans les
autres parcelles sous prairie (sauf la parcelle ,PR2end compte d'une dynamique
d’enrichissement en C organique du sol. La pardeR2,5 présente un COT et une biomasse
microbienne plus faibles que ceux des autres pgasceh prairie ainsi qu'un dégagement de,CO
plus faible particuliérement accentué si I'on s&ne a la couche EqL mais un coefficient de
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minéralisation du C élevé. Un rappo@ Mmicrobien/COT faible et un qCQélevé suggerent que le
sol est en phase d'évolution. D’ailleurs la respira spécifiqgue (flux de COpar unité de C
biomasse par unité de temps) montre que la bionesdg#us active dans ce systéme dans la couche
superficielle, phénoméne qui se produit dans leslest immatures d'un écosystéme. Les
antécédents culturaux semblent donc avoir une énfla encore visible sur cette prairie. La
respiration est plus importante avec I'age desipsakt les différences sont nettement plus visible
si I'on se réfere a la couche superficielle. Il @stoter que le supplément de C est davantageéutili
pour la respiration que pour la synthése microleenRar contre dans la référence RC le
pourcentage de C sous forme microbienne montrevaleer assez élevée (1,90 % contre 1,68 % en

prairie permanente).

11.1.2.3.d. Stabilité structurale.

Globalement, la stabilité structurale la plus failgst toujours obtenue dans le sol sous culture
labourée (RC) et la plus forte dans le sol de &rijgrpermanente (PP). Les deux systémes prairiaux
testés (PT et PR) ont des stabilités intermédiaioesme l'indique le calcul du DMP moyen (Figure
[1.12). Selon la classification de Le Bissonnaid.e Souder (1995), basé sur le DMP moyen, on
passe de la classe des sols instables sous c(iRGre DMP = 0,740.08 mm) a la classe des sols
stables sous la culture de 1 an (PT-C1 et PR-Cib) pnogressivement a la classe des sols tres
stables sous la prairie permanente (PP : DMP =18,06 mm). Les différences les plus
significatives sont obtenues a l'issue du traiteaniehumectation rapide” qui apparait comme étre
le plus discriminant, tandis que le traitement tr@lectation lente" est le moins destructif. Le DMP
de la PT agée de 6 mois est significativement physortant que le DMP de la référence RC et
globalement, le DMP augmente avec I'age des psairie

Une différence de stabilité structurale est égatgnobservée entre la PR agée de 9,5 ans et la
référence PP suite au traitement "réhumectationmdeapalors qu'il n'existe pas de différence
significative pour les deux autres traitements. agpect intéressant est la comparaison entre les
DMP calculés des prairies PT et PR qui ne diffeferdlement que par le nombre de rotations
auxquelles elles ont été soumises. Dans la phaseltlee de la rotation, quel que soit le traiteten
appliqué, les PT (prairies dans leur quatriemetimyta présentent une stabilité significativement
plus grande que les prairies PR (prairie dans fpeemiere rotations); ces dernieres ne sont
d'ailleurs pas significativement différentes derdéérence RC. En considérant les prairies de 3,5
ans, des difféerences de stabilité structurale ®ogive apparaissent sur le traitement
"réhumectation rapide" entre PT et PR, mais paslssir2 autres traitements. En rotation
culture/prairie, la stabilité structurale diminuettement pendant la phase culture puis augmente
rapidement avec la durée de mise en prairie.
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Figure 1I1.12 Valeurs de DMP a lissue des trois tests de stabsiructurale pour I'horizon 0-5 cm des prairies
temporaires (PT et PRersusles références RC et PP).

[11.1.2.4. Discussion

l.1.2.4.a. Quantité et répartition des MOS

Nos estimations des stocks de COS dans la coudbguidalent L sont en accord avec les
estimations récentes des stocks C moyens dansl$eagicoles de France respectivement de 40 tC
ha' (Balesdent, 1996a) et 43 tC héArrouayset al, 2002) pour les terres arables ; 60 tC ha
(Balesdent, 1996a) et 67,5 tC h@Arrouayset al, 2002) pour les prairies. Dans notre cas, il faut
cependant noter le niveau élevé du stock C daréfdeence PP (83 tC Ha La mise en prairie (PT
ou PR) est par ailleurs a l'origine de la créatiam gradient de teneur en C organique de la surfac
vers la profondeur en rapport avec le développendensysteme racinaire caractéristigue des
systemes prairiaux. Dans une revue sur l'augmentditil stock de COS suite a I'amélioration de la
gestion des prairies ou a la conversion en prdeieultures ou de végétation native, Conant et al.
(2001) notent que la séquestration du C est laipipsrtante dans les 10 premiers cm du sol et ce,
durant les quarante premiéres années du changemeestion ou de l'implantation des prairies. Ce
phénomene est susceptible d'influencer (1) le fonoement biologique du sol (i.e. la MO en tant
gue ressource influence la répartition des orgagssdu sol) et (2) la stabilité structurale de la
couche superficielle du sol (i.e. la MO est un d@éimclé de l'agrégation du sol) directement

soumise a I'érosion causée par les pluies. Cetchesgsement en surface, a comparer a
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I'hnomogénéisation créée par le travail du sol auséférence RC, peut donc étre considéré comme
doublement bénéfique a moyen terme. FranzluebBO@2] propose ainsi d'utiliser la stratification
de la matiere organique du sol au sein du profitm@ un indicateur de qualité des sols.

La reconstitution de I'évolution des stocks de G@S d'une rotation culture/prairie (PT) confirme
gue les prairies temporaires ont un potentiel dekstge intermédiaire entre la prairie permanente
(PP) et la culture (RC) comme indiqué par Arrouaysal. (2002). Cependant, une partie du C
stocké sous la prairie ne l'est que temporairenienteffet, on sait que la mise en culture des
prairies occasionne des pertes importantes de @Gnpearalisation lors du retournement. Arrouays
et al. (2002) estiment, en se basant sur les donnéesifiinBet Fleury (1974), a 25 tC Hale
déstockage moyen lors de la conversion d'une prapaimanente paturée (retournement de prairie)
en culture céréaliere avec travail du sol convemtd. Ce déstockage est d'autant plus important
gue la durée d'implantation de la prairie est lenflwiseatet al, 1995). Ce dernier point explique,
que nous obtenions un déstockage de 4 t€apaés une année de culture de mais en partamt d'un
prairie temporaire. Il est fort probable, dans @atas, que cette valeur de déstockage augmente
suite & la 2" année de mise en culture.

La reconstitution de I'évolution des stocks de Q@S d'une mise en prairie aprées 8 ans au moins
de culture (PR) permet de préciserciaétique de restauration des réserves organiduaesaleur
significativement plus élevée observée dans lariprales la premiere année par rapport a la
référence RC peut étre mise en relation avec Itappe fumier (50 t Hd) effectué lors de
limplantation des prairies. De méme, si I'enrishiment progressif en C est a mettre en relation
avec le développement des racines des especexéeshal faut également tenir compte de la
fertilisation azotée (180 U d'N Haar, fractionnée en 3 apports équitables de 60 U ¢iN) h
celle-ci augmente la productivité primaire et dote biomasse racinaire. Or, le mode
d'incorporation des entrées organiques par voiéname favorise le stockage (Balesdent et
Balabane, 1996) par incorporation directe dans latrioe sol (protection physique). Ces
considérations sur la gestion des prairies PR l&pgmt également aux PT.

La comparaison des cinétiques dans les PT et lem@®Rrent que la vitesse d'accumulation du
COS semble se faire plus rapidement sous PR queRbu de l'ordre de 220 gCZman* contre
150 gC nif an* (Figure 111.11). Ces valeurs sont dans la gammeati@tion donnée par Conaet

al. (2001) suite a la compilation de 115 travaux séféknts modes de gestion des prairies : ils
estiment que la vitesse de séquestration varid dgCImi?an* & 304 gC rif an® avec une moyenne
de 54 gC nf an'. Arrouayset al. (2002) estiment le flux de C induit par la coni@mnsde terres
labourées en prairies permanente &5f5 gC n¥ an* pour une durée de 20 ans. Dans notre cas,
l'accumulation plus rapide les premieres années B&uque sous PT confirme que les cinétiques
d'accumulation de C sont non linéaires et plusdegpidurant les premiéres années qui suivent
l'adoption d'une pratique "stockante" (Arrouaysal, 2002), les stocks finissant par tendre vers un
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pallier au bout de quelques dizaines d'années.rBmdtats semblent cependant indiquer que la
vitesse d'accumulation du C est dautant plus eapéd premiéres années que les pratiques
"déstockantes" antérieures a la mise en prairie®@nimportantesi.e. 8 ans au moins de culture
ici). Par ailleurs, les apports de MO étant idandi entre PT et PR.€. apports de fumier et
fertilisation favorable a I'augmentation de la bam®se racinaire), cette différence de cinétique dans
l'accumulation peut s'expliquer soit par des déifiies de composition des MOS, soit par des
différences de localisation ou par une différenee pdotection physique au sein des agrégats
(Angers et Chenu, 1998).

11.1.2.4.b. Qualité des MOS

Habituellement, on sait que les valeurs de C/Nevdrpeu d'un type de culture a l'autre. Nos
résultats montrent que la valeur du C/N augmemgeifgiativement lors du passage en prairie (PT
et PR) par rapport a la référence RC; ce résultagrecore plus marqué dans la couche superficielle
de sol. La valeur de C/N tend a se rapprocher d#ah@ PT et PR et de 12 en dans la référence PP :
ces valeurs sont en accord avec les valeurs hlbment obtenues dans les systemes prairiaux
(Jastrow et Miller, 1998) et probablement a rappeoale la valeur du C/N de la biomasse racinaire
qui constitue la principale source de restitutienMiO dans ce type de systéme en comparaison de
RC. Nos résultats permettent également de prd@seiution quantitative des stocks de COS : si la
cinétique de stockage du C organique semble s phis rapidement sous PR que sous PT, le C/N
des PR reste plus longtemps proche de la vale@/Nudans RC. Dans les PT, le maintien d'un
niveau de réserves organiques plus élevé va de aaic un C/N plus élevé que sous RC.

Nos résultats montrent également qu'il existe woaimulation significative de MOP (i.e. débris
végétaux grossiers en voie de décomposition) dam®uiche superficielle du sol durant la phase
prairie de la rotation culture/prairie (PT) et udieninution durant la phase de mise en culture.
Haynes (2000) décrit également ce type d'évolysmur la fraction labile de prairies temporaires de
Nouvelle-Zélande (rotation 2-5 ans de prairies gEggsuivie de 2-5 ans culture). Pour les prairies
de restauration (PR), cette accumulation de déggtaux grossiers dans la couche superficielle
est moins marquée. En terme de pourcentage du €oldprésent sous forme de C-MOP, une
proportion significativement plus grande de C duesi présente sous forme de MOP pendant la
phase en prairie. Dans la couche EgL, les valansdenviron 17% en RC et d’environ 22% sous
prairies, et les différences sont de méme tendarais plus grandes dans la couche superficielle
centimétrique (15 et 25% respectivement). Le rap@dN des MOP est généralement plus élevé
dans les systémes en prairies par rapport a lareutbntinue. Dans la couche 0-10 cm, les MOP
des quatre modalités possedent des C/N signiferaiint différents pour la fraction 200-2000 pum :
le plus faible est obtenu dans RC (17) et le plegé&dans PP (24), PT et PR possédant des valeurs
de C/N intermédiaires (respectivement 19 et 21CM des MOP de la fraction 50-200 um est
significativement plus élevé dans PR (15) et PP L& dans RC et PT (13 et 13).
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La biomasse microbienne est toujours plus élevées des parcelles sous prairie que dans la
référence RC et augmente avec la durée de miseagiepla valeur absolue de dégagement de
CQO; la plus faible correspond a celle de la référeR€ et un gradient croissant est notable en
fonction de I'dge des prairies. La biomasse mi@obe et le C minéralisé en incubation sont des
parametres liés aux entrées de C et a l'utilisadictnelle des sols (Chaussetdal, 1992). La taille

du compartiment microbien est fonction entre adueC disponible plus ou moins biodégradable
provenant entre autre de la rhizodéposition (Sinitaail, 1990; Chaussaa al, 1992). Les valeurs
de dégagement de GQlus faible dans la référence RC traduisent laléaguantité d’entrées de C
dans ce systéeme. La respiration est plus importavée I'dge des prairies et les différences sont
nettement plus visibles si I'on se référe a la beusuperficielle. Par contre, dans la référencdeRC
pourcentage de C sous forme microbienne montre vaheur assez élevée ce qui illustrerait
I'utilisation du C disponible pour de la synthese&mbienne bien que le taux de COT soit plus
faible. A l'inverse, I'accumulation de POM (fractitabile) et I'importance prise par les exsudats
racinaires dans la couche superficielle des prigeuvent expliquer l'activité minéralisatrice
potentielle plus forte de leur biomasse microbiefuagomarsincet al, 2006; Yooet al, 2006). Ce
résultat marque un changement notable de fonctinanedes systemes prairiaux par rapport a la
référence RC. L'ensemble de ces résultats ci-deseoutre également que I'évolution quantitative
des réserves organiques sous PT et PR s'accomghagiiferences dans la qualité de ces réserves.

M.1.2.4.c. Stabilité structurale

La stabilité structurale augmente significativemaméc la durée d'implantation des prairies. Ce
résultat est & mettre en relation avec le déveloepe progressif d’un couvert végétal permanent et
du systéme racinaire sous prairie, phénomenesapgicsnpagnent d'une concentration des matieres
organiques et de l'activité biologique dans laipatiperficielle du sol. Sur une chronoséquence de
prairies développées sur des sols précédemmentésufiendant plus de 100 ans, Jastrow et Miller,
(1998) ont montré une augmentation du pourcentagenthcroagrégats stables a I'eau au cours des
5 premiéres années de mise en prairie, le pougenta macroagrégats finissant par atteindre un
pallier au bout de quelques dizaines d'annéese Cetétiqgue non linéaire n'est pas sans rappeler
celle des stocks de COS. Ces auteurs mettent afigbarcette augmentation des macroagrégats
stables a l'eau avec l'augmentation des stocksQfg, Gais aussi I'augmentation de la biomasse
racinaire, la prolifération des hyphes mycéliendi#érentes fractions des MOS (Coekal, 1988;
Miller et Jastrow, 1992; Jastrow, 1996; Jastretval, 1997). Nos résultats confirment cette
dynamique et montrent également que le DPM augnrégidierement ("humectation rapide") ou

atteint rapidement un pallier ("humectation lente"agitation mécanique") avec la durée
d'implantation des prairies. Ceci voudrait dire ¢ggepremiers cm des sols sous prairies acquierent
progressivement une résistance a la désagrégatioggatement susceptible d'intervenir lors de

pluies violentes sur sols secs. La résistance datément et au gonflement différentiel qui

121



11.1.2. Dynamique des MOS du LEGTA d’'Yvetot

prédomine lorsque le sol humide est soumis a dactie pluies modérées et la résistance a la
désagrégation mécanique sous l'effet des gouttgduile sont plus rapides. Dans notre cas, un
aspect intéressant est la différence significatiseervée entre la référence RC d'une part et les
phases de cultures lors de la lere (prairies PRileodéme rotation (prairies PT) : ceci laisse
supposer un effet cumulatif des rotations cultusgfie sur la stabilité structurelle. Dans la 4éme
rotation (prairies PT), le DMP lors de la phasediure était 2.2, 1.7 et 1.4 fois plus importanéq
dans la premiere rotation, pour "lI'humectation defpi "l'humectation lente" et "l'agitation
mécanique" respectivement.

La formation d'agrégats stables fait intervenir wwmmbinaison de processus qui impliquent
différentes fractions des MOS, mais la plupart ég ftactions présente de fortes corrélations avec
la stabilité structurale (Bronick et Lal, 2005). dCes'explique par la diversité, mais aussi
I'interdépendance des différentes fractions de M@ le processus d'agrégation : teneur totale en
MOS, pourcentage de MOP, polysaccharides extrastill'eau mais aussi biomasse et diversité
fongique, changement dans les communautés lomimiese (Hedde et al., in prep). Les
macroagrégats peuvent se former initialement pegrablage de microagrégats, autour de MOP ou
encore autour de corps microbiens, puis se décamnpos se détruire en redonnant des
microagrégats stables (Oades et Waters, 1991;odastt Miller, 1998; Sixet al, 1999). Les
microagrégats peuvent se former suite aux intenastiorgano-minérales entre argiles, MOS et
cations, ou suite au "turn-over" des macroagréddes notre cas, il n‘est pas possible et il n'étai
pas dans nos intentions d'aborder les mécanisnmplexes des interrelations entre le processus
d’agrégation et la dynamique des MOS mais il eseggaire d'améliorer les connaissances sur ces
aspects. A notre connaissance, il existe peu glauxadocumentant la relation stabilité structurale

f(C) pour des systemes prairiaux comparés a désnsgs cultives.

[11.1.2.5. Conclusion

Lors de la rotation culture/prairie telle que pmate sur le dispositif d'Yvetot (rotation mais/blé
suivi par 4 ans minimum de mise en prairie; pragidominante de graminée en paturage avec
apport de fumier avant implantation et fertilisatiazotée), les stocks de COS diminuent lors du
passage prairie-culture suite au retournement gedaie et augmentent progressivement avec la
durée d'implantation des prairies en liaison notemnavec le développement du systéme racinaire
des herbacées. Ces tendances sont nettement pigiséms dans les premiers centimétres du sol ou
le systéme racinaire est plus développé. La ratatolture/prairie telle que pratiquée sur le
dispositif d'Yvetot permet cependant le maintiamdiiveau de réserves organiques plus élevé que
dans une rotation de cultures. Dans notre casaite est de I'ordre de 1,3 kgC’nsur 7 ans soit
32% de plus que dans une rotation de cultures.eDgoint de vu et pour peu qu'il soit adapté au
type d'exploitation, ce systéme constitue une radiiere aux pratiques intensives pour améliorer le
stockage du C dans les sols agricoles limoneux algd-Normandie. L'implantation d'une prairie
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temporaire ne permet cependant pas d'atteindraviaun de réserves organiques d'une prairie
permanente (systtme non labouré et a couverturmapente). L'implantation d'une prairie
intensifiée a dominante de graminée en paturagssapr précédent d'au moins 8 années de rotation
de cultures permet la restauration des réservesmpges. L'accumulation de COS augmente avec
la durée d'implantation de la prairie mais sembiteiradre un maximum pour une durée
d'implantation des prairies de 6-7 années au mblégolution quantitative des réserves organiques
sous prairie s'accompagne également de différatanesla qualité de ces réserves révélées a la fois
par les valeurs de leur C/N et certains paraméekgifs aux fractions labiles (MOP, activité
microbienne globale). Ces différences sont plusgos dans la couche superficielle de sol (0-10
cm) que dans la couche 0-EgqL cm. L'augmentation stesks de COS et leur changement de
qualité au cours de la phase prairie de la rotatidtures/prairie s’accompagne d’une augmentation
de la stabilité structurale, estimée a laide du FMLa stabilité structurale augmente

significativement avec la durée d'implantation pgesries.

En conclusion, l'introduction de prairies dans aeations de cultures permet de maintenir (rotation
culture-prairie) ou de restaurer (prairie implanégees plusieurs années de cultures annuelles), le
niveau des réserves organiques et la stabilit€tstiale de sols limoneuxXe double effet positif
des prairies temporaires permet de valider I'hyps¢hde départ (hypothéseén-win) et confirme
l'intérét des prairies comme pratiques culturalksriaatives dans le contexte pédoclimatique de
Haute-Normandie. Ce type de bilan améne cependainitarroger sur les mécanismes contrdlant
la séquestration du COS et 'augmentation de lilg&astructurale. Il était difficile dans ce trail/

et d’'ailleurs pas dans nos intentions, de détenmim@art relative prise par les pratiques réputées
favorables au stock de COS (apports de fumier, eatption de la biomasse racinaire par
exemple), et par les pratiques réputées défavaralflabour, fertilisation favorisant Ila
minéralisation). Il apparait aujourd’hui importashe s’intéresser aux mécanismes de stabilisation

des MOS et de la structure du sol dans les systpraggaux.
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.1.3. Synthese des résultats obtenus sur laiterr

Une deuxieme campagne d’échantillonnage des vetsraeétait initialement prévue au printemps
2003 afin de compléter le jeu de donnée obtenu0®2,2cependant les conditions climatiques de
cette année 2003, et notamment un printemps cowtiaaid, ne m’ont pas permis de la réaliser.
Toutefois, les résultats présentés dans les paltfidsl et 1ll.1.2 mettent en évidence une
augmentation simultanée de la diversité des veisstbcks de C et de la stabilité de la structure d
sol dans les premiéres années de prairie (Figut@)ll Dans les prairies plus ageées, le stock é¢ C
la stabilité de la structure continuent d’augmerdkars que la diversité des lombriciens reste
globalement stable. A partir de ce constat, ilpestsible de poser deux hypotheses. (1) L'intensité
et la direction des effets de la diversité des loodns sont modulées par la quantité et/ou laitgual
de la MO disponible dans le sol. (2) La diversip@dgfique des lombriciens a un effet positif sur
'accumulation de C observée entre la culture isitenet les jeunes prairies.

9 -
8 L
71
6+ E Stocks de C 0-Ce (kg m-2)
51 C—1 DMP moyen (mm)
4 —@— diversité des lombriciens (esp)
34
2 1
11
0 | | | |
Culture Jeune prairie Prairie Prairie
intensive (1-3 ans) (6-8 ans) permanente

Figure 111.13 comparaison des valeurs de diversité spécifiqeestdcks de C dans la couctie et la stabilité
structurale du sol superficiel (0-5 cm). Afin deupoir représenter simultanément ces données, lggnmmes ont été
calculées indépendamment de I'année de prélévepmnt la culture intensive, les prairies de moins3dans, les
prairies de 6-8 ans et la prairie permanente.

Dans les parties suivantes, a l'aide d’expériméntaten conditions contrblées et en postulant que
les especes épigées ont un réle peu significatié dies systemes étudiés, j'ai testé I'hypothése (1)
en mesurant I'effet de cinq espéces endogées atigams Aporrectodealonga Aporrectodea
icterica, Aporrectodea caliginosaAporrectodearosea et Allolobophora chlorotica sur la
dynamique de la MO (minéralisation du C, agrégat&tabilité structurale et teneur en MO des
macro-agrégats) (I11.2.1). Puis, afin de testeypdihese (2), toujours en conditions contrblées, |’
mesuré |'effet de la diversité spécifique (1 a géees) au sein d’assemblages expérimentaux sur la
minéralisation du C et la stabilité structurale dexro-agrégats.
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[ll.2. Relations entre la diversité des lombricienset la dynamique de la
matiere organique, études expérimentales

.2.1. Effets spécifiques de 5 especes de verede sur la dynamique
de la MO dans 3 sols représentant un gradientidl@esement en MO

M. Hedde, F. Bureau, B. Motte, T. Decaéns

[11.2.1.1. Introduction

Les vers de terre sont fréquemment cités commeedpéces clefs au sein des communautés
d’'invertébrés édaphiques qui habitent les agroy&teses tempérés. lls influencent en effet
fortement le fonctionnement du sol a différentelsefles de temps et d’espace (Lee, 1985; Lavelle
et Spain, 2001). lls régulent les activités miceninies et modulent ainsi indirectement la
dynamique de la MO et des éléments nutritifs (Mas@n et Ruiter, 1993; Lavelle, 2002). lIs
contribuent aussi directement a la formation detdacture du sol en produisant des macro-agrégats
stables (Lavelle, 1997; Blanchaat al, 1999). Toutefois, I'effet des vers de terre suptotection

de la MO et la stabilisation des agrégats du spédé du type d’occupation du sol, e.g. cultwes
prairies (Pullemaet al, 2005).

Les sols agricoles limoneux du Bassin Parisien pantipalement dédiés aux cultures céréalieres
intensives caractérisées par de faibles intramgargues et un labour conventionnel. Ces pratiques
culturales conduisent dans le contexte local &ggatation du sol par la perte de matiere organique
(MO) et l'altération de ses propriétés physiquegamment la perte de la stabilité de la structure
(Balesdent, 1996a; Le Bissonnais et Arrouays, 19@8sieret al, 1998). Parmi différentes options
visant a restaurer les propriétés de ces solstfawail du sol, labour superficiel, cultures déree
limplantation de prairies est une des plus prometes (Haynes, 1999, 2000; Nsabimanhal,
2004).

Le but de ce travail est de quantifier et de compagn conditions contrblées, les effets de cing
especes de vers de terre sur la MO de trois selssubstrats utilisés correspondent a un gradient
d’enrichissement en MO d’'un LUVISOL (FAO, 1998):ltcme intensive en place depuis au moins
30 ans, prairie temporaire (5 ans) et prairie pasange (35 ans). Nous posons I'hypothése que la
direction et la magnitude de I'effet des lombricgezst dépendante de I'espece et de la teneur en

MO du substrat dans lequel elle évolue

11.2.1.2. Matériel et méthodes

Sur la base de résultats obtenus dans la partle ¢ihq especes de vers de terre (Tableau I11.15)
ont été sélectionnées afin d'étudier leur effet lsuminéralisation du carbone, I'agrégation et la

stabilité structurale du sol en conditions conw8léAprés avoir été récoltés dans les parcelles du
lycée agricole d’'Yvetot en mai 2006, les animaux @&é maintenus en conditions expérimentales
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(décrites ci-dessous) pendant au moins 1 semaimel@fes acclimater et d’éviter la contamination
de I'expérimentation par du matériel non-expérirmenfeuls les animaux adultes (présentant un

clitellum) ont été retenus.

Dans le but de tester I'effet spécifique des cisgeees choisies sur un gradient d’enrichissement
d’'un LUVISOL en MO, trois substrats ont été utiisée sol d’'une culture intensive en rotation
céréaliere blé-mais depuis 30 aRC(pH= 6,43; G= 9,93 mg ¢; C/N=9,7), celui d’'une prairie
temporaire de cing an®T;, pH= 5,84; Gg= 20,37 mg ¢; CIN=11,1) et celui d'une prairie
permanente depuis 30 a®X pH= 5,78; G~ 33,23 mg i; C/N=10,9). Les caractéristiques des
parcelles sont décrites dans la partie 1.2 (présient des sites). Le sol de prairie temporaireéa ét
prélevé dans la parcelle IV du LEGTA d’Yvetot. Dastgeacune de ces parcelles, environ 10 kg de
sol superficiel (0-10 cm) ont été prélevées en mad&2 Ce sol a ensuite été séché a 40°C,

homogénéisé et tamisé a 2 mm.

Tableau I11.15 caractéristiques des especes utilisées dansitette

Espéce Catégorie écologique Poids moyen des animaux

. utilisés (m
(Bouche, 1972) (moy. £ erreu(r s%f);mdard)
Allolobophora chlorotica Endogé 191 + 20
Aporrectodea caliginosa Endogé 432 £ 53
Aporrectodea icterica Endogé 798 £ 26
Aporrectodea rosea Endogé 189 + 15
Aporrectodea longa Anécique 1083 + 75

l.2.1.2.a. Protocole expérimental

Des pots hermétiques d’'un volume de 1000 mL (17denmauteur et 10 cm de diamétre) ont été
utilisés comme microcosmes. Une quantité de 15@ gadl tamisé a été déposée dans chacun des
pots (Garvinet al, 2001) et placée a une humidité équivalente apacté au champ avec de I'eau
déminéralisée. Des expérimentations préliminairgsnmontré que ['utilisation d’'un poids constant
par animal de 150 g de sol (poids sec) préalablemaemsé a 2 mm permettait un taux de survie
proche de 1 et une perte de biomasse inférieu@@ Pour chaque espece, les différences intra-
spécifigues de biomasse initiale de ver de terteétd minimisées en choisissant des individus
d’une taille aussi similaire que possible (Tabl#ad5). Un ver de terre a été ajouté dans chacun
des microcosmes. Les microcosmes ont ensuite @&égpdans une chambre climatisée pendant 21
jours, dans laquelle ils ont été soumis a une teatype constante (10+£1°C) et a une photopériode
correspondant a une alternance de 10h de lumierBttetd’obscurité. La biomasse moyenne
pendant la durée de I'expérimentation a été cadcetémesurant les biomasses initiales et finales.

Un total de 54 microcosmes a été réalisé, dont #bogosmes pour les traitements « espese »

« sol » (5 espéces 3 solsx 3 réplicats) et 9 microcosmes les traitementsnobé sans animaux »
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x « sol » (3 sols 3 réplicats). De plus, pour la mesure de la rasipin du sol, trois microcosmes
sans animaux ni sol ont été réalisés afin de teampte de la concentration initiale en C
atmosphérique.

l1.2.1.2.b. Mesure du dégagement de C-CO2

La minéralisation du carbone (respiration des derserre + activité microbienne) a été estimée par
des mesures de dégagement de G-®@sées sur la méthode de conductivité de la soude
(Heemsbergeret al, 2004). Un flacon de 20 ml de NaOH (0.2 M) a éléce¢ dans chaque
microcosme, la minéralisation du carbone a éténafiomme la proportion du C du sol dégagé
sous forme de C-CQlaquelle se calcule en comparant les conducsivitéiale et finale de la
soude pour une période d’'incubation donnée :

S _S . ) — S _S - k
Cminimj =(( G Cl) '\; G am G atm))><

C-leaves

ou i et j sont les dates d’'incubation (en jours),ed S¢sont les conductivités de la soude apres i et
jours d'incubation (mS cH), SG am et S¢ am sont les conductivités de la soude dans les
microcosmes sans sol ni animaux aprés i et j jotircubation (mS ci), k est la constante
déterminée par les courbes d’étalonnage entrerddumivité de la soude et sa teneur en carbone
(mg C mS' cm) et Mesol est la masse de carbone dans le sol (g C) au débkexpérience. Les
dégagements de carbone ont été estimés pour leslg®r0-2, 2-7, 7-14 et 14-21 jours. Les
résultats sont exprimés en mg de C par g de Cldasud.

l.2.1.2.c. Production et caractéristiques des noaagrégats

A la fin de I'expérience, les animaux ont été dikenent extraits des microcosmes et le sol a été
séché a l'air jusqu’a poids constant (entre 486Gh8ures selon le poids de sol). La masse des
agrégats secs > 2mm (gros macro-agrégats) a éreegpar tamisage a sec. La teneur en MO des
macro-agrégats a été calculée par perte au felD @GFPansu et Gautheyrou, 2003). Le test de
réhumectation brutale dans I'eau de la méthodeedBiksonnais et Le Souder (1995) a été utilisé
pour mesurer la stabilité structurale des macrégajs (59 d'agrégats secs désagrégés par
immersion dans I'eau pendant 10 min). Le matériehsuite été séché pendant 48h a 40°C, et un
fractionnement granulométrique a été effectué idd’'a’un jeu de 8 tamis (2000, 1000, 500, 200,
100 et 50 um). Chaque fraction ainsi obtenue apés®e, et les masses ont été utilisées pour
calculer le diamétre moyen pondéral (DMP) des agsegqui est la somme des pourcentages
massiques de chaque fraction multipliés par ldetaloyenne des fractions (Kemper et Rosenau,
1986).

Pour l'interprétation des résultats, les fractigmanulométriques ont été regroupées en 4 unités
d’agrégats stables a I'eau (ASE) (Sikal, 2000; Bossuytt al, 2004) : les gros macro-ASE (>
2000 um), les petit macro-ASE (200-2000 pm), lesrasASE (50-200 um), la fraction de la taille
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des limons et argiles (<50 pum).

[.2.1.2.d. Tests statistiques

Les tests de Shapiro-Wilk et Bartlett ont été s pour tester la normalité et 'homoscédasticité
des jeux de données. Dans la plupart des casgesdissgaramétriques ont été réalisés (ANOVA et
tests de comparaison de moyenne de TukeyHSD), Eenguelques cas contraires, les tests
équivalents de Kruskal-Wallis et Kolmogorov-Smirnont été préférés. Le seuil de rejet pour ces
analyses a été fixéoa 0,05.

Les données de dégagement de G-GA ensuite été traitées par ANOVA sur mesureétégs a
deux facteursj.e. «sol » (RC, PT, PP) et «espéecedpdirectodea caliginosaAporrectodea
rosea,Allolobophora chlorotica Aporrectodea ictericat Aporrectodea longg avec pour facteur
répété les périodes d’incubations (0-2, 2-7, 7€t414-21 jours), et le poids de vers a été utdisé
co-variable. Des ANOVA a deux facteurs ont égalemédd utilisées pour tester I'effet des facteurs
« sol » et « espéces » sur les valeurs caractéfesmmacro-agrégats (masse, ASE, DMP et teneur
en MO), le poids de vers a été utilisé en co-végiab

Tableau I11.16 variables utilisées dans 'ACP

Variables Codes
Production de C-CO2 entre 0 et 2j d’incubation 10HA]]
Production de C-CO2 entre 2 et 7j d’'incubation (2HA[]
Production de C-CO2 entre 7 et 14j d’incubation [ibdj]
Production de C-CO2 entre 14 et 21j d’incubation n[im-21j]
Production de cumulée de C-CO2 apreés 21j d’'incabati min[21j cum]

Pourcentage de gros macro-agrégats dans le stléincu
Pourcentage de gros macro-ASE au sein des gro®fagofgats
Pourcentage de petit macro-ASE au sein des grosoragcégats
Pourcentage de micro-ASE au sein des gros macemaiy
Pourcentage de ASE<50 um au sein des gros maoctgagr
Teneur en MO dans les gros macro-agrégats

DMP apres désagrégation a I'eau des gros macrgaigré

gros macro-aggt
gros macro-ASE
petit macro-ASE
Micro-ASE
ASE<50 pm
mo
DMP

Une Analyse en Composante Principale (ACP) a étlisée pour examiner les relations entre les
variables mesurées. La matrice ainsi traitée caittek? colonnes (Tableau 111.16) et 45 lignes
(effets de 5 especes3 solsx 3 réplicats). Afin d’identifier des groupes d'esps dont les effets
sont homogenes sur ces variables, une Classificdtszendante Hiérarchisée (CAH), utilisant la
méthode Ward (Ward, 1963; Roux, 1991), a ensuéteéslisée sur les coordonnées des points dans
la totalité des axes générés par 'ACP. Tous Ists tet analyses ont été réalisés avec le logiciel R
(R Development Core Team, 2004; Thiouloesal, 2004).
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[11.2.1.3. Reésultats

l.2.1.3.a. Dégagement de C-CO2 dans les microessm

Les valeurs de dégagement de C.@®ndant le temps de I'expérience sont forteméhiencées
par les facteurs « sol » et « espéce » ainsi quelg@ar interaction (Tableau 111.17, Figure 11.14)
D’une facon générale, les valeurs moyennes de éégat de C-C@les plus importantes sont
relevées dans les microcosmes contenant du sallieec RG-microcosmes), intermédiaires dans
ceux contenant du sol de prairie permane®B-rhicrocosmes) et les plus faibles dans ceux
contenant du sol de jeune prairi€T{microcosmes) (Figures 1ll.14 et lll.15a).

Tableau 111.17: Résultats des analyses de variance de l'effet projes especes, du sol et de linteraction des deuxa

minéralisation du C (ANOVA sur valeurs répétées)egtourcentage pondéral, la stabilité structuf@lP), et la teneur en matiere
organique des macro-agrégats du sol. Le poidsrdemgmax a été ajouté en co-facteur.

Facteurs df F P

Dégagement du C Sol 2 124,4558 0,001
Sol x poids 2 0,3726 0,689
Espéce 5 6,4561< 0,001
Espéce x poids 5 0,3002 0,912
Sol x Ver de terre 10 3,1281 0,001
Résidus 188

Gros macro-agrégats Sol 2 263,160,001
Sol x poids 2 4,4550 0,021
Espéce 5 39,0937< 0,001
Espéce x poids 5 1,3253 0,281
Sol x Ver de terre 10 9,1484 0,001
Résidus 29

Stabilité structurale Sol 2 196,153% 0,001
Sol x poids 2 2,2774 0,121
Espéce 5 9,4193< 0,001
Espéce x poids 5 1,4953 0,222
Sol x Ver de terre 10 10,8923 0,001
Résidus 29

Teneur en matiére Sol 2 1226,9 0,001

organique Sol x poids 2 0,01770,982
Espéce 5 0,7266 0,608
Espéce x poids 5 0,08000,995
Sol x Ver de terre 10 0,62310,784
Résidus 29

Les dégagements de C-g@ans lePP- et PT-microcosmes ne différent pas entre les témoins et
les microcosmes avec vers de terre (Figures lietLlll.15a). Au sein de®RGmicrocosmes, les
dégagements de C-GQ@umulés aprés 21 jours en présence des esp@oesectodea caliginosa
Aporrectodea roseat Allolobophora chloroticasont statistiquement identiques & ceux mesurés
dans les témoins sans vers de terre. Les espemesgpant les dégagements de C.G0Dmulés
apres 21 jours les plus forts soiporrectodea ictericaet Aporrectodea longales dégagements
calculés en présence de ces deux espéces étapettieement 1,7 et 1,9 fois plus importants que
dans les témoins (Figures 111.14 et 11l.15a).
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Figure 111.15 dégagement cumulé de C-g@pres 21 jours (a), pourcentage de gros macraragrépres 21 jours (b),
teneur en MO (c) des gros macro-agrégats et DMEsagésagrégation a I'eau (d) des gros macro-agrégabnction
du substrat et de I'espece de vers de terre peeslamis les microcosmes. Les histogrammes noirs fgicé et gris
clair correspondent respectivement aux résultatssell de RC, PT et PP. Les lettres majuscules ustit) les
différences significatives entre espéces (p<0.@5) lettres minuscules indiquent les différencgmificatives entre
substrats (p<0.05). cali =A. caliginosa, chlo= Alorotica, icte= A. icterica, long= A. longa, rosx rosea et
tem=témoin sans animaux.
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[1.2.1.3.b. Production de macro-agrégats

La production de gros macro-agrégats est fortenméimencée par les facteurs « sol » et « espéce »
ainsi que par leur interaction (Tableau Ill.17)an3 lesRC-microcosmes, la production de gros
macro-agrégats est significativement supérieur@résence de vers de terre, ceci pour toutes les
especes, et la présenceAldctericaet A. longaaboutit aux productions maximales (6,6 et 6,7 fois
la production dans les témoins) alors que celleAdeoseaest deux fois moindre (3,3 fois la
production dans les témoins) (Figure 1ll.15b). DésPT-microcosmes, seule la présenceAde
icterica provoque une production de gros macro-agrégatsfisi@tivement supérieure (3,1 fois
supérieure, p<0.05) a celle observée dans les bénsains animaux. De facon similaire, dans les
PP-microcosmes seules les présenceédietericaet A. caliginosaaboutissent a des productions
de gros macro-agrégats différant de celle des wsn@espectivement 13,8 et 9,6 fois supérieure,
p<0.05).

[.2.1.3.c. Propriétés des gros macro-agrégats

La teneur en MO dans les gros macro-agrégats fsenmcée de fagcon significative par le facteur

« sol », alors qu'aucun effet significatif n'estregistré pour le facteur « espéce » (Tableau .17
Microcosmes témoins et contenant des animaux cdofgnla teneur moyenne en MO des gros
macro-agrégats est respectivement de 38, 48, 104 nupns lesRG, PT- et PP-microcosmes.
Dans les RC-microcosmes, la teneur en C des grasoragrégats est inférieure (-5%, p<0,05) a
celle des témoins. Peu de différences significatiestre les effets propres des espéces sur cette
teneur en MO ont été mises en évidence (Figurgstd). Dans leT-microcosmes, la teneur en
MO des gros macro-agrégats produits en présende lbagaétait significativement supérieure a
celle des autres macro-agrégats (+10%, p<0.0%apaort aux autres especes testees).

La stabilité structurale a la désagrégation paau’'@es gros macro-agrégats formés pendant le
temps de I'expérience est fortement influencéelgamrfacteurs « sol » et « espéce » ainsi que par
leur interaction (tableau 11I17). Les valeurs mayes de DMP aprés désagrégation augmentent
dans I'ordre suivanRC-microcosmes €T-microcosmes €P-microcosmes (Figure 111.15d). Dans
les RG-microcosmes, les gros macro-agrégats produitsrésepce d’animaux ont une stabilité
structurale plus faible (-15%, p<0.05) que celles dgos macro-agrégats produits dans les
microcosmes témoins (Figure I11.15d). Dans REEmicrocosmes, aucune différence significative
n'est observée. Dans I&-microcosmes, les gros macro-agrégats produitsré&sepce de toutes
les espéces, a I'exception de A. longa, ont unalgéastructurale supérieure (2,6 fois supériewdre)

celle des gros macro-agrégats des témoins.
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Figure 111.16: pourcentage de gros macro-agrégats (a), de pettoragrégats (b), de micro-agrégats (c) et de
particules de la taille des limons et argiles (d)sein des gros macro-agrégats produits en 21 guf®nction du
substrat et de I'espéece de vers de terre présantslds microcosmes. Les histogrammes noirs, ginisef et gris clairs
correspondent respectivement aux résultats sudesd®C, PT et PP. Les lettres majuscules indiqueEndifférences
significatives entre especes pour un méme subg¢frad.05), les lettres minuscules indiquent les édéhces
significatives entre substrats pour une méme esEed®05). cali A. caliginosa chlo=A. chlorotica icte=A. icterica
long=A. longa ros=A. roseaet tem=témoin sans animaux.

Dans lesPP-microcosmes, la présence Aecaliginosa A. chloroticaet A. ictericaaboutit a une
proportion de gros macro-ASE stables a I'eau dedit® de 30 a 40%, alors que cette méme
proportion en présenc@. roseaet A. longaou en l'absence de vers de terre est faible et
statistiguement identique (<17%) (Figure lll.16@ans lesPT- et les RG-microcosmes, la
proportion de gros macro-ASE est quasiment nullel que soit le traitement. Le pourcentage de
petits macro-ASE est similaire dans les gros magrégats formés sur sol d&l et PP et
significativement supérieur (+37%, p<0.05) a calbservé pour les sol deC (Figure 111.16b).
Dans lesPT- et PP-microcosmes, aucune différence n’est observée ératitements alors que dans
les RG-microcosmes la présence de toutes les espécascadtion deA. rosea(-8%, p>0.05),
induit moins de petits macro-ASE (-17%, p<0.05Q(fe 11l.16b). Le pourcentage de micro-ASE
au sein des gros macro-agrégats produit®\paaliginosaA. chloroticaetA. ictericasur sol de RC
est supérieur (9%, p<0.05) au pourcentage de ceadujs par dans les microcosmes conteant
longa A. roseaou aucun animal (Figure 1ll.16c). Dans IE3-microcosmes aucune différence
n'apparait, et dans lé&P-microcosmes la présence de toutes les espécdsiésaulongg aboutit a
une moindre proportion de micro-ASE (-60%, p<0,88k dans les témoins (Figure Ill.16c). La
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proportion de matériel de la taille des limons &$ drgiles au sein des gros macro-agrégats diminue
dans l'ordreRC > PT > PP (Figure 1Il.16d). Sur sol de PT et de RC aucurnféudince n’est

observée, alors que sur sol Be, la présence de vers de terre diminue signifieatient cette
proportion (-52%, p<0,05) (Figure I11.16d).
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Figure 111.17 résultats de I'ACP décrivant les effets de cinpeéegs de vers de terre sur la minéralisation du C,
I'agrégation et la stabilité structurale des agrega sol. (a) Valeur propre des axes, en noiakes 1 et 2. (b) Cercle
des corrélations associées au deux premiers agdegdans le Tableau 3). (c) Ordination des olffetsrocosmes)
sur le plan factoriel défini par les axes 1-2. ddhdrogramme représentant le résultat de la CAH1-@rp5 sont les

groupes obtenus par la CAH. (e-g) Ordination dgetsl{microcosmes) groupés par substrat (e), eqfieeegroupe
issus de la CAH (g) sur le plan factoriel définr fs axes 1-2.
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[.2.1.3.d. Modele statistique des effets des derterre en fonction du sol

Les deux premiers axes de I'ACP expliquent 89,0%aderiance totale du jeu de données (Figure
l1l.17a). Pour I'axe 1, les coefficients de corté&a associés aux variables montrent une opposition
entre (i) la production de gros macro-agrégats golurcentage d’ASE inférieurs a 200 um (valeurs
négatives) et le dégagement de C,@0tre 0 et 2 jours et (ii) le pourcentage de m&®& (petits

et gros) ainsi que la teneur en MO et le DMP des gnacro-agrégats (valeurs positives) (Figure
[1.17b). L'ordination des objets (microcosmes) st axe oppose les RC-microcosmes (valeurs
négatives) aux PP-microcosmes (valeurs positiVes)PT-microcosmes étant situés a proximité de
I'origine (Figure 1ll.17c). L'axe 2 traduit une opgition entre (i) le pourcentage de petits macro-
ASE au sein des gros macro-agrégats (valeur néjyatv(ii) I'intensité du dégagement de C-CO
(hors dégagement entre 0 et 2 jours, valeurs pesjti(Figure Ill.17b). La projection des objets sur
cet axe révele une opposition entre les PT-micimess(valeurs négatives) et les RC-microcosmes
contenant les espécaslongaetA. icterica(valeurs positives) (Figure Ill.17c).

La CAH met en évidence cing groupes de traitemenésentant des effets similaires sur les
variables étudiées (Figure 111.17d), les 3 objaig@spondant a I'effet d’'une espece donnée sur un

sol (e.gA. roseasur PT) étaient présents dans un méme groupeci@ggroupes sont :

* A. chloroticg A. caliginosaetA. roseasur sol de RC

A. longa et A. ictericaur sol de RC

Toutes les espéces sur sol de PT

A. icterica A. chloroticaetA. caliginosasur sol de PP

A. longa et A. roseaur sol de PP

[11.2.1.4. Discussion

L'effet des vers de terre sur la minéralisation@wa été fortement documentée, les lombriciens
étant reconnus comme des régulateurs de I'actidgmicro-organismes édaphiques (Hendriksen,
1997, Lavelle et Spain, 2001; Marhan et Scheu, 2804adoret al, 2005). De nombreux auteurs
ont démontré une augmentation du dégagement de L& @résence de vers de terre (Mclnerney
et Bolger, 2000; Pati et Sahu, 2004; Bos®iyl, 2006). Le fait que la présence de lombriciens ne
modifie pas les dégagements de C,@@ns les sols de prairiBT et PP) alors qu’elle 'augmente
fortement dans le sol dégrad@€Q) peut découler de la qualité (e.g. C/N) et de&alisation (intra-
agrégat ou libre) de la MO présente dans les Sakset al, 2000; Degryzeet al, 2004). Les fortes
productions C-C@observées dans les microcosmes contenant du SCdeeuvent étre expliquée
par une activation de la minéralisation d'un poel@ organique labile, et sont confirmées par la
diminution du taux de MO dans les gros macro-adgségBans les sols prairiaux, I'absence
d’augmentation de la minéralisation du C en présatevers de terre peut étre due a la protection
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de la MO dans des agrégats stables (Shipitalo etz,P1988; Marinissen et Dexter, 1990;
Mclnerneyet al, 2001).

La stimulation de la production de gros macro-agiegue nous observons en présence de vers de
terre a déja été démontrée avec d’autres espergeiees ou tropicales (Blanchattal, 1997;
Edwards et Shipitalo, 1998). Les magnitudes obssrg@ans notre travail sont en accord avec les
données disponibles dans la littérature (Fraseal, 2003; Marashi et Scullion, 2003; Bosseyt

al., 2004). Cependant, les présence®rdehloroticg A. longaet A. roseaont peu d’effet dans les
sols prairiaux, et la proportion de gros macro-ggre produits par les vers de terre diminue
globalement avec la teneur en C des sols. Cedatsslggerent une influence directe de la teneur
en MO sur la quantité de sol ingéré par les vees. individus placés dans un sol pauvre en MO
devant ingérer une quantité de sol plus importgue ceux placés dans un sol riche pour couvrir
leurs besoins énergétiques. Cette hypothése efbrtgmn par la mise en évidence de l'effet de
I'interaction du facteur « sol » et de la co-valeak poids des vers de terre » sur la production de
macro-agrégats (Tableau II1.17), ce qui indique tpseanimaux les plus lourds ont logiquement
besoin d’'ingérer plus de sol que ceux de pluseptitle.

Les faibles différences entre la teneur en MO desroiagrégats produits en présence ou en
absence de vers de terre concorde avec les ohsessate (Schrader et Haiquan, 1997) obtenus
avecA. caliginosa D’autres auteurs ont cependant décrit une acatioaolde C organique dans les
déjections de vers de terre (Zhang et Schradef; 1®%cket al, 1999). Ces résultats apparemment
contradictoires peuvent étre dus a des protocolpérenentaux différents, notamment lorsqu’une
source de C supplémentaire est ajoutée en surfadkams le sol, par exemple sous la forme de
fumier ou de résidus de culture (Bohlen et Edwat@95; Bucket al, 1999; Jegowet al, 2000). Il

faut alors différencier les processus associésagagge dans le tube digestif des animaux de ceux
dus a l'incorporation de MO fraiches dans le sot [ activités trophiques des animaux
(Devliegher et Verstraete, 1995), ceci tout paligcament dans le cas des vers de terre anéciques
et épigés. Nos résultats indiquent qu’en I'absaleesssource supplémentaire, les especes étudiées
ne concentrent pas la MO dans les gros macro-agréga

Les résultats de stabilité structurale obtenus darnsavail meénent a la conclusion que si cellesti
influencée a la fois par le facteur « espéce e éhdteur « sol », les mécanismes de stabilisatson

la structure a court terme dans les sols limonemt d'abord liés a la teneur initiale en MO du sol.
La stabilité structurale des gros macro-agrégaiduts en présence d’animaux est inférielR€)(
identique PT) ou supérieureRP) a celle des macro-agrégats produits dans lesitérsans vers de
terre. De nombreux auteurs ont montrés que les dergerre contribuent a I'agrégation du sol,
principalement par la production de déjections,casles effets complexes qui dépendent de la
nature du substrat (Shipitalo et Protz, 1988; Hayat Fraser, 1998), des espéces (Zhang et
Schrader, 1993; Blanchaat al, 1997; Decaénst al, 2001; Marashi et Scullion, 2003) et de I'age
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des déjections (Shipitalo et Protz, 1988; Marimsst Dexter, 1990; Tomliret al, 1995). Ainsi,
Schrader et Zhang, (1997) ont observé que l'aétidée A. caliginosaréduit le pourcentage
d’agrégats stables a I'eau dans des sols limonemxparables au sol deC étudié dans notre
travail, alors que Haynes et Fraser (1998) ont néamie les déjections de cette méme espece sont
plus stables que le sol témoin lorsque des régiduslantes sont été ajoutés au sol disponible. La
teneur en teneur en,gde ce sol était 26 g Kg soit une teneur similaire & celle des sols paii

de notre étude. Bossugt al. (2006) ont par ailleurs montré que la stabilité dgrégats produits
par ce ver est plus importante lorsque les réssdund incorporés au sol plutdét que déposés a sa
surface, soulignant ainsi I'importance fonctionadlles pools de MO disponibles pour les vers de
terre. Ces résultats disponibles Aurcaliginosadans la littérature nous permettent d’interprates
propres résultats. La stabilité des agrégats pt®dui présence de vers de terre augmente avec la
guantité de MO initiale du sol. En identifiant ldasses d’ASE, les résultats de stabilité strutgura
s’expliquent par la dominance: (i) de micro-ASE safr deRC, (ii) de petits macro-ASE sur sol de
PT et (iii) de macro-ASE (petits et grands) sur sel RP. La taille moyenne de la fraction
dominante d’ASE apparait donc comme étant une ifamate la teneur en MO des sols initiaux.
D’aprés Sixet al. (1999), la stabilisation de la structure du sal lpaViO est plus importante dans
les sols peu soumis a des perturbations. D’apresceurs, la stabilisation des macro-agrégats se
fait par une plus forte cohésion des micro-agrégaiisles composent. Dans notre travail, la
présence significative de gros macro-ASE n’appayaét dans les gros macro-agrégats produits par
A. chloroticg A. caliginosaetA. ictericasur sol dePP. Cette augmentation se fait au détriment des
fractions d’ASE <200 um. Il est probable que ladastabilité des gros macro-agrégats formés en
présence de ces espéces soit le résultat de I'anigtiom de la cohésion des micro-ASE qui les
composent. Alors que sur sol &F il n'existe pas de modifications de la répartitides classes
d’ASE, sur sol d&RC, I'augmentation du pourcentage de micro-ASE dassgfos macro-agrégats
formés en présence de chloroticg A. caliginosaet A. icterica comparé au témoin se fait au
détriment de la fraction supérieure (les petits nmaSE). Il est probable que dans ce sol les
liaisons inter-micro-ASE au sein des agrégats $dahles et que le passage dans le tube digestif
de ces vers de terre aboutit a une déstructuratesn petits macro-ASE en micro-ASE. Cette
déstructuration peut en outre étre mise en relati@t la diminution de leur teneur en C.

Le premier axe de I'ACP démontre clairement le ddela teneur en MO du substrat initial sur les
performances des espéces sur la minéralisation, dagtégation du sol et la stabilité structurale
des agrégats (Figures 4e-f). Les informations algsmrace a l'interprétation de cet axe concordent
avec les résultats disponibles dans la littératliraet en évidence la forte relation positive erl&x
teneur en MO des agrégats et leur stabilité straletyTisdall et Oades, 1982; Angetsal, 1993)

et la corrélation négative entre la production dgem-agrégats et la stabilité structurale (Barttes
Roose, 2001). Le deuxieme axe de I'’ACP montre onte fcorrélation négative entre les variables
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relatives a la minéralisation du C et le pourceatdg petits macro-ASE au sein des macro-agrégats
formés pendant la durée de I'expérience. L’hypathés plus probable pour expliquer cette
corrélation est que la MO est protégée de la miisétaon au sein de ce pool d’ASE. En effet, le C
protégé dans les macro-ASE augmente dés que l@'sstl plus labouré (Bearet al, 1994;
Franzluebbers et Arshad, 1997). De plus d’aprestat. (1998), la biodégradabilité des MO inter-
particulaires au sein des agrégats augmente avaitiéade ces derniers. Dans le solRIg les vers
déstructurent le sol en réduisant la quantité daspaacro-agrégats au profit de celle des micro-
ASE et diminuent la teneur en MO. Les vers rendiemic certainement possible la minéralisation
d’'un pool de MO plus ou moins labile incorporé disspetits macro-agrégats.

A partir des résultats de la CAH, il est possibéeddgager plusieurs groupes d’espéeces présentant
des effets similaires, principalement dans les deRCet dePP (Figure 111.179):

- A. longaet A. icterica sur sol deRC. Ce groupe comprend une espéece endogée et uneeespe
anécique. Les effets a court terme de ces espéremnt pas favorables a la restauration des
propriétés du sol dégradé: forte minéralisationGlet production d'une grande quantité de gros
macro-agrégats (~70%) sensibles a la désagrégpton’eau (DPM aprés désagrégation trés
faible). Les sols contenant ces macro-agrégatspsantiellement sensibles a la battance.

- A. chloroticg A. caliginosaet A. rosea,sur sol deRC. Ces trois especes endogées auraient une
action plutdt positive sur la restauration des sléigradés en créant 30-40% de gros macro-agrégats
et en protégeant la MO de la minéralisation (dégege de C-CQqui ne differe pas de celui du

sol sans vers de terre), cependant les macro-agréggs ont une faible stabilité structurale.

- sur sol de PT, il semble qu’aucune des cing espétudiées n'ait d'impact significatif sur les
variables mesurées.

- A. ictericg A. chlorotica et A. caliginosa sur sol dePP. Leur présence provoque une
augmentation du pourcentage massique de gros ragoégats, dont une forte proportion est
stables a I'eau (entre 30 et 40%). La minéralisatio C en présence de ces espéces ne differe pas
de celle des témoins sans animaux. Il semble gques@eces endogées sont des espéces clef dans la

dynamique de I'agrégation et la respiration des delprairie agée.

- A. longaet A. rosea sur sol dePP. La présence de ces espéces induit la productiore daible
guantité de gros macro-agrégats, dont seule ubke faroportion est stable a I'eau. Globalement les
effets de ces espéeces ne sont pas statistiquergeiiicatifs lorsqu’on les compare a ceux mesurés
dans les témoins sans animaux. Il est possiblecgsi@speces aient un réle en maintenant un pool
d’ASE de taille plus faible.

[11.2.1.5. Conclusions

~

Ce travail démontre que les effets a court-terme ks de terre sur la minéralisation du C,
'agrégation du sol et la stabilité structurale dgsegats du méme type de sol sont dépendants de
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'espece et du taux de MO du sol. Ces effets somiptexes et apparaissent principalement dans les
sols trés contrastés, culture intensive et praeienanente depuis 30 ans, présentant des teneurs en
MO faibles ou fortes (1 ou 3%). De facon opposée,un sol présentant une teneur intermédiaire
en MO (2%) et une perturbation réguliére (retoureente la prairie), la présence des cing espéces
étudiées n'a que tres peu dimpact. Il serait nesiant intéressant de tester les hypothéses
concernant la relation entre les mécanismes d'atjgdget de désagrégation et les pools de MO
(libre, inter-particulaires et intra-particulairedgns les agrégats formés en présence de vergele te
sur cette séquence d’enrichissement en MO du sol.
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1.2.2. Effets de la diversité des lombriciens dar respiration et la
stabilité structurale du sol

M. Hedde, F. Bureau, T. Decaéns

[11.2.2.1. Introduction

La relation entre biodiversité et fonctionnement l#Eosysteme est le sujet de nombreuses
recherches depuis la mise en évidence de I'éradtola biodiversité et du dysfonctionnement de
certains écosystémes lors du sommet des NatiorsslnRio (1992) (Schulze et Mooney, 1992;
Huston, 1997; Loreaet al, 2001; Loreau, 2004; van Ruijven et Berendse, 200ardle, 2006).
Beaucoup de ces études se sont intéressées aatmrrebntre la diversité des plantes et la
productivité primaire, et leurs résultats ont é#stcontroversés (Huston, 1997; Loreau, 1998;
Hector, 2002; Hooper et Dukes, 2004). Finalememie welation positive entre diversité et
fonctionnement pourrait étre due a deux mécanigriasipaux : la complémentarité écologique et
I'effet de sélection. La complémentarité écologidotervient quand les especes présentent des
niches écologiques distinctes qui permettent umesation plus efficace de I'espace écologique
(Hooper, 1998; Loreau, 1998). D'autre part, la pfuhté qu’'un assemblage d’espéce contienne
une espece tres performante augmente avec la ithvespécifigue. Les performances des
assemblages d’especes augmentent alors avec laitivaécifique, il s’agit de I'effet de sélection

(Fridley, 2001; Hectoet al, 2002; Drake, 2003; Hooper et Dukes, 2004).

Dans les écosystemes tempéres, les vers de tatréréguemment cités comme des espéces clefs
au sein des communautés d’invertébrés eédaphigugesinfluencent en effet fortement le
fonctionnement du sol a différentes échelles deptert d’espace (Lee, 1985; Lavelle et Spain,
2001). lls contribuent directement a la formatianld structure du sol en produisant des macro-
agrégats stables (Lavelle, 1997; Blanchatrial, 1999). lls régulent les activités microbiennes et
modulent ainsi indirectement la dynamique de la &@es nutriments (Marinissen et Ruiter, 1993;
Lavelle et al, 1998). Cependant, les effets de la diversitévees de terre sur les processus du sol
sont paradoxalement faiblement documentés (HendB896; Schetet al, 2002; Sheehaset al,
2006).

bY

Dans le Bassin Parisien, les conditions pédoclopas sont trés propices a une agriculture
intensive (production élevée de cultures céréal)ecaractérisée par de faibles intrants organiques
et un travail du sol fréquent et profond. Ces pgrags culturales conduisent dans le contexte local a
la dégradation du sol par la perte de matiére aggan(MO) et l'altération de ses propriétés
physiques, notamment la perte de la stabilité dériecture (Balesdent, 1996a; Tesseal, 1998).

Le but de ce travail est de quantifier, en condgicontrolées, les effets de la diversité spéafiqu
des vers de terre (1 a 4 espéces) sur la stadtilitéturale et la dynamique de la MO du sol. Dans ¢
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travail, nous allons tester I'hypothése que, endidmns contrdlées, la diversité spécifique au sein
d’'assemblages de lombriciens a un effet sur la malisation du C et la stabilité structurale des
agrégats.

[11.2.2.2. Matériel et méthodes

Les cing especes de vers de terre sélectionnéeslagrartie précédente (Tableau 111.18) ont été
placées en conditions contrélées afin d’'étudidfdtede la richesse spécifique des lombriciens sur
la minéralisation du carbone et la stabilité dudmlkulture intensive du LEGTA. La récolte de sol,
I'échantillonnage et le maintien pré-expérimentd ders de terre ont été réalisés en commun avec
la partie 11.2.1

Tableau 111.18 caractéristiques des espéces utilisées dansitette

Poids moyen des animaux

Espeéce Catégorie écologique o0

. utilisés (mg)

(Bouché, 1972) (moy. * erreur standard)

Allolobophora chlorotica Endogé 186 + 14
Aporrectodea rosea Endogé 211 +11
Aporrectodea caliginosa Endogé 468 £ 28
Aporrectodea icterica Endogé 632 +24
Aporrectodea longa Anécique 1115+ 57

l1.2.2.2.a. Protocole expérimental, mesure de dggaent de C-CPO et
propriétés des gros macro-agrégats

Le protocole expérimental utilisé correspond a iceécrit dans la partie 111.2.1. Des microcosmes
contenant une a quatre espéces (un individu pa&ce}pnt donc été préparés en déposant 150 g de
sol (poids sec) tamisé par individu dans chacunpd¢s. Trois microcosmes témoins sans ver de
terre ont été réalisés pour chaque masse de €0l 30D, 450 et 600 g). La biomasse moyenne des
animaux pendant la durée de I'expérimentation a&iglée en mesurant les biomasses initiales et
finales.

Le dégagement de GQ@ été estimé par des mesures de conductivité sleulde (20 ml a 0.2 M)
contenue dans un flacon ajouté dans chaque misreco@ieemsbergeret al, 2004). La
minéralisation du carbone a été calculée en complrs conductivités initiale et finale de la soude
pour quatre périodes d’'incubation (0-2, 2-7, 7-144e21 jours):

Cminioj = ((SG - SG) — (S¢am and Sgaim)) x k
ou i et j sont les dates d’'incubation (en jours),e® S¢sont les conductivités de la soude apres i et
jours d'incubation (mS ci), SG am et S¢ am SONt les conductivités de la soude dans les

microcosmes sans sol ni animaux aprés i et j jotircubation (mS cil) et k est la constante
déterminée par les courbes d’étalonnage entrerddumivité de la soude et sa teneur en carbone
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(mg C mS' cm). Les valeurs cumulées aprés 21 jours onteéédues pour les analyses statistiques.
La minéralisation nette a été calculée par soustrade la valeur moyenne des témoins.

La teneur en MO, la stabilité structurale et lenpentage d’agrégats stables a I'eau (ASE) des gros
macro-agrégats (> 2 mm) produits pendant I'expémiaiéon ont été déterminés en utilisant les
mémes protocoles que dans la partie 111.2.1.

1.2.2.2.b. Tests statistiques

L'utilisation de tests paramétriques (ANOVA et TykelSD) ou non paramétriques (Kruskal-
Wallis et Kolmogorov-Smirnov) au seuil de 5% a édé&eidée de maniere identique a celle décrite
dans la partie 1ll.2.1. L'effet du facteur «especd5 espéces + témoins) sur les valeurs
caractérisant la minéralisation du C (productionGd€0, cumulée a 21 jours) et les gros macro-
agrégats (DMP et pourcentage des différentes dabse&SE apres désagrégation dans I'eau) a été
testé a I'aide d’ANOVA, ou le cas échéant par wst tle Kruskal-Wallis. L'effet net du nombre
d’espéces présentes dans les assemblages suriggegamesurées apres 21 jours (dégagement de
C-CO; cumulé a 21 jours, pourcentage d’ASE et DMP agéssagrégation a I'eau des gros macro-
agrégats) a été testé a I'aide d’ANOVA, ou si néaie par un test de Kruskal-Wallis. Dans les
deux cas, le poids de vers a été utilisé en cablei Toutes les analyses statistiques et lesesgur
ont été réalisées avec le logiciel R (R Developn@are Team, 2004).

Tableau I1.19 Valeurs des rapporfs de la variance des variables étudiées en fondisnespeces présentes dans les
microcosmes, le poids de vers de terre a été ajmitéo-variable’™ non significatif, * p<0,05, ** p<0,01, ***
p<0,001; dl = degré de liberté ; MO = matiere ofgaa ; DMP = diametre moyen pondéré ; ASE = agsegtables a
l'eau.

d c-co Teneur DMP % macro- % micro- % ASE
Espece 5 18,6 *** 3,7* 19,1 %=+ 20,4 *** 10,8 * 0,3™
Poids 1 26™ 0,4™ 2,2"™ 2,5™ 0,3™ 0,2™
Espéce x poids 4 01™ 0,9™ 1,0™ 1,7 0,5™ 0,1™
Résidus 7

[11.2.2.3. Reésultats

l1.2.2.3.a. Effets spécifiques

Le poids moyen de vers de terre dans les microceame pas d’influence sur les processus
mesurés dans les microcosmes (Tableau 111.19).vaé=urs de dégagement de carbone pendant le
temps de I'expérience sont par contre fortemertuénicées par le facteur « espéce » (Tableau
111.19, Figure 1Il.18a). Les dégagements de C,@0Dmulés aprés 21 jours en présence des especes
Aporrectodea caliginosaAporrectodea roseaet Allolobophora chloroticasont statistiquement
identiques a celui mesuré dans les témoins sars derterre. Les especes provoquant les
dégagements de C-GQtumulés aprés 21 jours les plus forts sépiorrectodea ictericaet
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Aporrectodea longa les dégagements calculés en présence de ces egpgces étant
respectivement 1,7 et 1,9 fois plus importantsapres les témoins (Figure 111.18a).

La présence de vers de terre dans les microcosimasue globalement la teneur en MO des gros
macro-agrégats (en moyenne -5%, p<0,05) sauf esepcé deA. rosea mais il n’existe pas de
différences significatives entre especes (Figutedl8b). Les gros macro-agrégats produits en
présence d’animaux ont une stabilité structurales faible (en moyenne -15%, p<0.05) que celle
des gros macro-agrégats produits dans les micrassémoins (Tableau I11.19, Figure 111.18c).
Toutes les espeéces, a I'exception Alerosea(-9%, p>0,05), provoquent une diminution de la
proportion de macro-ASE (en moyenne -18%, p<0.G%) rapport aux témoins (Tableau I11.19,
Figure 111.18d). Le pourcentage de micro-ASE aunskis gros macro-agrégats produits en présence
deA. caliginosaA. chloroticaetA. ictericaest globalement supérieur (en moyenne +16%, p¥0.05
a celui des microcosmes témoins ou a ceux contehaliingg A. rosea(Tableau 111.19, Figure
[11.18e). La présence de vers de terre ne changdaparoportion de matériel de la taille des agjile
et limons (Tableau I11.19, Figure 111.181f).

40 50
E A
§ soa A i 40b B B AB .
38 BC BC 2
(@] C =
o 30
8 20 c s
é § 20
S 10 3
§ 2 10
o
h=l
0 0
cali chlo icte long ros tem cali chlo icte long ros tem
50
2.5C A d A
B B B B o BC BC BC AB
_. 20 B g C
E w30
£ 15 2
g S
3 1o g 20
’ =
0.5 10
0.0 0
cali chlo icte long ros tem cali chlo icte long ros tem
60 -I: A
A A A A g ol A A A A A
g g
< 40 =t
ﬁ 3 20|
T 30 3
5 9
L w
£ 20 2 19
10
0 - < 0 - n
cali chlo icte long ros tem cali chlo icte long ros tem

Figure 111.18 dégagement cumulé de C-g@prés 21 jours (a), pourcentage de gros macr@aiyrépres 21 jours (b),
DMP aprés désagrégation a I'eau des gros macra@a@gréc) et pourcentage massique de macro-ASEnfdjp-ASE
(e) et ’ASE>50 um (f) apreés désagrégation des iy o-agrégats dans I'eau en fonction de I'especeers de terre
présente dans les microcosmes. Les lettres magssaudiquent les différences significatives enspéees (p<0.05).
cali =A. caliginosa, chlo= A. chlorotica, icte= &terica, long= A. longa, ros= A. rosea et tem=tédnsans animaux.
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[1.2.2.3.b. Effets de la diversité spécifique tmabriciens

Le nombre d’especes présentes dans les microcosman effet global significatif sur la
minéralisation du C et les valeurs obtenues damsiierocosmes contenant des combinaisons de 2
especes ou plus sont significativement supérieam@stémoins (Tableau I11.20, Figure 111.19). Les
valeurs de dégagement net de C,Cé&umulé apres 21 jours sont les plus fortes dass le
microcosmes contenant 2 especes, et intermédaaresceux avec 3 et 4 especes (Figure 111.19).

Tableau I11.20 Valeurs des rapporf de la variance des effets nets en fonction du mentbespéces dans les
microcosmes, le poids de ver de terre a été aputib-variablé® non significatif, * p<0,05, ** p<0,01, ** p<0,01;
dl = degré de liberté ; MO = matiére organique ; ®Mdiamétre moyen pondéré ; ASE = agrégats staldleau.

dl C-CO» Teneur DMP % macro- % micro- % ASE

dégagé MO ASE ASE <50pum
Nb espéces 3  753** 44 5%** 12,7 *** 22,1 ¥ 1%, *** 1.8™
Poids 1 14,0%* 1,2% 6,5* 5,5* <0,1" 53*
Nb espéces x poids 3 6,7 *** 0’5 1,4 1,9"™ 2,6M™ 2,6M™
Résidus 72
40
g 30 A*
D
|
§ AB*
AB*
S B* ®
10
o+
1 2 3 4

nombre d'espéeces

Figure 111.19 Effet net (moyenne + erreur standard) du nombrepmEees de vers de terre dans les microcosmes sur le
dégagement cumulé de C-C@esuré aprés 21 jours. Des lettres différentesjuedit des différences significatives
(test de Tukey HSD, p<0,05). La présence d'urriaspige indique que I'effet est différent de celasdémoins (test de

student, p<0,05).

La diversité spécifiqgue a un effet sur les variabteesurées sur les gros macro-agrégats, sauf en ce
qui concerne le pourcentage d’ASE <50 um (Tabléa20). L'effet net de la diversité spécifique
sur la teneur en MO des gros macro-agrégats dde fanais cependant tres significatif (Tableau
[11.20). La teneur en MO est diminuée (—5% et —§%0),05) par rapport au témoins dans les pots a
1 ou 2 especes et l'effet net décroit lorsque Imbre d'espéces passe de 1 a 2, puis augmente
fortement avec le nombre d’'espéces (+20% par ramot témoins dans les microcosmes a 4

143



11.2.2. Effet de la diversité des lombriciens sudiynamigue de la MOS

especes, p<0,05; Figure 1ll.19a). Le DMP des grasroragrégats apres désagrégation a I'eau est
plus faible dans les pots contenant 2 a 3 espaseslans les témoins (-17% en moyenne, p<0,05).
De facon opposée, les valeurs observées pourdesatages a 4 especes ne différent pas de facon
significative des témoins et sont supérieurs &salkes autres niveaux de diversité (Figure 111.19b)
Dans les pots contenant 1, 2 ou 3 especes, le gguage de macro-ASE aprés désagrégation est
plus faible que dans les témoins (de —20% a —28%,05). Cependant, en présence de 4 espéces, il
ne differe pas des témoins et est supérieur a delliautres niveaux de diversité (Figure 111.19c).
L’effet net diminue avec le nombre d’espéce de 3 guis augmente significativement de 3 a 4
(Figure 11.19c). Globalement, les résultats obtemour le pourcentage de micro-ASE aprés
désagrégation des gros macro-agrégats sont l'ied&eux présentés pour les macro-ASE (Figure
[11.19d). La fraction d’ASE < 50 um n’est pas irdlucée par le nombre d’especes présentes dans

les pots.
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Figure 3: Effet net (moyenne * erreur standard) du nombesp@ces de vers de terre dans les microcosmea)slar
teneur en MO des gros macro-agrégats, (b) le DMBsepourcentages de (c) macro-ASE et (d) micro-ABE gros
macro-agrégats aprés désagrégation par I'eau. @iessl différentes indiquent des différences sicaives (test de
Tukey HSD, p<0,05). La présence d'un astérisqdélire que la moyenne de I'effet est différente eilecobservée
dans les témoins sans animaux (test de studen%$)x0
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[11.2.2.4. Discussion

l1.2.2.4.a. Effets spécifiques

L'effet des vers de terre sur la minéralisation@wa été I'objet de nombreuses publications, les
lombriciens étant reconnus comme des régulateutadevité des micro-organismes édaphiques,
avec des impacts différents en fonction de I'espélcesubstrat ou des conditions d’incubation
(Hendriksen, 1997; Binett al, 1998; Lavelle et Spain, 2001; Pati et Sahu, 2@0vadoret al,
2005; Marhan et Scheu, 2005). Dans notre étudés E1GAP (Gut Associated Process) peuvent
étre a l'origine des modifications de dégagemenCedgQO, observées (Devliegher et Verstraete,
1995). Les GAP des especes endogées ont généraldemmrffets déléteres sur les populations
microbiennes et tendent a réduire la respiratiorsaungéré (Scheet al, 2002), ce qui pourrait
expliquer I'absence de différences statistiqueseetds dégagements de C en présencé.de
chlorotica, A. roseaet A. caliginosaet les témoins. Il est cependant surprenant dstatam que
I'effet de A. icterica (espece endogée) soit plus proche de celdi.denga(espéce anécique) que
de ceux des autres especes endogées. Toutefoigsultat similaire a déja été observé emre
icterica et Lumbricus terrestrigespéece anécique) (Bernier, 1998). Il semble dprecles groupes
morphologiques définis par Bouché (1972) ne cooedpnt pas strictement a des groupes
fonctionnels, tout du moins en ce qui concernddastions étudiées dans notre travail.

L’absence de différence entre la teneur en MO dasroragrégats produits en présence ou en
absence de vers de terre concorde avec les ohisassde Schrader et Zhang (1997) obtenues avec
A. caliginosa D’autres auteurs ont cependant décrit une acationl de C organique dans les
déjections de vers de terre par rapport a un solimgeré (Zhang et Schrader, 1993; Betlal,
1999). Les résultats de la partie 11.2.1 ont mérgue I'effet des vers de terre sur la concentratio
de la MO dans les agrégats dépend de la teneurinMale du sol. Cependant, (Decadisal,
1999) ont montré que I'age des agrégats a aussnpact sur leur teneur en C total, cette derniére
augmentait durant le vieillissement (11 mois) desidules produits paMartiodrilus sp. a la
surface de sol prairiaux colombiens. L'étude deslifitations des propriétés des agrégats récoltés
dans notre travail en fonction du vieilissemerdy pxemple en les soumettant a des cycles de
déshydratation/ré humectation, permettrait de céteplnos résultats et d’avoir une vision plus
précise de la dynamique de la MO dans ces biotstes

Nos résultats montrent que I'activité des versedetdans ce sol diminue la stabilité structuraie d
gros macro-agrégats en réduisant le pourcentagenatmo-ASE les composant (Schrader et
Haiquan, 1997). Inversement, Haynes et Fraser (1998 montré que les déjections de
caliginosasont plus stables que le sol témoin lorsque deislug de plantes sont ajoutés au sol
disponible. La proportion de matieres organiquetiquaaires (MOP) dans le substrat utilisé semble
étre déterminante pour expliquer la stabilité strrade des agrégats issus de I'activité des vess, |
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MOP agissant comme des noyaux de formation degaigrétables (Golchin, 1994). La faible
teneur en MOP de ce sol de culture et leur probabtesommation par les vers peuvent donc
conjointement expliquer la diminution, au moinsaurt terme, des macro-ASE au sein des gros
macro-agrégats. Toutefois comme pour la teneur €h M vieillissement des agrégats est un
facteur déterminant qui doit étre pris en comptesdas processus de stabilisation de la structure
des macro-agrégats (Haynes et Fraser, 1998; Blarathe, 2004).

l1.2.2.4.b. Effet de la diversité spécifique

Les résultats de notre étude démontrent claireopemte nombre d’espéces de vers de terre au sein
d'un assemblage a un impact sur la minéralisatiorCdet la stabilité de la structure du sol. Ces
résultats sont en contradiction avec l'idée géméraklon laquelle une forte redondance
fonctionnelle existerait au sein des communautésistiques du sol (voir par exemple les travaux
de Setdla (Mikola et Setdld, 1998; Laasko et SetB¥®9; Setald, 2002) sur la mésofaune
détritivore). Cependant des travaux récents s@stant aux lombriciens ont montré un effet de la
diversité spécifique, au moins a de faibles niveaux les processus du sol (Schetual, 2002;
Heemsbergeet al, 2004). Nos résultats sur la minéralisation dundiquent que le dégagement net
de C-CQ double quand le nombre d’espéces passe de 1ltagAeeensuite il n'augmente pas en
présence de 3 et 4 espéces. Ce résultat est cditgpareelui de Heemsbergenal. (2004) qui ont
trouvé une saturation de la minéralisation du Cadimpde 2 especes. La présence de plus de 2
especes de vers de terre a donc un effet positifasprotection de la MO qui peut étre mise en
évidence d’autre part par une augmentation denlautenette en MO dans les gros macro-agrégats
obtenus en présence de vers de terre.

La diminution de la teneur nette en MO des grosroragrégats dans les assemblages contenant 1
et 2 especes est tres certainement due a I'assonildun pool de MO facilement assimilable par
les vers. L’augmentation de cette teneur nettajierde nombre d’espéces augmente de 2 a 4 (-0,8
a + 1,2 mg 9§) est surprenante car I'absence d'ajout de MO atémye expérimental restreint les
processus en jeu au GAP. Les mécanismes de coimpédiitre animaux peuvent potentiellement
expliquer ces résultats. Dans ce sol pauvre en M@®st probable que les vers consomment
préférentiellement les pools de C facilement adaliies. Cependant en présence de plusieurs
especes, la compétition inter-spécifique peut niexdié comportement des especes vis-a-vis de la
recherche de ressources trophiques (Bock, 1972jrearet MacMahon, 1980). Le déplacement de
niche, par la consommation d’autre pools de C plusnifiés, moins facilement biodégradables
mais plus riches en MO, permettrait alors aux espée limiter le chevauchement de niche. Cette
hypothése est soutenue par la forte plasticitéo§aplie généralement attribuée aux vers de terre
(Lavelle et Spain, 2001).

La faible stabilité structurale des gros macro-ggre est probablement due a la
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déstructuration/restructuration du sol dans le wligestif de ces vers (Barogt al, 1993). La perte

de stabilité structurale des gros macro-agrégaislyits en présence de 1, 2 ou 3 espéeces par
rapport aux témoins est due a une diminution dexerASE aux dépends des micro-ASE (8tx

al. (1999); partie 111.2.1). Apres passage dans letdigestif, les macro-agrégats sont formés de
micro-ASE dont les liaisons de cohésion sont faibleinterprétation des résultats de la partie
l1.2.1 a montré que ces faibles cohésions étaierttinement dues a une diminution de la teneur en
MO. Ceci est confirmé par une stabilité structurdentique a celle des témoins quand la teneur en
MO est supérieure a celle des témoins dans lexpatenant 4 especes.

Peu d’auteurs se sont intéressés a la relatioe émminéralisation du C et la stabilité des micro-
agrégats stables au sein des macro-agrégats femmgeesence de vers de terre (Jongnedre,
2001), cependant Bossuyt et collaborateurs (Bossugt, 2004; Bossuyet al, 2005; Bossuyet

al., 2006) ont récemment apportés une importante iboibn a ce sujet. Contrairement a nos
observations, ces auteurs ont montré qu’en moirsbdeursA. caliginosapeut former un pool de
MO protégée dans les micro-ASE au sein des grosaveagégats (Marinissen et Hillenaar, 1997).
Les résultats de Bossuyt et collaborateurs ontrubp® été obtenus sur un sol deux fois plus riche
en carbone (18 gC Kiy que le sol utilisé dans notre étude, or il eshlsionnu que la qualité et de la
guantité de la MO joue sur la stabilité structurdés déjections de vers de terre (Flegehl,
1998). La forte stabilité structurale a été atttduentre autre, a une forte quantité de MO
particulaire inter-micro-ASE (inter-MOP) au seinsdgros macro-agrégats (Bosseytal, 2006).
Les faibles stabilités structurales aprés désatoégabservées dans notre étude peuvent alors étre
dues a la consommation des MOP par les vers de, te¢duisant la quantité des inter-MOP

potentielles.

[11.2.2.5. Conclusions

La comparaison des résultats de Bosstidl (2006) et des nbtres permet de proposer un modeéle
empirique de la relation MO-stabilité structurakesdmnacro-agrégats formés en présence de ver.
Dans un sol riche en MO, la présence d’'une seuylecesf\. caliginosa permet de protéger la MO

de la minéralisation par la formation de macro-ASEnés de micro-ASE dont la cohésion est en
partie assurée par de fortes quantités inter-MGfsun sol pauvre en MO, et notamment en MOP
(voir le Chap. 111.1.2), un nombre d’espéce de \d&gerre inférieur a 3 diminue la stabilité dessgr
macro-agrégats formés, en augmentant la propodi®nmicro-ASE par rapport au témoins,
certainement par défaut de MO permettant la cohéd® macro-ASE. Lorsqu’un plus grand
nombre d’'espéces co-existe, la compétition pourM@efacilement dégradable semble s’installer
et aboutir a la consommation d’autres sources deo(Ds facilement dégradable, c’est a dire plus
humifiées, donc plus concentrées en MO. Ce mécangmnduirait donc a une augmentation de la
teneur en MO dans les déjections des vers de tetrene meilleure stabilité structurale par la
formation de macro-ASE.
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11.2.3. Principaux résultats obtenus sur les slol$ EGTA d'Yvetot

Les résultats obtenus par I'approche empiriqueaetgs expérimentations en laboratoires sont
résumes ici :
® Les communautés de lombriciens :

v La biomasse moyenne était la plus faible dansdésde culture intensive et prairie de
0,5 an (< 35 g M), la plus forte dans les sols de prairie de 1752ns (150-180 g A
et intermédiaire dans le sol de prairie permanét® g n¥). La densité moyenne était
faible dans les sols de culture intensive et ralg 0,5 an (< 65 ind A et importante
dans les sols des autres prairies (340-370 iAd m

v Neuf espéces ont été identifiées, la richesse fapéeimoyenne était faible dans le sol de
culture intensive (1,3 esp het maximale dans les sols de prairie de plus,Heafis
(>6,8 esp ).

v La temps écoulé depuis le dernier labour et laabdiié intra-parcellaire sont les deux
principaux facteurs qui contrdlent ces communautés.

v’ L'utilisation d'un indice de recouvrement de nich®ntre que les espéces présentes
préférentiellement dans les sols de culture etedag prairie se différencient de celles
dont I'abondance relative est maximum dans lesripeagées par leurs exigences en
terme de teneur en carbone organique du sol.

v’ La variabilité intra-parcellaire isole deux groupbsspéces au sein desquelles les espéces
présentes ont des traits morphologiques plus dispaju’au hasard.

v Des hypothéses de relations inter-spécifiques ténp®posées pour expliquer les patrons
observés :

» dans la culture intensive et la prairie de 0,5ilagxiste une compétition entre un
faible nombre d’espéce capable de supporter leditbmms du milieu pour une
ressource limitée,

= dans les prairies, les interactions compétitiveaanéa terme (prairie de plus de
7 ans) a une ségrégation spatiale des espécesi@btaerent compétitrices.

® La dynamique de la matiere organique
v" Quantités de C organique

» Les valeurs moyennes mesurées pendant les annpesl@ement dans la couche 0-
EqL montrent que la culture intensive possededeksinoyen de C organique le plus
faible (4,1 kgC rif), la prairie permanente le plus élevé (8,3 kg€) et les prairies
temporaires et de restauration ont des stocks aig&hique intermédiaires (5,6 a 5,9
kgC mid).

= Dans la couche 0-EgL des parcelles en rotationuifirairie, il apparait un
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stockage de C dans la phase prairie et un déstedtexyde la phase culture. Un gain
de l'ordre de 1,3 kgC fhsur 7 angsoit + 32% par rapport & RC) est acquis durant la
mise en prairie temporaire et n’est pas totaleraeétnti par le labour associé a la
1ére année de remise en culture (- 0,4 kg€). he stock C aprés 1 an de culture
reste cependant significativement supérieur a cdiservé dans la référence RC.
Dans la couche 0-EqL des parcelles en paririe dtaueation, le stock de C
organigue augmente avec I'age de la prairie, leksest maximum pour une durée
d'implantation de 6,5 années au moins. Le gain d@ega@nique est est de I'ordre de
247 g n¥ an® sur une durée de 8,5 ans. Dés la premiére aneésiptk C est
significativement supérieur a celui observé dans RC

Globalement, on constate une augmentation rapidesibeks C sous les 2 types de
systemes prairiaux. Sous PT, le stock C tend andt& un niveau maximum en
accord avec les conditions pédo-climatiques eptasiques culturales. Sous PR, le
stock C se reconstitue rapidement pour atteindeevaeur proche de celui des PT
au bout de 8-9 ans et ce, bien que le niveau @& §taonitial soit inférieur a celui des
PT.

v" Qualité du C organique

Les C/N les plus discriminants ont été trouvés darmsuche superficielle (0-10 cm),
RC < PT = PR < PP. Sil'on s'intéresse a I'évatuties valeurs de C/N dans les PT et
les PR, on constate que dans la rotation cultwaiier (PT), le C/N devient
significativement plus élevée que celui de RC désaBnées de mise en prairie (PT-
P2,5) dans le 0-EqL et dans la couche 0-10 cm. @oatipement, le C/N dans les
PR ne devient significativement plus élevé queia#RC qu'entre 3,5 et 7,5 années
de mise en prairie.

Dans la couche 0-EqL, les teneurs en C-MOP darisatdion 200-2000 um sont
significativement plus élevées dans les PT et RggRe dans les références RC et
PP; pour la fraction 50-200 pm, seule la teneur &fMOP de PR est
significativement plus élevée que dans la référemde. Dans la couche 0-10 cm, la
teneur en C-MOP dans la fraction 200-2000 um egtifctativement plus élevée
dans les systemes prairiaux que dans la référe@c®8ur la fraction 50-200 um, les
PT et PR se distinguent clairement des deux réfésenla teneur en C-MOP dans
PT et PR est significativement plus élevée que dR@set significativement plus
faible que dans PP.

Dans la couche 0-EqL, il n‘apparait aucune difféeesignificative entre le rapport
"C-MOP/COT" quelle que soit la fraction. Dans laucbe 0-10 cm, ce rapport pour
la fraction 200-2000 um dans PR et PP est sigtifieanent plus élevé que dans RC
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et se rapproche de celui de PP; pour la fracticREDum, la valeur du rapport dans
RC n'est pas significativement différent de ceriiRT et PR mais est plus faible que
celui dans PP.

= Dans la couche 0-EqL, il n'existe aucune différetaes les C/N de la fraction 200-
2000 pm ; par contre, pour la fraction 50-200 p1CIN des MOP des PT et PR est
significativement plus élevé que celui des MOP dafis Dans la couche 0-10 cm,
les C/N de la fraction 200-2000 um sont les plilsléa dans RC et les plus élevés
dans PP, PT et PR possédant des valeurs de Clvhédmires; parallelement, le
C/N des MOP de la fraction 50-200 um est signifieahent plus élevé dans PR et
PP que dans RC et PT.

v’ Stabilité structurale des agrégats du sol

» Globalement, la stabilité structurale la plus faibkt toujours obtenue dans le sol de
RC et la plus forte dans le sol de la PP. Les PTPRt ont des stabilités
intermédiaires. Selon la classification de Le Bissns et Souder (1995), basé sur le
DMP moyen, on passe de la classe des sols instsdussculture a la classe des sols
stables sous la culture de 1 an puis progressivietnénclasse des sols tres stables
sous la prairie permanente. Les différences les pignificatives sont obtenues a
l'issue du traitement "réhumectation rapide” qupapit comme étre le plus
discriminant, tandis que le traitement "réhumectalente” est le moins destructif.
Le DMP de la PT agée de 6 mois est significativarpirs important que le DMP de
la référence RC et globalement, le DMP augmente #&ge des prairies. Dans la
phase de culture de la rotation, quelque soitaigetment appliqué, les PT présentent
une stabilité significativement plus grande quedesiries PR; ces dernieres ne sont
d'ailleurs pas significativement différentes deRi@. En rotation culture/prairie, la
stabilité structurale diminue nettement pendantplease culture puis augmente
rapidement avec la durée de mise en prairie.

* |’effet des lombriciens sur la dynamique de la MOS

v’ Les résultats présentés dans les parties précédentttent en évidence une
augmentation simultanée de la diversité des ves,stbcks de C et de la stabilité de la
structure du sol dans les premiéres années deeprBians les prairies plus agées, le
stock de C et la stabilité de la structure contitieBaugmenter alors que la diversité des
lombriciens reste globalement stable.

v' Dans le sol de prairie permanente (riche en M3, geésences dA. icterica A.
chlorotica et A. caliginosaprovoquent une augmentation du pourcentage massiqu
gros macro-agrégats, dont une forte proportiorstedtle a I'eau (entre 30 et 40%) alors
gue les présences #e longaet A. roseainduisent une faible production de gros macro-
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agrégats, dont peu sont stables a I'eau. La tezreiO et le dégagement de C-Ca@
sont pas modifiés par la présence de ces especes.

Dans un sol de prairie temporaire, il semble quismecdes cinq especes étudiées n’ait
d’'impact significatif sur les variables mesurées.

Dans le sol de culture intensive (pauvre en MQ) pieésences de.AongaetA. icterica
provoquent un fort dégagement de C-&Dla production d’une grande quantité de gros
macro-agrégats (~70%) sensibles a la désagrégadioheau. D’autre part, la présence
deA. chlorotica A. caliginosaet A. roseaabouti a la création de 30-40% de gros macro-
agrégats et a une certaine protection la MO (dégagede C-C@qui ne differe pas de
celui du sol sans vers de terre), les macro-aggégetés ont une faible stabilité
structurale.

Un modele de la relation MO-stabilité structuralesdmacro-agrégats formés en
présence de ver a été proposé. Dans un sol ricMCena présence d’'une seule espece
permet de protéger la MO de la minéralisation padbfmation de macro-ASE. Dans un
sol pauvre en MO la présence de 1 ou 2 especesiubnia stabilité des gros macro-
agrégats, en augmentant la proportion de micro-AR8Edétriment des macro-ASE,
certainement par défaut de MO permettant la cohédéomacro-ASE. Lorsque 3 ou 4
especes co-existent, la compétition pour une MdOlefaent dégradable pourrait
s'installer et aboutir & la consommation d'autresireses de C moins facilement
dégradables, c'est-a-dire plus humifiées et donas ptoncentrées en MO. En
conséguence, on observe une augmentation de larteneVilO dans leurs déjections et
une meilleure stabilité structurale par la formatite macro-ASE.
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La dynamique de la matiere organique est régulée spadécomposition au sein des
écosystemes, laquelle a été décrite comme un muxdsérarchisé (Lavellet al, 1993).
Selon ce modéle, les processus de décompositioh smmmis a une hiérarchie de
déterminants opérant a différentes échelles endgmité temps et d’espace. Selon ce modéle,
les processus du sol sont influencés, aux échieplus importantes, par les conditions
climatiques et pédologiques (principalement l'atemzk et la nature des argiles et des
éléments nutritifs). Viennent ensuite la quanttt§ualité de la matiere organique produite par
la végétation et apportée au systeme détritiquemmmpource de C et d’énergie. Enfin, a la
base de I'échelle hiérarchique se trouve les syesteate régulation biologique qui incluent les
invertébrés du sol et les micro-organismes tellesy acteurs véritables de la décomposition
des MOS.

A facteurs climatiques et édaphiques constantg;olaposante autotrophe (communautés
végétales) et la composante hétérotrophe (commémalgat la faune du sol) régulent I'activité
des micro-organismes sur la décomposition de la K@si, je me suis intéressé a l'effet de
rotations prairiales et forestieres et a la ditérdes macro-détritivores sur la dynamique de la
MO. L'objectif de ce travail était d’étudier leslagons entre la diversité des macro-
détritivores et la dynamique de la MO dans les dim®neux des plateaux de Haute-
Normandie. Les modeles d’études retenus ont étgyktemes de prairie du LEGTA d'Yvetot
et les sols forestiers de la forét domaniale d’Eaweux approches (descriptive et
expérimentale) ont été adoptées. L'approche dds@jpm’a permis d’estimer de facon
synchronique les patrons de variations des comntésade macro-détritivores et de la
dynamique de la MOS dans les deux systemes ret€uis, en conditions controlées au
laboratoire, j'ai cherché a mettre en évidencepaat fonctionnel des macro-détritivores sur
des processus clefs de la dynamique de la MO (alisation du C, biodégradation des
feuilles de hétre, agrégation, stabilité de lacitme et teneur en MO des agrégats). Dans cette
approche expérimentale, je me suis intéressé siceawent aux effets spécifiques d’'un
nombre réduit d’especes ainsi qu’a I'impact deil@idité taxonomique de leurs assemblages.

IV.1. Conclusions générales
L’interprétation des résultats obtenus par les egpes rappelées ci-dessus me permettent de

réfuter ou de confirmer les deux hypothéses qugaité ma démarche et mes réflexions:

(H1) La biodiversité et les matiéres organiquessdusont influencées par les modifications
environnementales induites lors d’'une rotationgtieze et d’ une rotation prairiale;

(H2) Les communautés de macro-invertébrés détrégsvalu sol influencent la dynamique de
la matiere organique du sol.
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(H2.1) Les macro-détritivores présentent des difiées spécifiques dans leurs réles sur la
dynamique des MOS

(H2.2) La biodiversité des assemblages de macritidétes influence la dynamique des
MOS

IV.1.1. Validations des hypotheses initiales

IV.1.1.1. La biodiversité et les matieres organgjae sol sont influencées par
les modifications environnementales induites pagéstion forestiere et
agricole.

IV.1.1.1.a. La biodiversité des macro-détritivordes sols limoneux de
plateaux

En tout 19 espéces de lombriciens, cloportes d¢4pdttes ont été identifiées dans les sols de
la forét d’Eawy et 9 especes de lombriciens I'otdt @ans les sols des parcelles du LGTA
d’Yvetot. Ces diversités spécifigues sont globaleimen accord avec les résultats publiés
dans d’autres études (Pizl, 1992 ; Daeidal, 1993 ; Branquaret al, 1995 ; Edwards et
Bohlen, 1996). Ces deux ensembles d’espéeces diittises pools d’espéces effectifs (ESP)
des deux systemes étudiés, les assemblages d'sspesents dans chaque parcelle sont
assimilables aux pools d'espéece effectifs (ASP)It(kat al, 1995). La diversité et la
composition de chaque ASP identifié est le résualala sélection d’especes au sein des deux
ESP par des contraintes environnementales, asblgsla des filtres, agissant a différentes
échelles d’espace et de temps (Weiher et Keddy9)12@s assemblages identifiés a I'échelle
du point de prélevement (1 m2) pourraient corredpwra un pool d’espece ponctuel ou de
patch (PSP), sélectionné au sein de I'ASP par desaintes locales (par exemple, patch de

ressource) ou par des interactions biologiques éition, complémentarité ou faciliation).

En prenant I'exemple des vers de terre, il estiptesglillustrer comment différents filtres
régional identifié comprend vingt espéces de looibns (Decaénst al, soumis). Pour ma
part, j'ai identifié douze espéces sur sol limonelaxplateau. Parmi celles-ci, cinq especes
épigées, et une espéce endogée anecdotguey@neur)) ont été échantillonnées en sol
forestier, neuf espéces (endogées, épigées etgamélil'ont été en sol prairial et trois
(endogées et anécique) en sol de grande cultur@eOnnoter qué. castaneugst la seule
espéce présente a la fois dans les sols foregtides sols prairiaux. Les espeéeces présentes
pour une occupation du sol donnée sont présentes tdas les stades dynamiques de cette
occupation du sol (Figure IV.1)e vieillissement de la composante autotrophe desudx
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systemes n’'a donc pas d’effet sur la diversité despéces lombriciennes, réfutant donc en
partie I'hnypothése H1 de mon étude

Filtres Liste d'espéces Pool d’espéeces

A. cupulifera  D. mammalis A. giardi
A.chlorotica  D.octaedra  A. longa

A. caliginosa D. rubidus L. festivus
A. icterica E. fetida L. terrestris z
A. rosea E. tetraedra Reglonal

O. cyaneum L. castaneus
O. tyrtaeum L. eiseni
M. minuscula L. rubellus

Type de sol ————————————— —--—- LUVISOL de plateaux-—————=———-—

texture? structure?
régime hydrique?

A. chlorotica D. mammalis  A. longa
A. caliginosa D. octaedra L. festivus

A. icterica D. rubidus L. terrestris RéglO naln Habitat
A.rosea L. castaneus
(O.cyaneum) | eiseni
L. rubellus
Occupation dusol ——————_. Forét ————————- Prairie -—————- Culture ——
type des apports en MO ?
microclimat ? D. octaedra L. rubellus A. chlorotica | festivus A. caliginosa
D. rubidus  (O. cyaneum A.caliginosa | o ractris A. rosea B
L. castaneus L. eiseni A. icterica b mammalis| | L. terrestris Ecologiq ue
A.rosea L. castaneus
A. longa

Dynamique du systtme _

Pratiques culturales + Ft - Rf - Am — Rg --\JP P ——- PPJ _____________
~

Perturbations? Pesticides? — -
Compaction du sol ? Modifications D. octaedra L. rubellus A-chlorotica | fegtiyys A. caliginosa
dans le te mps des appor[s en MO, D. rubidus (O cyane_um A. caliginosa L. terrestris A. rosea Effectif
du microclimat, etc? L. castaneus L. eiseni A. icterica D. mammalis| | L. terrestris
A.rosea L. castaneus
A. longa
Varnabilité spatiale | [ | | i____lv____ L
o intra-parcellaire o v, , 4 v
Variabilité spatiale de la ressource ~ Y p tuel
Interactions inter-spécifiques onctue
pectiq 1,1-2,0 esp. 6-9esp. 7esp. 1,3 esp.

Figure IV.1 : Sélection des pools d'especes effectifs a pdutipool d’espéce régional de vers de terre Fidesta
de plantation (~31 ans), Rf= stade de croissan62 &ns), Am=stade d’amélioration (~132 ans), Rgeestde
régénération (~181 ans), JP= jeunes prairies (0s}, #= prairies (4-10 ans) et PP= prairie permanér80
ans).

Le filtre environnemental contraignant le plus IR8es lombriciens est le type d’occupation
du sol. En effet, le type de sol autorise la présetle 60% des espéces présentes dans la
région alors que I'occupation du sol sélectionn®305% et 15% des especes respectivement
pour les sols forestiers, prairiaux et de cultuntensive. De plus, la répartition des groupes
écologiques (Bouché, 1972) au sein des pools seés est modifiée par ce filtre
environnemental. Le filtre « futaie réguliere derb® n’autorise que les especes épigées
(62,5 % du pool régional). La délétion des espéemrdogées et anéciques est tres
certainement due a plusieurs facteurs : (i) leenaént en futaie réguliere de hétre tend a
acidifier un sol déja acide, rendant le milieu gwopice a leur présence, (ii) I'apparition
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d’essence a litiere améliorante en fin de rotatigui, devrait induire un changement de
communautés par une modification des ressourcest pas permise par la courte durée de la
rotation forestiére (Aubert al, 2003a) et (iii) la compaction du sol intervient @étriment
des espéeces creusant des galeries dans le sohr@méire n'a pas été mesuré mais semble
important & prendre en compte dans les étudeseBjtuLe filtre « prairie » permet
I'installation des trois catégories écologiques, émdogées dominant les communautés. Les
endogées se nourrissent principalement de MO detsi# racines mortes (Bouché, 1972). La
forte proportion de cette catégorie dans les soddrigux s’expligue donc par une forte
disponibilité de la ressource dans les horizongp&i®qui caractérisent ces milieux. Le filtre
« culture » empéche la présence des espéces épiglmste celle des autres catégories par
suppression de la ressource et/ou par éliminatigsigue des populations (Lee, 1985; Fraser
et al, 1994; Edwards et Bohlen, 1996). Ces résultatsirgqups correspondent aux
conclusions obtenues a l'aide de modeéles nuls éhdle de la région (Decaéret al,

soumis).

Il faut également noter que le rapport entre le Imend’espéce au sein de 'ASP et du PSP
difféere en fonction du systéme étudié. Le rappaittlé des sols forestiers (PSP/ASP < 0,40)
indigue une forte variabilité spatiale au sein gstéame, qui permet un niveau élevé de
diversité a I'échelle de I'ASP, alors que le nombiespéces co-existant de fagon effective a
I'échelle d’'un meétre carré reste faible. L'implicat relative de I'hétérogénéité spatiale des
ressources (litiere) et des interactions interdjpges (compétition ou facilitation) dans la
détermination de ce patron reste a définir avecigigh. Nos résultats semblent cependant
démontrer que le développement et la variabilite ligrizons holorganiques permettent une
forte partition spatiale des ressources trophiques les especes épigées (Partie 11.1.1). Les
rapports les plus élevés sont calculés pour lesairiaux (> 0,68), atteignant 0,95 dans une
jeune prairie (1,5 ans). Cette différence avecsietémes forestiers trouve une explication
potentielle dans la forte plasticité écologique egseces endogées et anéciques, qui conduit a
une saturation rapide de I'espace écologique emeralative uniformité des assemblages
d’especes dans ces sols (Lavelle et Spain, 2001g#/2002). La compétition entre especes
et la partition de niche explique ensuite la diniiou de ce rapport dans les prairies plus
agées (~0,78) (Partie 11.1.1). Dans ces dernieles, espéces endogées dominent les
communautés. La partition de niche découle probadhe de la stratification verticale des
activités trophiques, de la sélection de subsiratstifs différents (litiere, racines mortes, MO
humifiée), et/ou d’'une spécialisation vis-a-vis ldetaille des particules (Rossi et Lavelle,
1998; Lavelle et Spain, 2001). Le rapport PSP/A8RIe de 0,5 obtenu en culture intensive
(0,43) peut étre expliqué par la faible disponiéiken ressources trophiques et I'importance
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des perturbations qui caractérisent ce systemedi@speces sont capables de s’y installer, et
les populations y sont maintenues a des niveaulntefgi diminuant de ce fait la probabilité
d’échantillonner chaque espéce a I'échelle d’umtasa d’échantillonnage (Partie 111.1.1).

La faible connaissance que nous avons des isomdbkglopodes a I'échelle régionale, ainsi
gue la faible représentation de ce groupe dansolssagricoles, ne permettent pas de réaliser
une approche similaire pour ces deux groupes.

IV.1.1.1.b. La dynamique de la matiére organique dels limoneux de
plateaux

Le fait que le sol de la culture intensive ave®latprofond soit caractérisée par des stocks de
C faibles dans la couche@e (4,1 kg m?) ne constitue par un résultat surprenant. Ceteuva
est trés voisine de celles trouvées par Balesd€1@6@) (4,0 kg M) et des estimations de
Arrouays et al. (2002) (4,3 kg M) pour les sols limoneux arables. D'autre partpiairie
permanente présente les stocks les plus import&/tskg m?). Durant les quatre années de
mesure, les stocks moyens de C dans la prairiegmente et dans la culture intensive n’ont
pas changé de facon significative, révélant qusptas de 30 ans d’'une méme utilisation du
sol, le systeme acquiert une certaine stabilitévits de cette propriété. Intermédiaires entre
ces deux valeurs, les prairies et les foréts ptésedes stocks proches, compris entre 5 et 7
kg m.

Les stocks de C ne différent pas entre les sols déifférents stades sylvicoles (6,4 £ 0,1 kg
m2) et réfutent ainsi I'hypothése H1 pour les solsofestiers Ces stocks sont légérement
plus faibles que les estimations de Balesdent @P86de Arrouayst al.(2002) (7,0 kg ).

La futaie réguliere monospécifique est depuis lwagtemps un traitement sylvicole contesté
pour ses effets sur la diversité floristique efdectionnement du sol (Cochet, 1977; Becker,
1979; Carbiener, 1991). Dans ce débat, la foréawiEest un exemple d’effet neutre de la
gestion sur les stocks de C dans 'horiza@é)-Yanaiet al, 2000; Johnson et Curtis, 2001).

Les stocks de C calculés dans les prairies dépendeie I'age de la prairie (entre 5 et 7 kg
m?2) et confirment I'hypothése H1 pour les sols praiaux. Les stocks de C dans la couche
0-Ce dans la rotation de prairie/culture (5-7 k@) mestent toujours significativement plus
élevés que celui de la culture intensive et sigaifvement plus faible que celui de la prairie
permanente. La tendance générale correspond a eel’au pouvait attendre avec une
augmentation dans la phase de prairie et un déggeatfurant la phase de culture. Toutefois,
le gain de C n'est pas totalement anéanti par Eermn culture. Ces résultats confirment
l'intérét potentiel de I'implantation de ce type piairie pour le stockage rapide de C dans les
sols limoneux de Haute-Normandie (Arrouastsal, 2002). Il met également en évidence
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gu’'une partie du C stocké ne I'est que temporairgmeuisqu’il est finalement minéralisé
lors du retournement des prairies.

Les valeurs de stock de C dans la couche 0-Ceipgement identiques en forét et en prairies
(hors prairie permanente) d’'un point de vue quatitjtdifferent cependant par plusieurs
aspects fondamentaux liés a la dynamique de la MO:

1) La susceptibilité de ces stocks aux perturbatidiffere entre les deux systémes. Dans les
sols prairiaux les stocks augmentent avec 'agéadmairie (~150-200 g fhan') et sont
diminués de 400 g #lors du retournement du sol*flannée aprés labour). Dans les sols
forestiers, ces stocks ne varient pas de fagonfisigive au cours du cycle sylvicole. Ces
résultats peuvent s’expliquer (i) par une difféerdu point de vue de l'intensité des
perturbations qui caractérisent chaque systemjepdii une plus forte sensibilité des sols
prairiaux a la perturbation et (iii) par une fohétérogénéité spatiale de la répartition des
perturbations dans les sols forestiers (orniéres dw passage d’engins, ouverture puis re-
fermeture de la canopée lors des coupes, etc).

2) La répartition verticale du C nous renseignelssiimécanismes d’incorporation du C dans
le sol. Dans les sols forestiers, I'horizon orgamo€ral contient 30 a 40% de la masse de C
(kg m?) de la couche @e et est le plus soumis aux modifications environaetales
intervenant lors de la rotation forestiére. Il ¢gent principalement des matiéres organiques
particulaires (MOP), dont l'origine n'a pas étéatétinée dans ce travail (probablement des
débris de feuilles et/ou de racines), qui s’accemiutlans les premiers centimétres du sol.
Ces derniers sont faiblement agrégés faute d'osgas bioturbateurs (Aubedt al,
2003b). Dans les sols prairiaux, la masse de C l@aosuche 0-5 cm représente 20 a 30%
de celle de la couche@eg, certainement du fait de la translocation veréaig la MO par les
lombriciens (Lavelle et Spain, 2001). De plus,dad stabilité structurale des agrégats des
sols prairiaux permet une protection physique dd@dans des macro-agrégats (8bal,
1999). En comparaison, le faible rapport (<15%xuw& pour le sol de culture intensive
reflete I'effet du labour annuel sur 'homogénéisatdes MOS (Franzluebbers, 2002).

3) Le traitement des hétraies sur limons en futaiguliere pure est a l'origine du
développement quasi-systématique des formes d’huintesdance moder (Bréthes, 1984).
Les C/N calculés pour les premiers centimetres alusgnt compris entre 16 et 17 pour
I'horizon A forestier et entre 10 et 12 pour la cbe 0-5 cm des sols prairiaux. D’apres
Duchaufour (1997), un C/N de 15 représente la é¢barentre les formes d’humus de type
mull (10-15) et les formes d’humus de type modés-Z%). S'il est évident que les sols

prairiaux sont des mulls, les humus présents pérdamtation forestiére étudiée peuvent
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étre classés parmi les moder « actifs ».

L’implantation de prairies dans les sols agrica@asliés a donc un effet tres bénéfique sur le
stockage du C a court terme. Cependant, il nedasitoublier que les efforts pour stocker du
carbone dans les sols sont associés a une sériplec@nd’impacts sur I'économie de
I'exploitation agricole. Les revenus de la fermarmgent si I'exploitant qui stocke du carbone
dans ses sols augmente ou diminue la vente deodaqtion et ses services, ou s'il vend de
nouveaux produits ou de nouveaux services. En adbptes pratiques de stockage du
carbone impulsées par 'autorité publique, les exahts modifient leurs ventes de produits et
de services par rapport a ce qu’ils auraient fait'absence de régulation. Le manque a
gagner est spécialement élevé dans le cas deréattdion, dans le cas de la plantation de
cultures énergétiques ou dans le cas d’'une comwveds sols cultivés en prairie, parce que les
exploitants abandonnent alors totalement leur proiu initiale (Arrouayset al, 2002). Il
serait maintenant nécessaire d'évaluer le coltadmddification de I'occupation des sols a
I'échelle régionale afin d’évaluer sa faisabilitodomique.

En conclusion, dans les LUVISOLS de Seine-Maritin@eplus forte capacité de stockage
dans la couche Qe a été trouvé dans la prairie permanente. Les stdek sols forestiers et
des autres prairies sont inférieurs de 12 a 35%eet du sol de culture intensive, inférieurs
de 50%. Le stockage dans les sols forestiers ptadee implique cependant des pas de temps
différents, la mise en préserve de pools de MCdifits et une susceptibilité a la perturbation
différentes.

IV.1.1.2. Les communautés de macro-détritivoretu@rfcent la dynamique des
MOS

Les organismes du sol peuvent étre séparés eneptasgroupes basés sur différentes
classifications (partie 1.1.5.1). Il est ainsi pitds de définir trois groupes fonctionnels sur la
base du type et des caractéristiques des biostesgmoduites par les animaux et de leur effet
sur les micro-organismes: les microprédateurstréesformateurs de litiere et les ingénieurs
écologiques (Jone®t al, 1994; Lavelle et Spain, 2001). Mon travail s’estéressé
exclusivement aux macro-invertébrés transformatdengiere et ingénieurs écologiques.

IV.1.1.2.a. Effets au terrain vs effets au labomato

Alors que des résultats probants ont été obtemasdies expérimentations en laboratoire, les
observations récoltées sur le terrain ne permeftastde mettre en évidente une relation
significative entre la diversité des macro-détdtes et les stocks de C dans les horizons
considéreés. Cette discordance peut étre due, aunires, a :
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1) Un niveau de résolution trop faible lors desdétidescriptives. Un stade sylvicole ou une
prairie d'un age donné présentent une forte vdii@kdu point de vue de la répartition
spatiale de la MO.

2) Des modeles trop simplifiés lors de la phaseéarpentale. Dans le sol, il y a une tres forte
ségrégation écologique des animaux en fonctiom datiabilité de la ressource. Au terrain
les especes se répartissent sur des axes eécolpgdjversifiés alors que dans les
microcosmes, la simplification du nombre d'axes l@gigues exacerbe les relations
potentielles entre organismes.

IV.1.1.2.b. Les ingénieurs écologiques du sol

Conformément aux résultats des études les plustei;des agrégats produits par les vers de
terre sont des micro-sites qui régulent la dynamige la MO (Blancharet al, 2004;
Pullemanet al, 2005; Bossuyet al, 2006). Nos résultats montrent que les espécesrdale
terre étudiées ont des effets différents sur lepnEtés du solCes résultats valident donc
'hypothése H2.1 Cependant, la magnitude et la direction des rieadibns apportées au
fonctionnement du sol (ici la minéralisation du Clae structuration du sol) en présence de
vers est avant tout dépendante de la teneur enniti@e du sol.

Pour un méme sol présentant un gradient d’enriehisen C organique, la présence des
espéces étudiées peut augmenter, diminuer, ou ):enpdifier la stabilité structurale et la
teneur en C des macro-agrégats, la minéralisatiod dt la proportion de macro-agrégats. Ce
résultat est en accord avec le modéle hiérarchigugéécomposition de la MO dans lequel la
nature des apports en MO (qui dépend lui-méme ipatement de la nature de la végétation)
occupe un niveau hiérarchique supérieur a celui lstemes de régulation biologique
(Lavelleet al, 1993).

L’étude expérimentale montre que la diversité dppe des vers de terre a un effet important
sur la dynamique de la MO dans le sol de cultuaeype en MOyalidant ainsi I'hypothese
H2.2. En présence de une ou deux espéeces de versrdg ltestabilité des gros macro-
agrégats formés diminue. L'augmentation de la prigo de micro-ASE aux dépends de
macro-ASE (comparée au témoins) est certainemést dux faibles teneurs en MO ne
permettant pas la formation de macro-ASE. Lorsquius grand nombre d’espéces co-
existe, elles sont en compétition pour la MO faniat dégradable et doivent compléter leur
apports par des sources de C moins facilement diglgles, c’est a dire plus humifiées, donc
plus concentrées en MO. La conséquence est unecat@tion de la teneur en MO dans leurs
déjections et la formation de macro-ASE.
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IV.1.1.2.c. Les transformateurs de litiere

Les macro-détritivores de la litiere de la foréEalwy ne sont pas capables de dégrader les
feuilles réecemment tombées mais ont un effet suufdailles partiellement décomposées de
'horizon OF. Cela souligne la nécessité de limémtion préalable des micro-organismes
dans la dégradation de substances délétéres (Hasdalshton, 1984; Zimmer et Topp,
2002). Il est possible de séparer les 8 especdgétuen groupes distincts sur la base de leurs
effets spécifiques sur la biodégradation des fesipartiellement décomposées de I'horizon
OF. Ce résultat valide I'nypothése H2.1 La minéralisation du C n’est activée que dans les
déjections de vers de terre, alors que les pelétades de macro-arthropodes ne semblent pas
fonctionner comme des rumens exterrsmguLavelle et Spain, 2001). Ce résultat est peut
étre du soit a la courte durée de I'expériences(Basnes), soit au fait que les déjections aient
sécher.

Les résultats de la partie 11.2.2. montrent quedikersité des communautés de macro-
détritivores influencent la dynamique des MOYatde ainsi I'hypothése H.2.2 L'effet de
deux dimensions de la diversité (spécifique et tionoelle) ont été mesurés. L'augmentation
du nombre d’espéeces de 1 a 3 augmente la perteadsenet le dégagement de C.QGles
feuilles partiellement décomposées de I'horizon 045 résultats des microcosmes contenant
4 especes posent des problemes d’interprétationrcaeul assemblage a été mis en place.
D’autre part, la diversité fonctionnelle, mesuréar pa dissimilarité morphologique des
especes, présente de trés fortes relations avperta de masse des feuilles partiellement
décomposées de I'horizon OF. Ces résultats se woefud a la théorie de la complémentarité
de niche (Hooper, 1998; Loreau, 1998). Ainsi, umrgef similarité morphologique au sein des
assemblages est associée a une faible perte dee ndass feuilles, suggérant que des
interactions compétitives entre espéces morphalegicent proches abouti a de faibles effets.
Les performances les plus fortes sont observées ges assemblages présentant une
similarité morphologique intermédiaire. Ce niveguimal de similarité pourrait correspondre
a un point d’équilibre entre interactions compeditiet complémentarité au sein des
assemblages. Enfin, des valeurs plus élevées demdarité sont liées a une faible mais
significative baisse de I'efficacité des assemldagig la perte de poids des feuilles. Cela peut
refléter un effet négatif d’un trop grand espaceneatre les niches des especes.

IvV.1.1.2.d. Interactions entre especes et perfogaamies communautés

Les résultats de mes études en microcosmes mouuenkes relations interspécifiques.
compétition ou complémentarité, ont un impact ssrpgerformances des assemblages sur les
processus écologiques étudiés. L'importance ddantegactions interspécifiques dans le sol,
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au sein d'un groupe trophique, n'a été démontrédhe@ure actuelle qu'au sein des
communautés fongiques (Hooper, 1998; Tuinov et $ck@05; Wardle, 2006).

Mes résultats peuvent étre simultanément expligaésieux approchespecies interactions-
dependanwersusresource-dependamffects(Wardle, 2006). En effet, la simplification de la
ressource dans les microcosmes mis en place (uhtgeer de feuilles d'un état de
décomposition donné ou un sol d’'une teneur en M@hde mais sans horizonation verticale)
peut avoir eu un effet non négligeable sur lesratttons entre especes. Cela permet de
mettre en évidence les relations entre espéceslel@as de faible ressources. D’autre part, la
compétition qui semble apparaitre entre les 4 espde macro-détritivores forestiers peut ne
pas exister en conditions réelles. Au champ, cpéoes mettent probablement en place des
stratégies pour éviter cette compétition par dealdition de niche (Friggens et Brown, 2005;
Willis et al, 2005). Cette derniere peut entrer en jeu suliglus axes de la niche, de fagon
simultanée ou indépendante. En conclusion, de duttavaux réalisés au champ sont
maintenant nécessaires pour tester I'effet deouesss disponibles sur I'impact des espéces
sur la dynamique de la MO.

IV.2. Perspectives
Traits fonctionnels des espéc#sapparait de travaux récents que les structpreguites par

les organismes du sol refletent leurs attributctionnels et peuvent étre considérés comme
des “traits fonctionnels durs” (Decaéms al, 2001; Diaz et Cabido, 2001; Hedee al,
2005). Des études supplémentaires sont nécessdiinede déterminer les modifications de
ces traits en fonction des conditions environnealest

Quelle diversité ?Les résultats de ce travail montrent que la pasecompte les traits

ecomorphologiques, plus que la diversité spécifidg® macro-détritivores, permet de prédire
limportance fonctionnelle de la structure des camautés vis a vis de la dynamique de la
MO. Si l'utilisation de certains traits morphologes comme traits fonctionnels est courante
en écologie des communautés végeétales, cet aspeendore étre développé en écologie du
sol.

Interactions trophigues et interactions indirec&s la base de l'article de Joretsal. (1994),

de nombreux travaux ont été réalisés sur les ictierss non-trophiques (“engineering
interactions”) entre organismes (Decaéns et R@&4I]; Bossuyket al, 2004; Moraet al,
2005). Des hypotheses de travail intégrant lesrant®ns trophiques et non-trophiques
doivent étre testées pour déterminer I'impact exlastingénieurs écologiques du sol et de la
litiere.

bY

Changement d’échelled.es conclusions obtenues a partir des donnéeairtedifférent
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considérablement de celles proposées a partingesimentations en laboratoire. Au terrain,
'étude de la relation entre les communautés diirdmés du sol et la dynamique de la MO
doit certainement se faire a I'échelle des domaifoestionnels, i.e. les parties du sol
transformées par les organismes régulateurs (ibréggen biostructures (turricules et autres
déjections, galeries, etc) (Lavelle, 2002). De méfae futures études en laboratoire sur
I'effet de la diversité doivent tenir compte dedtbrogénéité de la ressource afin de modéliser
au mieux l'effet des assemblages observés aurierrai

Economie du stockage de Ce volet n'a pas du tout été appréhendé danstravail. Une

étude sur I'impact économique, a I'échelle pédaemdégje, de I'implantation de prairie est

nécessaire afin de quantifier I'impact économiqeecé changement de pratique pour les
exploitants. Il serait alors possible de détermimetype d’incitations et le colt nécessaire
pour sa mise en oeuvre.

Modeéles de dynamique de @.serait maintenant interessant d’acquérir desitdonnées

concernant la dynamique de la MO (stocks dansdétaion, retombées de litiére, restitution
par les bouses de bovins, etc) afin de pouvoir ggepdes modeles de flux de C entre les
différentes composantes des écosystémes en teamaptede I'effet des invertébrés du sol.
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Annexe 2

Historique cultural depuis 1980 (année de septerlseptembre) des parcelles sélectionnées sutditagon du lycée

agricole d'Yvetot.

Notation PR PR PT PT PP RC
Parcelle | I I IV H1 Reference
Culture
2004 blé mais prairie prairie prairie lin
2003 mais prairie blé prairie prairie blé
2002 Prairie prairie mais prairie prairie betterave
2001 prairie prairie prairie prairie prairie blé
2000 prairie prairie prairie blé prairie blé
1999 pois prairie prairie mais prairie blé
1998 blé prairie prairie prairie prairie mais
1997 mais prairie prairie prairie prairie blé
1996 blé prairie prairie prairie prairie betterave
1995 mais prairie prairie prairie prairie lin
1994 lin blé prairie prairie prairie blé
1993 mais mais blé prairie prairie blé
1992 blé blé mais blé prairie
1991 h{l;;élﬁ(e,;)l pois prairie mais prairie
1990 blé mais prairie prairie prairie
1989 betterave lin prairie prairie prairie
1988 blé blé prairie prairie prairie
1987 lin mais prairie prairie prairie
1986 blé prairie blé blé prairie
1985 mais prairie mais mais prairie
1984 prairie prairie prairie prairie prairie
1983 prairie blé prairie prairie prairie
1982 prairie mais prairie prairie prairie
1981 prairie prairie prairie
1980 prairie prairie prairie
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Résumé

L'objectif de ce travail est d'étudier les relatsoorentre la diversité des macro-invertébrés
détritivores et la dynamique de la matiére orgami(fdO) dans les sols limoneux des plateaux de
Haute-Normandie. Ce travail vise a répondre a dsypothéses : (H1) la biodiversité et les MO du

sol sont influencées par les modifications enviemantales induites par les gestions agricole et
forestiere et (H2) les assemblages de macro-déirés influencent la dynamique de la MO du sol.

Les systemes étudiés incluent une culture intensivdes prairies d’age croissant (0,5 a 33 ans),
ainsi que des parcelles gérées en futaie regu@tgetre (30 a 200 ans). La relation a été étuiée

I'échelle de la parcelle ainsi que dans des migoas réalisés au laboratoire.

Dans les sols forestiersla diversité spécifigue des macro-détritivoremidue avec I'age du
peuplement. Les stocks de C dans le sol ne vas@nau cours de la rotation forestiere, alors gju'il
augmentent dans I'episolum humifére jusqu’a 120-446 avant de se stabiliser. Si ces résultats
empiriques ne permettent d’établir un lien entreediité des macro-détritivores et stocks de C, une
relation apparait toutefois avec certaines frastioes horizons holorganiques. L'impact des macro-
détritivores sur la biodégradation des feuillehé@t@e a donc été testé en conditions expérimentales
Les résultats expérimentaux permettent de clagsemlacro-détritivores en groupes distincts a
partir de leurs effets spécifiques sur la biodégtiad des feuilles. En faisant varier le nombre
d’especes dans les assemblages expérimentauxmattons en évidence que la biodégradation est
davantage liée a la diversité fonctionnelle (mesucépar la dissimilitude morphologique) qu’a la
diversité spécifiqgue. Les assemblages sont plubnoeants lorsqu’ils présentent une similarité
morphologique intermédiaire. Ce niveau optimal dwilarité pourrait correspondre a un point
d’équilibre entre interactions compétitives et céénpentarité au sein des assemblages.

Dans les sols agricolesl existe une augmentation simultanée de la dit@spécifique des vers de
terre, des stocks de C et de la stabilité de lecstre du sol dans les premieres années de prairie.
Cependant, dans les prairies plus agées, le steck @t la stabilité de la structure continuent
d’augmenter alors que la diversité des lombricresse stable. Il n'y a donc pas de lien net ertre |
diversité des lombriciens et les stocks de C aidhilité structurale.

Les résultats obtenus en conditions contrélées maoinue les effets des vers de terre sur le
dégagement de C-CO2, la teneur en MO et la s&bditucturale des gros macro-agrégats
dépendent de I'espece impliquée et du taux de Mt@&linlu sol. De plus, dans un sol pauvre en
MO (sol de culture intensive), 'augmentation daligersité spécifique des lombriciens stabilise la
minéralisation du C et augmente la stabilité stmade et la teneur en MO des agrégats. Ce résultat
peut étre expliqué par 'augmentation de la pradacphysique de la MO dans des agrégats stables
avec la diversité spécifique des vers.

D’'une facon générale, les résultats obtenus au phamontrent que la richesse spécifique des
macro-détritivores est plus influencée par le tghmccupation du sol que par la dynamique des
systemes, réfutant ainsi en partie I'hypothése Bfautre part, les stocks de C dans les sols ne
varient pas avec I'age du peuplement de hétre aoligss augmentent avec I'age des prairies,

réfutant ainsi en partie I'hypothése H1. D’autrertpdes résultats des expérimentations en
microcosmes permettent de classer les especeqetiofode leurs effets sur la dynamique de la
MO. En outre, la dynamique de la MO est modifiéesdoe la diversité des macro-détritivores

change, confirmant donc I'hypothése H2. Les rediesdutures devront maintenant se pencher sur
les relations complexes qui relient : les traitactionnels des macro-détritivores, les interactions
entre ces especes et les processus écologiquedansteme sol.

Mots Clefs: biodiversité, fonctionnement des écosystéemesstres, pédofaune, dynamique de la
matiere organique du sol, foréts, agro-écosyster@psolum humifére, stockage du carbone,
agrégats, écologie des communautés.



