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Résumé

L’objectif principal de ce travail fut d’analyser la variabilité spatiale de plusieurs composantes du bilan de C du
sol en forét tropicale humide. L'étude menée en Guyane francaise a été essentiellement réalisée dans la forét
naturelle du site-atelier Guyaflux et dans une plantation d’essences locales a proximité.

Deux approches ont permis de répondre a cet objectif. La premiére visait a évaluer les effets des facteurs
environnementaux (i.e. type de sol, humidité du sol ou structure forestiére) sur la variabilité spatiale et
interspécifique de plusieurs composantes. Parmi ces composantes les estimations de biomasse racinaire,
production des racines fines (@ < 2 mm) et respiration du sol (Rsol) ont mis en évidence une forte variabilité
spatiale intra-parcelle. Au sein d’'une méme parcelle, une relation empirique significative a été observée entre
les données de surface terriere du peuplement et les mesures de Rsol. Conjointement, une étude comparative
de la phénologie de croissance et de la décomposition des racines fines a permis d’évaluer les variations entre
cing et huit especes ligneuses, respectivement.

La deuxiéeme approche consistait a hiérarchiser les facteurs responsables de la variabilité spatiale de Rsol : une
composante intégrative des processus impliqués dans le fonctionnement du sol. Rsol se décompose en une
composante hétérotrophe (Rh) et autotrophe (Ra). Dans ce cadre deux modeles semi-mécanistes ont été
paramétrés et testés grace aux mesures de Rsol réalisées en continu sur le méme site. Le modeéle de bilan de C
du sol CENTURY a simulé Rh, la respiration des micro-organismes décomposeurs de la matiére organique. Le
module McCree a simulé Ra, la respiration des racines vivantes et a été associé a CENTURY pour simuler Rsol
totale. Une analyse de sensibilité réalisée sur ces prédictions de flux a montré que la qualité chimique (e.g.
teneur en lignine) des litieres ainsi que I'humidité du sol affectent la variabilité spatiale des flux de CO,
provenant du sol. L'utilisation de modéles mécanistes est ressortie trés prometteuse dans ce travail de these,
elle compléte efficacement les analyses des expérimentations in situ en ajoutant une dimension particuliere a

chaque facteur d’influence des processus biologiques extrémement complexes en forét tropicale.

Mots clés : bilan de C, dynamique des racines fines, respiration du sol, modéle semi-mécaniste, variabilité

interspécifique, variabilité spatiale, forét tropicale humide.




Abstract

The aim of this study was to define the spatial variability of the C balance components of the soil in a tropical
rain forest. This work was conducted in French Guiana in the Guyaflux experimental forest and in a close
plantation of monospecific plots.

Two approaches were used in this investigation. The first one aimed to analyze the effects of the environmental
factors (i.e. soil texture, soil moisture or forest structure) on the spatial and interspecific variability in several
components in situ. Among these components, the root biomass, the fine roots (@ < 2 mm) production and the
soil respiration (Rsol) measurements underlined a large spatial variability within plot. At this scale, there was a
significant empirical relationship between the tree basal area and soil respiration. Interspecific variations in fine
root elongation and decomposition rate have been jointly estimated for five and eight tropical tree species,
respectively.

The second approach classified the factors according to the magnitude of their effects on spatial variability of
Rsol. Rsol is derived from both heterotrophic respiration by microorganisms (Rh) that decompose ground
surface organic matter and autotrophic respiration by roots (Ra). Datasets from two years experiments of Rsol
were used to evaluate the performance of semi-mechanistic model on the Guyaflux site. A soil organic matter
model, CENTURY, simulating Rh component was coupled with the McCree model, which simulates the Ra of
Rsol. The results of a parametric sensitivity analysis on the different predictions proved that the litter quality
(e.g. lignin content) and the soil moisture were the two main factors responsible for the spatial variation of the
CO, flux on the soil. In this study, we showed that the use of simulation models linked to experimental field
results is a promising approach to understand the impact of the biotic and abiotic factors on the processes

deeply complex in tropical forest.

Keywords: C balance, fine root dynamic, soil respiration, semi-mechanistic model, interspecific variability,

spatial variability, tropical rain forest.
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1.1. Introduction

Chapitre I : Problématique

1.1. Introduction

Depuis des centaines de millions d’années, la dynamique des écosystemes terrestres est fonction des
interactions de plusieurs cycles biogéochimiques, en particulier les cycles des éléments nutritifs, le
cycle de 'eau et le cycle du carbone (C). La circulation du C entre les écosystémes et I'atmosphére est
maintenue grace aux processus que sont la photosynthése et la respiration des plantes ainsi que la
décomposition et la combustion de la matiere organique. Malgré de grandes incertitudes liées aux
difficultés de mesure de la répartition globale du C, la quantité de C contenue dans la biosphére
terrestre serait presque trois fois plus importante que celle estimée dans I'atmosphere (FAO 1999).
Parmi les divers milieux qui caractérisent cette biosphére, les écosystemes forestiers dont la surface
de recouvrement est de plus de 3.4 x 10° hectares, soit 26.6% des terres émergées (= la surface du
continent américain), sont les plus grands réservoirs de C (FAO 1995). Le C contenu dans la végétation
et les sols forestiers s’éléve a 1146 x 10° tonnes et se répartit dans les foréts des hautes, moyennes et
faibles latitudes a la hauteur de 49%, 14% et 37% respectivement (Dixon et al. 1994). Les deux tiers du
C de cette quantité (e.g. 1146 x 10° tonnes) se trouvent dans les sols et les dépdts carbonés associés.
Par ailleurs, les foréts tropicales qui couvrent environ 42% des superficies boisées mondiales, ont une
quantité de C assez équitablement répartie entre la végétation et le sol (e.g. 130t/ ha et 120t / ha,

respectivement, en Amérique tropicale ; Dixon et al. 1994).

Les foréts tropicales arborent une diversité exceptionnelle d’espéeces végétales ou un seul hectare de
forét peut abriter plus de 280 espéces d’arbres ayant un diamétre supérieur a 10 cm (d.b.h. ; Wright
2002). Elles sont également décrites comme étant les sites les plus productifs (Laudelot & Meyer
1954 ; Nye 1961 ; Zonn & Li 1962) dans lesquels le taux de la production primaire et la somme des
nutriments recyclés excédent incontestablement ceux des foréts tempérées (Vitousek 1986). Les sols
tropicaux et les sols ferralitiques en particulier (e.g. sol fortement désaturés), ont la spécificité d’étre
profonds et extrémement pauvres en nutriments (Jordan 1985 ; Richards 1996). Ce contraste observé
entre I'exubérante végétation de ces milieux et la pauvreté chimique des sols caractéristiques de
nombreux milieux forestiers humides (Toutains 1984) constitue le plus grand paradoxe des foréts
tropicales humides. Dans un tel systéme, une grande partie du stock du C et des nutriments est, par
conséquent, contenue dans la biomasse et la mince couche d’humus du sol. Cette derniére qui

constitue l'unique zone fertile des sols, est alimentée par la conversion et le renouvellement des

14




Chapitre | : Problématique

nutriments des biomasses animale et végétale. Elles apportent une litiere abondante qui maintient
une humidité propice a la décomposition. Les nutriments et le C issus de cette décomposition sont
efficacement recyclés grace aux micro-organismes décomposeurs ainsi qu’aux activités de croissance,
mortalité et régénération des végétaux, particulierement intenses dans ces écosystemes (Vitousek
1984). Suivant ce fonctionnement, une part importante de la matiére organique du sol et de la
biomasse carbonée est concentrée dans les premiers centimetres de sol et diminue rapidement avec
la profondeur (Lugo et al. 1986, 1995 ; Odum & Pigeon 1970 ; Silver et al. 1994 ; Weaver & Murphy
1990 ; Wang et al. 2002). L'essentiel de cette biomasse carbonée est étroitement dépendant de la
masse racinaire qui constitue pourtant la composante la moins bien comprise des écosystémes
terrestres (Trumbore et al. 2006b). En moyenne dans les sols forestiers tropicaux, la quantité totale
des racines est de I'ordre de 70%, et celle des racines fines de 60% dans la couche 0-30 cm (Jackson et
al. 1996 ; 1997). Le role important des racines dans le cycle du C est en partie di aux racines fines
dont la dynamique, e.g. absorption de I'’eau et des éléments minéraux, croissance et turnover, est trés
intense. Elles seules contribuent a plus de 50% de la quantité totale du C contenu dans les dix

premiers centimetres des sols des foréts de I'Est de I’Amazonie (Silver et al. 2000 ; Telles et al. 2003).

Par ailleurs, les activités anthropiques, dont les plus importantes sont la combustion des énergies
fossiles et les changements d’utilisation des sols, sont a I'origine d’un réchauffement climatique sans
précédent sur I'échelle de temps géologique. Ce phénomene est la conséquence manifeste de
I'augmentation de la quantité de gaz a effet de serre dans I'atmosphere. Le CO, atmosphérique, le
plus important de ces gaz d’origine anthropique, a vu ses émissions annuelles augmenter d’environ
80% entre 1970 et 2004 (Rapport de Synthese GIEC 2007). Au cours des années 80, les émissions
nettes de C libérées dans I'atmosphére par la suite de changements d’occupation des terres, étaient
de l'ordre de 2 & 2.4 x 10° tonnes par an, ce qui a représenté entre 23% et 27% des émissions
anthropiques totales de la méme période (Houghton 1999 ; Fearnside 2000). Les foréts tropicales
comptent parmi les milieux les plus endommagés par le phénomeéne de déforestation dont le taux de
déboisement a été estimé a 15.5 x 10° hectares par an durant la période 1980-1995 (FAO 1999). Dans
le méme temps, ces régions connaissent a chaque décennie une augmentation de la température de
surface de 0.26 + 0.05°C et corrélativement, une diminution significative des précipitations dans
certaines régions (Malhi & Wright 2005). De telles modifications (e.g. augmentation du CO,
atmosphérique, déforestation et reconversion des milieux) ont un impact certain sur le bilan de C de
ces écosystemes (Raich 1983 ; Lal 2005 ; Jandl et al. 2007). Alors que le statut de puits ou de source
pour le C des foréts tropicales est actuellement tres controversé (Phillips et al. 1998 ; Malhi et al.
2000 ; Laurance et al. 2009), la diversité spécifique de ces forét se trouve également fortement

menacée par les changements d’utilisation des terres (Reiners et al. 1994 ; Fujisaka et al. 1998 ;
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Murdiyarso et al. 2002) et climatique (FAO 1999). Etudier la circulation du carbone entre les différents
compartiments (e.g. sol, atmosphere et biosphére) devient primordial et implique une meilleure

compréhension de la variation des composantes du bilan de C au niveau du sol.

Les quantités de C dans le sol proviennent d’une part de la matiere organique morte, d’autre part de
la masse des racines vivantes. De ces deux entités dépendent la respiration des micro-organismes
décomposeurs, qualifiée de respiration hétérotrophe (Rh), et la respiration des racines vivantes et de
la rhizosphere associée, qualifiée de respiration autotrophe (Ra). Les litieres aériennes et souterraines
conditionnées par la production, le turnover et la décomposition des feuilles et des racines alimentent
la matiére organique du sol, et constituent des apports de C. Ces derniers sont contrebalancés par des
pertes de C via la respiration totale du sol (Rsol = Rh + Ra) ou le phénomeéne de lessivage. C'est de ces
gains et pertes que résulte le bilan de C du sol. La diversité de traits des biomasses aériennes et
souterraines des especes ligneuses (e.g. phénologie, croissance, mortalité, compositions
physicochimiques des litieres) ainsi que I’hétérogénéité spatiale de la structure forestiere due a la
dynamique de I'écosysteme (e.g. chablits), modifient les teneurs en C et donc le bilan de C du sol. La
variabilité spatiale de certaines de ces différentes composantes du bilan de C a déja été observée en
forét (i.e. variabilité spatiale de Rsol, Epron et al. 2006 ; Kosugi et al. 2007 ; Metcalfe et al. 2007

Martin et al. 2009), néanmoins le déterminisme de celle-ci reste fort peu compris.

L'objectif de la présente these fut de s’intéresser a la variabilité spatiale de plusieurs stocks ou de flux

du bilan de C du sol en forét tropicale humide. Deux approches ont structuré ce travail :

. L'une portant sur I'analyse in situ des facteurs responsables de la variabilité des composantes
et s’articulant autour de deux axes : le type de sol et 'espéce. Le premier axe a concerné I'étude de
facteurs déterminant la variabilité spatiale de la biomasse racinaire, la production des racines fines et
la respiration du sol. Quant au deuxiéme, il a porté sur I'estimation de la variabilité interspécifique de

la production, croissance en longueur et décomposition des racines fines dans le sol.

. L'autre consistant en |'utilisation de modeles semi-mécanistes testés sur le site. Ces outils ont
permis, a partir d’'une étude de sensibilité, de hiérarchiser les facteurs influencant une des
composantes du bilan de C du sol : Rsol. Cette composante intégrative des processus impliqués dans
le fonctionnement du sol est la somme de Rh et Ra. Le modéle générique CENTURY a simulé Rh tandis

que le modele couplé (CENTURY + McCree) a simulé Rsol.

Les quatre premiers chapitres qui structurent le présent mémoire reprennent ces deux approches. Le
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chapitre | est consacré a la présentation du dispositif expérimental d’étude en forét naturelle et en
plantation. Le chapitre Il présente trois études réalisées in situ, dont les principaux objectifs ont
consisté a évaluer les effets du type de sol sur la variabilité spatiale de la biomasse racinaire et de la
production des racines fines, ainsi que I'influence de la structure forestiére sur Rsol. Le chapitre Ill qui
présente également trois études réalisées in situ, porte sur les variations interspécifiques de la
décomposition, de la phénologie de croissance en longueur et de la colonisation dans les litiéres
foliaires des racines fines. Quant au chapitre IV, il traite de la hiérarchisation des facteurs biotiques et
abiotiques responsables de la variabilité spatiale de Rsol. Ce chapitre permet de mieux comprendre, a
partir de modeles semi-mécanistes, les processus qui sont a |'origine des flux de CO, au niveau du sol
et le réle des facteurs d’influence. Enfin, le chapitre V reprend les principaux résultats des quatre

chapitres précédents et ouvre la discussion sur des perspectives d’études.
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1.2. Contexte d’étude

Présentation du site expérimental

L'intégralité des données obtenues au cours du travail de thése ainsi que toutes les données
complémentaires utilisées proviennent du dispositif de recherche sylvicole de Paracou et de la
plantation associée. Le site expérimental de Paracou a été installé par le CTFT', actuellement connu
sous la dénomination CIRAD’-Forét, il y a un peu plus de vingt ans, a environ 50 kilométres de Kourou
(5°18’ N, 52°53’ O) et a proximité de la commune de Sinnamary, en Guyane francaise. Située a environ
8 kilometres de ce premier site, une plantation comparative d’essences forestiéres a également été
créée par le CIRAD-Forét entre mai 1983 et avril 1987. Ce n’est qu’en 2002 que le site Guyaflux a été
implanté sur le dispositif de Paracou, dans une partie préservée de tout traitement sylvicole.

Ce chapitre regroupe la présentation détaillée du site d’étude avec un bilan des connaissances

actuelles des variables du sol et de la structure forestiere a I'échelle de notre dispositif.

1.2.1. Historique du site

L'objectif premier de I'implantation du dispositif de Paracou en 1982, situé dans la concession du
CNES’ rétrocédée au CIRAD-Forét, est de tester 'impact de différents traitements sylvicoles sur la
dynamique des principales espéces ligneuses commercialisables. Des études pédologiques
préliminaires ainsi que l'inventaire des essences commerciales sur 450 ha de forét permettent en
1984 de définir I'emplacement de 15 parcelles. Conjointement a cela, et toujours avec la finalité de
mieux comprendre les réactions des especes commercialement intéressantes a I'exploitation
forestiere et de pouvoir utiliser les techniques de sylviculture a plus grande échelle (Schmitt &

Bariteau 1989), une plantation composée de 23 essences est installée a proximité entre mai 1983 et

! Centre Technique Forestier Tropical.
? Centre de Coopération Internationale en Recherche Agronomique pour le Développement.
? CNES : Centre National des Etudes Spatiales, créé en 1964.
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avril 1987. Ce dispositif expérimental est créé dans le but d’observer I'aptitude a se développer en
plantation (terrain nu, pleine lumiere, écartement fixe de 3 m entre chaque arbre, fertilisation de
départ, entretiens mécanisés) d’essences vivant naturellement en forét guyanaise (Figure 1.1). Cela
afin de distinguer les essences qui ont le meilleur potentiel tant en production (ligheuse ou
fourragére) qu’en qualité (action améliorante de la qualité sol, forme...) (Hueber & Mauranges 1984).
La plantation est organisée en placettes monospécifiques de 20 x 20 m comportant au départ 49
arbres. Parmi les 23 especes présentes sur la plantation, 7 ne sont pas retenues en raison du mauvais

état sanitaire des arbres.

Jof | { ¥ PRI 2= B ™ g
\ \ f AT AN

15 Diplotropis purpurea

Caryocar glabrum 16 .313 Platonia insignis

.38 | ! \
12 | 1 km . N Hymenaea courbaril 14

- >

Vochysia tomentosa 12
11 Symphonia spl
Goupia glabra 10
Simaroubaamara 8 9 Peltogyne venosa

Virola surinamensis 6 7 Eperua falcata

Carapa procera 4 5 Protium sagotianum

Cayenne
3 Sterculia pruriens

Dicorynia guianensis 2 1 Qualea rosea

Figure 1.1 : Localisation de la plantation du CIRAD a proximité du dispositif expérimental de Paracou, Guyane frangaise. Un

grossissement est fait (pointillés sur la carte) de fagon a distinguer ’'emplacement des 16 placettes monospécifiques.
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Le site-atelier Guyaflux est installé en 2002 au sein du site expérimental de Paracou sur une zone de
50 hectares composés de petites collines d’une altitude moyenne de 30 m, pouvant atteindre 40 m au
maximum. Ce site-atelier se concentre autour d’une tour a flux de 57 m de haut permettant de
mesurer les échanges gazeux, essentiellement CO, et H,0, entre [|'écosysteme forestier et
I'atmosphere. L'appareillage requis pour des mesures au-dessus du couvert végétal est constitué
d’analyseurs rapides de CO, et H,0 (méthode « d’eddy covariance »*, LICOR 7500), d’'un anémomeétre
sonique (Gill R3-50) et d’une station météorologique. Les mesures sont transmises au sol a des

centrales d’acquisition de données.

En 2003, I'agencement de 10 parcelles (Figure 1.2) est concu de facon a couvrir un maximum de
conditions environnementales (sommet de colline, zone de pente et de bas de colline) dans les limites
de la zone d’empreinte de la tour. Ainsi la succession progressive des parcelles de 70 x 70 m, le long
du gradient topographique s’accompagne non seulement d’une variation d’altitude mais également
d’une modification de conditions édaphiques. Cela se traduit par une succession de milieux: a sol
ferralitique de haut de colline, et a sol formé sur des sables blancs caractéristique d’un deuxiéme
sommet de colline séparé par une zone d’hydromorphie permanente spécifique des sols de bas-fond.
Grace a ces différentes infrastructures, nous pouvons bénéficier de données climatiques, enregistrées
au niveau de la tour et d’une station météorologique voisine de la plantation. Des données de suivi de
croissance des especes ligneuses déterminées et recensées, sont également disponibles pour les

peuplements des 10 parcelles.

* Aussi appelée méthode des flux turbulents, elle repose sur I’hypothése que les densités de flux
verticaux de CO, et d’H,0 entre la biosphere et I'atmosphére sont proportionnelles a la covariance
moyenne entre la vitesse de la composante verticale du vent et la concentration de chacun des gaz.
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Figure 1.2 : Localisation des parcelles Guyaflux sur le site expérimental de Paracou.

1.2.2. Le climat guyanais
La situation géographique de la Guyane en bordure océanique et a proximité de |'équateur, lui confere
un climat stable type équatorial humide. Si ce milieu présente de faibles variations spatiales et
temporelles des vents et de la température, a l'inverse les précipitations fluctuent fortement
annuellement et géographiquement. Les températures annuelles enregistrées sur le département
oscillent donc autour d’une moyenne de 26°C avec des différences de 2°C d’un mois a I'autre. De
méme I'humidité relative reste continuellement élevée (80% a 90%). Malgré la constance de ces deux
derniers facteurs, la Guyane est marquée par des saisons contrastées. Ces variations saisonniéres
s’expliguent par les précipitations, elles-mémes rythmées par les mouvements saisonniers de la Zone
de Convergence Intertropicale (ZIC). Dans cette zone précisément les vents de I'anticyclone des
Acores se heurtent aux vents de I'anticyclone de Saint-Héléne. La rencontre des masses d’air crée une
ceinture dépressionnaire responsable des orages et de violentes précipitations qui touchent
régulierement le département. Par ailleurs, I'obliquité de la terre crée des oscillations Nord/Sud qui
déplacent cette ceinture au-dessus du département et organise I'année climatique autour de quatre
saisons :

e |a petite saison des pluies : entre mi-novembre et fin janvier, la ZIC passe au-dessus de

la Guyane en descendant du Nord vers le Sud,
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e |a petite saison seche, bien connue sous le nom de « petit été de mars », marque une
période d’accalmie entre début février et mi-mars. L'origine de ce changement est
expliquée par une immobilisation temporaire de la ZIC dans sa position la plus
méridionale, au voisinage de |I'’équateur géographique,

e la grande saison des pluies correspond a un nouveau passage de la ZIC au-dessus de la
Guyane. Ce déplacement irrégulier du Sud vers le Nord se fait entre fin mars et début
juillet,

e enfin, la saison séche couvre les derniers mois de I'année de mi-juillet a mi-novembre

eme

lorsque la ZIC est au-dela du 10°™ parallele géographique Nord, dans sa position la plus

septentrionale.

La bande cétiere regoit en moyenne 3000 mm d’eau par an mais présente localement une forte
irrégularité caractérisée par un gradient d’intensité du Nord-Ouest, plus sec, au Sud-Est, plus arrosé.
Ainsi, le secteur marqué par la présence des petites montagnes de Régina, Kaw, Cacao peut
enregistrer jusqu’a 4000 mm de pluie, soit 2000 mm de plus par an que le secteur de Saint-Laurent du
Maroni qui recoit en moyenne 2000 mm d’eau. Les variations Nord-Ouest / Sud-Est sont d’autant plus
réduites que l'on se dirige vers l'intérieur des terres. La pluviométrie relevée sur le dispositif
expérimental de Paracou entre 1977 et 2001 donne une valeur moyenne de 3041 mm d’eau par an
(Gourlet-Fleury et al. 2004).

Bien qu’elles définissent clairement une année climatique, ces quatre saisons ne sont pas
rigoureusement identiques d’'une année a 'autre. Qu’il s’agisse de leurs dates de début et de fin, de
leur intensité ou méme de leur durée, les saisons révelent de fortes variations interannuelles pouvant
étre reliées aux phénomeénes océaniques du Pacifique Sud : El Niflo et son antagoniste La Nifa. En
dehors du phénomeéne d’El Niflo, I'année 2005 a été par exemple particulierement seche avec moins
de 50 mm d’eau par mois pendant quatre mois. A l'inverse I'année 2004 a présenté une saison séche
relativement modérée avec une quantité d’eau comprise entre 50 et 100 mm tous les mois (Figure 1.3,

Bonal et al. 2008).
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Figure 1.3 : Comparaison des précipitations moyennes pour les grandes saisons séches des années 2004 et 2005.

1.2.3. Contexte édaphique

1.2.3.1. Situations géographiques et géomorphologiques générales

Le plateau des Guyanes trouve sa place entre le fleuve vénézuélien Orénoque et le grand fleuve
brésilien Amazone. Ce plateau ou « bouclier » caractérisant le type d’affleurement géologique
inhérent a cette région, regroupe une partie du Vénézuela, le Guyana, le Surinam, la Guyane francaise
et une partie du Brésil. Ce vaste ensemble est caractérisé par la présence d’'un socle granitique
métamorphisé et hautement érodé datant du Précambrien. Deux grands secteurs géomorphologiques
se distinguent en Guyane, les « Terres Hautes » au sud qui sont issues d’une formation ancienne et
couvre 94% de la surface du département, en opposition avec les « Terres Basses » au Nord qui se
dessinent sous la forme de plaines cétiéres sédimentaires plus récentes (datant du quaternaire, Boyé
1976).

Dans le contexte lithologique, le dispositif expérimental de Paracou, localisé dans les « Terres
Hautes », est installé sur un terrain sédimentaire des schistes des séries Bonidoro et Orapu
appartenant a un plus large groupe de substrats formés au cours de la période Caraibe (= 2100 Ma,

Choubert 1974). Ce substrat sédimentaire alluvionnaire est principalement un mélange de schistes et
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de sables comportant localement des veines de pegmatite, d’aplite et de quartz. Seuls les premiers
stades d’altération de la roche mére, appelés également saprolites’, permettent de différencier ces
roches ; ceux des schistes sont le plus souvent de couleur rouge-violacée, de texture limono-sableuse,
sans élément grossier alors que ceux des pegmatites sont plutét blancs, de texture sablo-limoneuse et
riches en quartz grossier ou en feuillet de muscovite (mica blanc). L’aspect topographique du site est
un modelé caractéristique d’une mosaique de petites collines dont la hauteur ne dépasse pas 40 m et
dont le dénivelé moyen est de 30 m. L'ensemble de ce modelé s’organise autour d’un réseau
hydrographique trés dense globalement orienté Sud-Ouest / Nord-Est (Gourlet-Fleury et al. 2004),

s . . 6 . . .
composé d’innombrables criques’ qui vont se jeter dans le Sinnamary.

1.2.3.2. Principales caractéristiques des sols

L'ensemble des modelés tropicaux et des sols forestiers guyanais en particulier, ont été
invariablement contraints a des alternances de cycles arides et pluvieux modifiant la végétation et le
degré d’érosion des roches. Il y a 1.3 Ma, par exemple, une période seche significative a été favorable
a I'installation d’une végétation ouverte et basse de type savane facilitant I'altération mécanique des
sols, provoquée par des épisodes de pluies. Puis, a cette période succede une ere plus humide qui
permet aux espéces ligneuses de dominer pour former la forét dense actuelle, et favoriser la
formation d’un épais manteau d’altérites’ sableuses et argileuses au sol. De telles variations
climatiques ont pour effet d’altérer fortement la roche mére granitique en hydrolysant les minéraux
primaires de quartz, muscovite, feldspath et biotite. Cette premiére étape de transformation, a
I'origine de la formation des différents sols ferralitiques rencontrés sur le site (Gourlet-Fleury et al.
2004), aboutit a la désagrégation des éléments en trois catégories : les minéraux hérités peu modifiés,

les minéraux solubles rapidement exportés par lessivage et les minéraux secondaires qui sont le

> Premier stade d’altération de la roche mére a volume constant, connu aussi sous le terme de
roche pourrie.

® Issu du nom anglais “creek” pour définir un ruisseau.

’ Roche détritique meuble produite par I'altération physico-chimique de roches continentales.
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résultat de recombinaison des principaux éléments. Cette derniere catégorie donne les propriétés
physiques associées a la porosité du sol par la présence d’une structure micro-agrégée des composés
majeurs (kaolinite, gibbsite, hématite, goethite et quartz). La nature chimique de ces sols reste pauvre
(Boulet et al. 1979) conforme a une faible Capacité d’Echange Cationique (CEC). Cet indice définit la
quantité maximale de cations (Ca®* + Mg* + K" + Na* + A*" + H" +...) que peut retenir un sol sur son
complexe absorbant a un pH donné. Dans le cas des sols guyanais, la CEC est de 'ordre de 2 3 4 meq /
100 g° de sol (Freycon et al. 2003) et le pH est faible (4.0 4 5.5). L’aluminium est le cation échangeable
qui se trouve en plus grande proportion (60% a 80%) tandis que le phosphore assimilable, sous forme
HPO,> et H,PO, directement disponible pour les plantes, se trouve en trés faible quantité. Deux
phénomenes expliquent le caractere limitant de la disponibilité en phosphore des sols tropicaux : le
premier est d’ordre mécanique lié a la présence d’un drainage important et ancien, tandis que le
second est d’ordre chimique défini par les propriétés absorbantes des oxydes de fer et d’aluminium.

La différenciation des sols au niveau du dispositif ne se fait donc pas tant par leur qualité chimique
(fertilité du sol estimée a partir des concentrations en nutriments dans I’horizon organo-humique)
relativement homogene et faible partout, que par leur structure physique (granulométrie, porosité et
texture estimées a partir des pourcentages en argile, sable, limon et éléments grossiers). Au-dela de la
fertilité chimique, la nature de la matrice solide (ainsi que I'eau et I'air qu’elle contient) du sol
influence fortement la végétation, la dynamique et le fonctionnement des systémes racinaires. Dans
les milieux tropicaux, le parametre le plus restrictif est I'épaisseur de I'horizon supérieur (composé
d’éléments micro-agrégés et caractérisé par un drainage interne rapide contrastant avec |’horizon
d’altération sous-jacent, peu perméable (Morneau 2007). Ce dernier horizon est caractérisé par la
présence d’une structure massive ou polyédrique d’altération responsable de I'apparition, a de
relativement faibles profondeurs (= 80 cm), de nappe perchée. Cet horizon freine ou bloque le

drainage vertical des eaux lors de fortes précipitations qui nont plus que pour seul moyen de

& Unité exprimée en meq (milliéquivalent) par 100 g de sol, meq est le rapport entre la masse
atomique et la valence, 1 meq/100 g = 1 cmol. (centimole de charge)/kg.
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dispersion le drainage latéral et / ou le ruissellement dans ou sur les horizons de surface (Humbel
1978 ; Guehl 1984 ; Grimaldi & Boulet 1989 ; Grimaldi & Pedro 1996). Lorsqu’a cette situation s’ajoute
une mauvaise orientation topographique (bas de pente ou milieu de plateau), I'eau stagnante qui
chasse I'air de I'espace poral crée alors un milieu anoxique, asphyxiant pour le systéme racinaire des
végétaux, mais favorable a la solubilisation des éléments ferriques rapidement drainés. Ce
phénomeéne est facile a constater a travers une décoloration importante des sols.

Il en résulte que les propriétés physiques des sols ferralitiques du modelé de petites collines
rencontrés sur le dispositif de Paracou different peu sur le plan horizontal (Gourlet-Fleury et al. 2004),
mais plus sur le plan vertical (le long d’un profil). Pour pouvoir mieux comparer des études
écologiques menées sur plusieurs sites, il parait indispensable de définir des critéres physiques
propres aux sols, faciles a identifier. Dans de nombreux cas les variations latérales de sols a
pédogéneses trés contrastées sont rapides et importantes et peuvent étre rattachées a des modes
précis de circulation de I'eau. Ainsi une typologie des différents régimes hydriques rencontrés est mise

au point et reliée, autant que possible, au relief d’un site dont ils sont étroitement dépendants.

Le drainage

Les propriétés physiques des sols ont une influence trés importante sur la dynamique de I'eau a
travers le sol. Les études menées par Guillaume en 1992 puis reprise par Sabatier et al. en 1997 avec

une approche écologique, permettent de caractériser six types de drainage distincts :

- DVD, Deep Vertical Drainage est un drainage vertical libre rencontré dans des sols épais a

structure micro-agrégée sur 1.20 m minimum de profondeur ;

- Alt, 'apparition d’une Allotérite’ (ensemble & taches claires, jaunes ou blanches, sur fond

rouge, Ferry et al. 2003) rouge limoneuse, humectée en période pluvieuse, a moins de 1.20 m de

? Stade d’altération de la roche mére a volume non constant (# saprolite).
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profondeur : le drainage est toujours vertical et profond, mais ralenti au niveau de l'allotérite.

L’enracinement est relativement profond et le stress hydrique en période de saison séche habituel ;

- SLD, Superficial Lateral Drainage, le drainage latéral superficiel est accompagné de
I'apparition a moins de 1.20 m d’une allotérite limoneuse rouge, « séche au toucher ». La circulation
de 'eau est latérale, au-dessus de I'allotérite. L'enracinement est superficiel et I'engorgement peu

fréquent ;

- UhS, Uphill System, ou systeme hydromorphe amont : présence a moins de 1.20 m d’une
allotérite rouge pale. Cette couleur est due a la présence prolongée de nappes perchées en saison
des pluies. Il s’agit de sols proches des SLD mais pour lesquels I'écoulement latéral est tres lent du
fait de leur situation sur pente faible. Les conditions asphyxiantes souvent présentes, sont la cause
d’un développement du mat racinaire en surface. Ces nappes peuvent cependant étre une source

d’eau intéressante en période de saison séche ;

- DhS, Downhill System, ou systeme hydromorphe aval : apparition d’un horizon tacheté a
moins de 1.2 m de profondeur. Ces sols de bas de pente a proximité d’un cours d’eau sont soumis

aux battements d’une nappe permanente ;

- SH, Sols Hydromorphes: ces sols sont caractérisés par la présence d’un horizon gris

hydromorphe déferruginisé, typiques des zones de bas-fond .

En 2004, Soucémarianadin réalise les premiéres cartes de drainage du sol de plusieurs parcelles du

dispositif de Paracou dont trois du site atelier Guyaflux.

1% Zones ou I'engorgement hydrique est permanent.
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La topographie
Ce deuxiéme facteur qu’est la topographie souvent plus facile a estimer sur le terrain, est aussi un bon

indicateur du type de drainage d’'un sol (Daws et al. 2002). |l est caractérisé selon la terminologie

suivante :

- Le plateau qui correspond aux altitudes relatives les plus fortes présentant des pentes faibles

a nulles ;

- Le haut de versant qui correspond a une zone de pente avec des altitudes élevées (en

général > 20 m);

- Lapente;

- Le bas de versant qui correspond a une zone de pente faible ou nulle pour une faible altitude

(en général < 10 m).

Les paragraphes suivants détaillent plus spécifiqguement les deux sites que sont le dispositif Guyaflux
et la plantation du CIRAD, selon les précédentes typologies afin de pouvoir mieux comparer les

résultats de chacune des études écologiques présentées au cours de ce travail.

1.2.3.3. Caractéristiques propres aux deux sites expérimentaux

Parcelles du site atelier Guyaflux

Dans ce contexte d’étude, Freycon et al., ont mené en 2003 une analyse pédologique des sols du
dispositif de Paracou comprenant le site atelier Guyaflux, dans le but d’établir la cartographie précise
des différents types de drainage rencontrés. Cette typologie est réalisée a partir de description de
profil de sol grace a I'ouverture de trois fosses, d’une profondeur de 1.50 m, renforcées par des

analyses moins détaillées a I'aide de prospections a la tariére.
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Figure 1.4 : Localisation des fosses sur le secteur de Guyaflux (Paracou). Chaque fosse pédologique est schématisée par une

étoile.

- La répartition spatiale des dix parcelles montre un continuum horizontal de différents types
lithoreliques pour lesquels la situation topographique n’est manifestement pas le seul facteur
explicatif. En effet, les trois fosses sont disposées le long du layon principal (Figure 1.4), du sommet
de colline a proximité de la parcelle 1 (P1) aux hauts de versant voisins des parcelles 4-8 (P4-8) et 5
(P5), sans aborder les zones de plus faible altitude. Malgré cela, les analyses de texture révelent de
nettes différences dans la répartition des fractions granulométriques avec une forte proportion
d’argile dans la fosse au voisinage de P1, en opposition avec une forte proportion de sable grossier
dans les deux autres fosses (au moins jusqu'a 60 cm de profondeur) a proximité de P4-8 et P5. La
raison de ces variations provient d’une différence de nature de substrat géologique. Le modelé de
colline situé a proximité de la tour serait sur un substrat de schiste Bonidoro (P1) de formation
antérieure au substrat de paragranite et gneiss caraibes caractérisant les parcelles 4-8 et 5. Cette
différence matricielle crée inévitablement une variation des processus de pédogénése de ces sols
ferrallitiques qui va influencer, au-dela de la structuration méme du modelé, le régime hydrique du
sol. Riches en fragments polyédriques serrés et en micro-agrégats arrondis sur les couches
inférieures, les premiers horizons des sols a tendance argilo-sableux de P1 (types modaux) vont
privilégier une circulation de I’eau plus libre que ne le font les sols a tendance sablo-argileux de P4-8

et P5, plus altérés (types rajeunis). Le régime hydrique, par fosse, est le suivant :

- La parcelle 1, située en sommet de colline, se détache des autres sites par la nature de son
substrat (« Schistes Bonidoro ») et est caractérisée par un drainage vertical ralenti de type « Alt ». Le
sol de la parcelle 10 a des caractéristiques semblables a celles du sol de la parcelle 1. Toutefois, la
méthode de sondage ponctuel des sols utilisée ne permet pas de dire avec certitude a quel type de

drainage se rattache le sol de cette parcelle (P10),

29



1.2. Contexte d’étude

- Les parcelles 4-8, situées en haut de versant, sont sur un substrat sableux et présentent un

drainage latéral superficiel de type « SLD »,

- Lla parcelle 5, un peu plus éloignée, est sur un sol plus sableux, en début de podzolisation'".

Ce dernier est caractérisé par un systeme hydromorphe amont de type « UhS ».

En période défavorable (saison des pluies), il y a un phénomene de saturation en eau et la formation

d’une nappe perchée aux environs de 100 cm de profondeur, sur I’'ensemble des fosses.

Plantation du CIRAD

La description précise du site a pour objectif de mettre en exergue les facteurs environnementaux
d’origine édaphique (vraisemblablement préexistant a I'établissement de la plantation comparative),
capables d’influencer la végétation et les processus écologiques inhérents. De nombreuses études
portant sur le déterminisme des interactions complexes entre le sol et la végétation, réalisées depuis
les années 70 (Ashton 1976 ; Lescure & Boulet 1985 et clairement synthétisées dans le travail de thése
de Morneau 2007) soulignent I'importance prépondérante de facteurs physiques tels que le type de
drainage ou la topographie, relatifs a la disponibilité en eau du milieu, sur les facteurs chimiques du
sol. Les sondages a la tariére permettent de caractériser chaque placette par son type de drainage et
d’identifier les facteurs limitants comme |'abondance en éléments grossiers, qui peut fortement
restreindre I'expansion du systéme racinaire, ou encore la présence d’hydromorphie plus ou moins
permanente, qui peut également contraindre le fonctionnement de I'arbre.

Notre étude des sols des 16 placettes monospécifiques est réalisée a partir de prospections a la
tariere en juillet 2006 (12-13). Chaque sondage est effectué au centre des placettes. Une premiere
étape consiste a décrire tres précisément les sols par la méthode du pédo-comparateur en

échantillonnant une aliquote de sol tous les 20 cm entre 10 et 120 cm de profondeur (Figure 1.5). Pour

1 Définit le phénomeéne de destruction des argiles par des acides organiques et le transport de
substances sous forme de chélats ou de complexes organométalliques.
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cette phase d’analyse, sept criteres sont retenus : 'humidité au toucher, la couleur suivant le code de
Munsell apres prélevement, la couleur et I'abondance de taches, la texture, la structure, la taille et
I’abondance des racines, la taille et 'abondance des éléments grossiers (mica, quartz, lithorelique™ et
cuirasse) ainsi que la transition entre les différents horizons de sol. La seconde étape a pour finalité de
renseigner sur la nature granulométrique et chimique du milieu a partir de trois prélevements de sol
distincts pour 20cm, 50cm et 100 cm de profondeur (Bréchet et al. 2009). Les proportions respectives
en argiles, limons fins, limons grossiers, sables fins et sables grossiers sont déterminées dans les
extraits de sol récoltés. La troisieme et derniére étape est une estimation de la topographie a I'aide

d’un clinométre. Chacune des 16 placettes est caractérisée par sa plus forte pente.

Figure 1.5 : lllustration d’un pédocomparateur. Neuf sondages réalisés dans neuf des seize placettes étudiées sur la
plantation sont photographiés. Chacun d’eux est caractérisé par le prélevement d’une aliquote de sol a sept niveaux de

profondeur distincts compris entre 5 cm et 120 cm.

L’altération progressive du matériau originel de nature granitique qui caractérise le sol de la
plantation est la principale explication de la présence d’un horizon supérieur sablo-argileux. Si

globalement la plantation d’ « Essences locales » présente une tendance texturale uniforme, il

12 . . N .. , . .
Fraction grossiére correspondant a I’héritage d’un matériau parental sous-jacent.
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apparait localement quelques variations granulométriques, en surface et en profondeur, cohérentes
avec la topographie du site. En effet, les placettes localisées au Sud et au centre du dispositif
(placettes 1 a 12) ont une pente nulle ou quasi-nulle (< 2%) qui s’accentue légerement (< 8%) pour
devenir une pente modérée (6%) au Nord (placettes 13 a 16). La plantation se trouve sur une zone de
plateau mais présente également une rupture de pente entre les placettes 12 et 14 qui se trouve dans
le prolongement d’une crique a 150 m de distance. La rupture de pente, bien que relativement faible,
crée un axe autour duquel deux critéres de différenciation distinguent les placettes situées en plateau
au Sud et au centre, des placettes situées en bordure de plateau au Nord. L'un des critéeres est fondé
sur I'abondance / absence d’éléments grossiers, tandis que |'autre repose sur la présence / absence
de taches en profondeur témoignant de la présence d’'une hydromorphie temporaire.
Ainsi :

- Les parcelles du sud du dispositif sont caractérisées par une absence claire d’éléments
grossiers, et par la présence a 20 cm de profondeur d’une teneur relative en argile et sable associés
plus faible que la moyenne. Les horizons plus profonds, a 100 cm, sont également caractérisés par

une faible teneur en limons.

- En opposition, les parcelles du nord du dispositif sont riches en éléments grossiers et
présentent, a 20 cm de profondeur, des teneurs en argile plus fortes que la moyenne (avec en
paralléle une teneur en sable plus faible). A 100 cm de profondeur, les limons augmentent. Parmi ces
parcelles, notons que la parcelle 13 semble étre un cas particulier, présentant la plus forte teneur en

limon accompagnée de traces nettes d’hydromorphie, a 100 cm de profondeur.

Ces différences sont cependant ténues et I'ensemble des sols représentés dans la plantation

appartiennent au groupe des sols a drainage vertical ralenti (Alt).
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1.2.3.4. Synthése

Les sols du site de Paracou regroupent essentiellement des acrisols' et des ferralsols'* (ainsi que leurs
intermédiaires). Le dispositif expérimental de Guyaflux ne couvre, quant a lui, que des acrisols (Figure
1.5). Le sol de la plantation, présentant a la fois un horizon argique™ a faible activité d’échange
cationique et un horizon ferrique a structure microagrégée sur de faibles profondeurs (20-30 cm), est

classé dans la catégorie hypoferalic acrisol'® (Figure 1.6).

13 D'aprés le systétme WRB, ou ultisol selon le systtme USDA, ou encore sol ferrallitique

moyennement a fortement dessaturé, suivant la classification francaise.

1% D’aprés le systéme WRB, ou oxisol selon le systéme USDA, ou encore sol ferrallitique faiblement
a moyennement dessaturé, suivant la classification francaise.

> Du Latin argilla = argile blanche. Horizon subsuperficiel ayant une teneur en argile (au moins 8 %
dans la fraction terre fine) nettement plus élevée que I’horizon sous-jacent. La différenciation
texturale associée a une accumulation illuviale d’argile, a une formation pédogénétique
prédominante d’argile dans le sous-sol, ou a la destruction de I'argile dans |’horizon de surface, ou a
une érosion sélective en surface de I'argile, ou a une activité biologique, ou a la combinaison de deux
ou plus de ces différents processus. Horizon dont la CEC est supérieure a 16 cmol c kg™ (FAO, ISRIC ET
AISS 1999).

'8 D’apres le systeme WRB, intermédiaire entre ultisol et oxisol de la classification USDA (1999).
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a) | Substrat granitique Schiste Para-granite/Gneiss
b) Sablo-argileux Argilo-sableux Sablo-argileux  Sablo-argileux
c) | Plateau  Bordure Sommitale Haut de versant Haut de versant
d) | Alt Alt Alt SLD uhS
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Figure 1.6 : Comparaison des sols des parcelles du dispositif expérimental de Guyaflux et de la plantation “Essences

Forestiéres”, avec les typologies associées : a) substrat, b) texture, c) topographie et d) drainage.

Une conséquence directe de ces variations pédologiques et des teneurs en argile, dans le premier
horizon en particulier, est la qualité chimique du sol. En effet, la propension qu’ont les argiles a fixer
(et retenir) la matiére organique pour former le complexe argilo-humique va fortement conditionner
les teneurs en nutriments en surface. La parcelle la plus riche en carbone et en azote est donc celle
qui comporte le plus d’argile (estimée a 20cm et 90 cm de profondeur), critere qui différencie les sols
de P1 et P5 (Figure I.7). Ce dernier est sensiblement équivalent au sol de la plantation quant a ses

qualités granulométrique et chimique (Tableau I.1).
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Figure 1.7 : Répartition des différents éléments granulométriques (a gauche) et des teneurs en carbone et azote (a droite)
des sols des quatre sites d’étude (données V. Freycon). Ces caractéristiques pédologiques, exprimées en %, sont celles
observées a environ a) 15-20 cm de profondeur, puis b) 90-100 cm de profondeur (information disponible seulement a 70
cm de profondeur pour la parcelle 5). La qualité chimique du sol de la plantation n’est pas déterminée pour ces

profondeurs. Aucune information pédologique n’est pour I'instant disponible pour la parcelle 10.

Le rapport C/N est un indicateur de qualité biochimique souvent utilisé comme variable
environnementale dans les études écologiques. Dans le contexte sol, cet indice permet de caractériser
le niveau de fertilité. Le premier constat est le gradient de fertilité qui se dessine entre la parcelle 1 et

les parcelles 4-8 et 5.

Tableau 1.1 : Qualité chimique du sol des parcelles 1, 4-8 et 5 du site atelier Guyaflux et du sol de la plantation. Les teneurs

en carbone (C) et en azote (N) (en %), le rapport C/N et le pH sont donnés pour les horizons de surface des quatre types

de sol.
Profondeur
Parcelle C N C/N pH (eau)
(cm)
P1 0-5 6.78 0.40 17 4.1
P4-8 0-5 1.55 0.11 14 4.4
P5 15 0.89 0.06 14 4.7
Plantation 2 1.62 0.10 16 4.9

1.2.4. Caractéristique forestiere

A I'échelle de I’Amazonie, la Guyane compte parmi les régions ayant les plus fortes valeurs de surface
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terriere (Malhi et al. 2006). Cependant, a I’échelle du massif guyanais des comparaisons intersites
positionnent la forét de Paracou dans la bande cétiére, derriere des foréts situées a l'intérieur des
terres (Chave et al. 2001).

La figure 1.8 synthétise la structuration spatiale des cinq parcelles a partir d’'une détermination
taxonomique et de mesures diamétriques (dbh'’). Elle permet de constater que les deux parcelles les
plus densément peuplées sont P10 et P1 avec environ 680 et 570 tiges a I'hectare respectivement. La
parcelle 5 est celle qui compte le moins d’individus mais, contrairement a P10 (avec 17 % seulement),

plus de 25 % de son peuplement sont constitués d’arbres de plus de 30 cm de diameétre.

7 Acronyme de « diameter at breast height » qui désigne la méthode de mesure des diamétres
des arbres a hauteur de poitrine (i.e. 1.30m).

36




Chapitre | : Problématique

[}
=
D
e
!
©
o
©
P
0 g
3 3
(]
o O
=)
© @
o
0 Q
_g 10-20 20-30 30-40 40-50 50-60 60-70 >70 sp.d. 10-20 20-30 30-40 40-50 50-60 60-70 >70 sp.d. 5
o

= 7 400 70 400 g
= B P4 0P8 P5 @
T 60t 350 350
S
@ 50
8
C
8
j —
3
L 30t

20 |

10 |

0 0 0

10-20 20-30 30-40 40-50 50-60 60-70 >70 sp.d. 10-20 20-30 30-40 40-50 50-60 60-70 >70 sp.d.

Figure 1.8 : Distribution des fréquences de diamétre (%), densité (d.) de tige (nb tiges/ parcelle) et nombre d’espéces (sp.)
recensées pour les parcelles 1, 10, 4-8 et 5 de Guyaflux. Seuls les arbres de plus de 10 cm de diamétre (dbh) sont recensés.

Chaque parcelle a une surface de 0.49 ha. Données D. Bonal.

La structuration forestiere (surface terriére et densité d’arbre) de ces parcelles est cohérente avec
celle estimée par Gourlet-Fleury et Houlliet en 2000 sur le dispositif expérimental voisin du CIRAD
(surface terriere de 31 m?/ha comparé a 26 et 36 m?/ha pour P8 et P1 respectivement ; figure 1.9a)).
Les deux parcelles 4 et 8 ont une faible surface terriére et le peuplement le moins dense comparé aux
parcelles 5, 1 et 10.

Bien qu’il n’existe pas (ou trés localement seulement) d’especes dominantes en forét tropicale
guyanaise, certaines familles sont massivement représentées, avec dans |'ordre : les Lecythidaceae
(20% sur I'ensemble du dispositif et pouvant représenter le quart des espéces dans les parcelles 4 et
8), les Chrysobalanaceae (8%) et les trois grandes familles des Sapotaceae, Caesalpiniaceae et
Clusiaceae qui couvrent environ 7% des familles. La plus grande proportion de Caesalpiniaceae face
aux Burseraceae (7.6 contre 2.3%) a I'échelle du dispositif catégorise bien la forét de Paracou parmi

les facies a Caesalpiniaceae (Morneau 2007 d’apres Sabatier & Prévost 1990).
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Figure 1.9 : a) Structure forestiére des cinq parcelles d’étude sur Guyaflux selon les deux principaux critéres que sont la
surface terriére et la densité de tiges. b) Production de litiére des parcelles 1, 4-8, 5 et 10 du dispositif Guyaflux pour les

années 2006-2007.

Pour caractériser les variations de la production de litiere des différentes parcelles dans le temps et
dans I'espace, a partir de 2003, 40 bacs disposés a chaque angle des dix parcelles sont mis en place.
Bonal et al. en 2008 estiment une variabilité interannuelle moyenne pour I'ensemble du dispositif
Guyaflux a 4.3 et 4.6 tC/ha/an en 2004 et 2005 respectivement. Pour la période 2006 - 2007, sur les
cing parcelles (P1, P4-8, P5 et P10) la production moyenne est de 9.71 et 8.64 tys/ha/an
respectivement. Les productions cumulées ne montrent toutefois pas de différence significative entre
parcelles, que ce soit sur une ou deux années (2006, p > 0.29, n = 20 et 2006-2007, p > 0.12, n = 20
respectivement). La variabilité intra-annuelle mesurée a partir de prélevements mensuels est
présentée en figures 1.9b) et 1.10. Il apparait que la production de litiere est plus élevée en fin de

saison des pluies et début de saison seche.

8 8 5§ 8 8

Litiere (kgy,s/ha/j)

O E

25/10/05 02/02/06 13/05/06 21/08/06 29/11/06 09/03/07 17/06/07 25/09/07 03/01/08

P1 P4 P5 P8 P10

Figure 1.10: Dynamique des chutes de litiere sur 2006-2007 dans les parcelles 1, 4-8, 5 et 10 de Guyaflux. Les variations

saisonniéres en abscisse sont symbolisées en foncé pour la saison séche et en clair pour la saison humide.
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2.2. Variabilité spatiale de la biomasse racinaire : influence sur la respiration du sol

Chapitre Il : Variabilité spatiale de plusieurs

composantes du bilan de carbone du sol

2.1. Introduction

Réalisées sur le sol du site-atelier Guyaflux, les études de la respiration du sol (Rsol) ont toutes mis en
évidence une variabilité spatiale élevée a I'échelle du métre carré (Epron et al. 2006 ; Ponton com.
pers.). Afin de mieux identifier les facteurs responsables de cette variabilité spatiale en forét
naturelle, plusieurs composantes du bilan de carbone (C) du sol pouvant également étre des facteurs
d’influence de Rsol (e.g. biomasse racinaire) ont été examinées. Le Chapitre Il expose les résultats de
I’étude des effets du type de sol sur la variabilité spatiale de la biomasse racinaire et les répercussions
de cette variabilité sur Rsol (Section 2.2.) et de la dynamique des racines fines (Section 2.3.), d’'une

part, et ceux des effets de la structure forestiére sur Rsol (Section 2.4.), d’autre part.

2.2. Variabilité spatiale de la biomasse racinaire : influence sur la

respiration du sol

2.2.1. Introduction

La biomasse racinaire a un réle de régulateur prépondérant dans le cycle du C des sols des
écosystemes forestiers. Son estimation constitue le point clé de I'étude. Les recherches entreprises
sur les parties souterraines des especes ligneuses depuis ces quinze dernieres années ont permis de
mieux comprendre la tendance globale de I'enracinement en profondeur (Canadell et al. 1996 ;
Jackson et al. 1996 ; Schenk & Jackson 2002a ; 2002b), de la production de racines fines (Jackson et al.
1997) et du turnover racinaire (Gill & Jackson 2000). Toutefois, de nombreuses incertitudes quant a
I’estimation de la densité de la biomasse de toutes les racines (masse de racines par unité de surface)
a I'échelle du métre carré, persistent pour deux raisons. La premiere est d’ordre méthodologique. En
effet, bien qu’il existe un grand nombre de méthodes pour quantifier la masse de racines dans le sol,
la biomasse du systeme racinaire reste difficilement mesurable dans de nombreux écosystemes
(Sanford & Cuevas 1996). La deuxiéme raison est le déficit de connaissances relatives aux facteurs
responsables des variations de la quantité et de la distribution des racines dans le sol (Santantonio et
al. 1977 ; Vogt et al. 1996 ; Cairns et al. 1997). Mieux comprendre |'allocation de la biomasse dans les

milieux forestiers apparait capital (Brown et al. 1993 ; Dixon et al. 1994 ; Sanford & Cuevas 1996) en
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raison des changements climatiques qui affectent potentiellement les cycles biogéochimiques et
autres nombreux mécanismes écosystémiques. Les végétaux établissent sans cesse un équilibre entre
la quantité de C attribuée aux parties aériennes et souterraines, équilibore communément étudié a
travers le rapport partie souterraines / parties aériennes (« root / shoot ratio »). Les données
obtenues dans divers écosystéemes forestiers n’ont pas mis en relief de relation évidente entre ce
rapport de biomasses et les facteurs climatiques ou les différents types de sol (Vogt et al. 1996 ;
Cairns et al. 1997). En revanche, la synthese réalisée par Cairns et al. en 1997 laisse penser que dans
les milieux forestiers la biomasse des parties souterraines peut étre directement estimée a partir du
ratio cité. Il n’en reste pas moins qu’il existe des interactions complexes entre les masses aériennes et
souterraines (Raich & Nadelhoffer et al. 1989 ; Hendricks et al. 1993 ; Van Noordwijk et al. 1998) qui
modifient 'allocation du carbone sur la base bénéfice / colit de construction des racines (Eissenstat
1992 ; Schenk & Jackson 2002b).

Les études antérieures réalisées pour partie dans des foréts tropicales ont mis en évidence le fait
gu’une part dominante du stock de C du sol est contenue dans la tranche 0-30 cm. De méme, la
biomasse racinaire se trouve principalement concentrée a cette profondeur. Dans les foréts
tropicales, les horizons superficiels sont caractérisés par une vitesse élevée de la décomposition des
litieres et d’une biomasse importante des communautés microbiennes (Luizao et al. 1992).

La biomasse microbienne dans le sol regroupant les populations de bactéries et de champignons, est
un important régulateur des divers processus biologiques tels que la décomposition de la matiére
organique, les flux d’énergie, le stockage du C ou les échange gazeux (Swift et al. 1979 ; Paul & Clark
1997 ; Schlesinger 1997). L’activité des micro-organismes, étroitement dépendante de leur diversité
et / ou de leur quantité, va conditionner le flux de CO, au niveau du sol (Li et al. 2006). Ce flux, aussi
appelé respiration hétérotrophe, constitue I'une des deux principales composantes de la respiration
du sol. La seconde connue sous la dénomination de respiration autotrophe résulte de la respiration
des racines vivantes (croissance et maintenance) et des micro-organismes rhizosphériques associés

(Hanson et al. 2000).

Sur la base de ces constats, I'objectif de la présente étude consistait a mieux comprendre I'interaction
qui s’exerce entre le systeme racinaire des végétaux, la biomasse microbienne, le type de sol et la
conjugaison des trois a partir de la respiration du sol. Pour y parvenir, les 30 premiers centimetres de
sol de trois sites distincts de forét naturelle ont été étudiés a partir d’'une i) quantification de la
biomasse totale de racines, ii) estimation de la répartition de cette biomasse selon trois classes de
diameétre (@ < 2 mm = fines, 2 mm < @ < 5 mm = moyennes et @ > 5 mm = grosses) et deux
profondeurs de sol (0-15 et 15-30 cm), iii) détermination des concentrations en carbone et azote

microbiens et iv) estimation des flux de CO, du sol (Rsol).
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2.2.2. Matériels et méthodes

2.2.2.1. Mesures de la respiration du sol

La respiration du sol (Rsol) a été mesurée a I'aide d’un analyseur de gaz a infrarouge (EGM-4, PP-
Systems, Hitchin, UK) relié & une chambre de respiration cylindrique en PVC de 5.0 dm® munie d’un
ventilateur. Des embases cylindriques en PVC, ayant une hauteur de 7 cm, un diamétre de 20 cm,
enfoncées de 4 cm en moyenne dans le sol, servent de joint entre la chambre et le sol. Le volume
total de la chambre, incluant le volume de I'embase, est de 6.3 dm?>. Le flux d’air qui circule entre
I’analyseur et la chambre est de 0.3 L/min. Lorsque la chambre est posée sur 'embase, I'ensemble se
comporte comme un systéme fermé dynamique. L'augmentation de la concentration en CO, a
I'intérieur de la chambre est alors mesurée pendant un minimum de 120 secondes jusqu’a la
stabilisation du flux. La mesure est validée lorsque le flux de CO, observé est stable, soit une variation
n’excédant pas 0.05 gCO, m’/h pendant les cinquante derniéres secondes.

Rsol a été estimée dans cing zones (ou placeaux) distinctes dans les quatre parcelles, 1, 10, 4-8 et 5
sur le dispositif Guyaflux. Ces cing placeaux étaient matérialisés par la présence de deux embases
installées de maniere définitive sur le terrain pendant toute la durée des mesures. Parmi les données
de flux de CO, du sol disponibles, nous n’avons conservé que celles qui étaient les plus proches des
prélevements de biomasses racinaires. Elles ont été enregistrées entre 9h et 15 h le 22/11/05 et le

08/12/05 durant la petite saison des pluies 2005-2006, soit 80 mesures de Rsol.

2.2.2.2. Estimation de la biomasse racinaire et de sa composition chimique

La biomasse racinaire totale a été extraite entre le 25 avril et le 25 mai 2006. Les prélévements de sol
ont été effectués a I'emplacement méme ou les mesures de Rsol avaient été effectuées cinqg mois plus
tot. Sur les deux embases qui matérialisaient les placeaux de Rsol, seul le sol sous et autour de 'une
des deux embases a été ramassé, soit cing volumes de sol par parcelle (20 prélevements sur
I'ensemble du dispositif). Chaque prélévement dans P10, 1, 5, et 4-8 (Figure 1.2), a été subdivisé en
deux sous-préléevements selon les profondeurs 0-15 cm et 15-30 cm. La cinquiéme parcelle (P7)
localisée dans une zone de bas-fond ol le phénomeéne d’engorgement hydrique enregistre les plus
fortes intensités et durées, n’a pas été étudiée. Avant chaque prélévement, la litiere présente a la
surface de sol échantillonné a été gardée, lavée, séchée a 60°C pendant trois jours jusqu’a la
stabilisation de la masse et pesée. Puis, afin d’avoir une meilleure estimation de la biomasse des

racines fines, deux méthodes d’extraction ont été réalisées chronologiquement :

e La premiere consistait a récupérer une carotte de sol de 7 cm de diametre sur 15 cm de

hauteur (0.58 L), au centre méme de I'embase. Ce petit volume de sol a été tamisé
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(maillage de 0.5 mm) sous un filet d’eau et les racines fines de diamétre < 2 mm ont été

triées a I'aide d’une pince fine. Cette extraction a été réitérée aux deux profondeurs.

e La deuxiéme consistait a prélever un volume de sol plus large de 27 L incluant 'embase
(et 'emplacement de la carotte). Cette nouvelle quantité de sol a été tamisée in situ a
I'aide d’un tamis dont la taille de maille est de 6.3 mm. La biomasse racinaire récupérée
a été ensuite lavée, séchée et les racines triées visuellement par classe de diametre : i)
les racines fines : @ < 2 mm, ii) les racines moyennes: 2 < @ < 5 mm, et iii) les grosses

racines : @ > 5 mm (Granier et al. 2000 ; Epron et al. 1999).

Une fois les deux lots de racines fines extraits et regroupés, la masse seche a été estimée pour les 2 x
20 échantillons (apres stabilisation de la masse). Afin de ne pas altérer la qualité de la matiere
végétale'® par la perte partielle des composés volatiles (acides gras, ammoniac, alcool...) et la
dénaturation de certaines protéines (Van Soest & Robertson 1985), la masse des racines fines a été
séchée a 55°C seulement. Les moyennes et grosses racines aux tissus plus denses et ne faisant pas

I'objet d’analyse de composition chimique ont été séchées a 105°C.

La composition chimique pour les composés élémentaires C et N contenus dans chaque échantillon de
racines fines a été mesurée avec un analyseur élémentaire CHN (CHN NA2000, ThermoFisher,
Courtaboeuf, France). Le principe de mesure consiste en une combustion totale de la matrice végétale
suivant la méthode de Dumas (1831)". La teneur en cendres, issues de la combustion de ces mémes

échantillons a 500°C durant 4 heures a permis d’évaluer les impuretés minérales.

18 s . . \ . , , oy

La température limite est 65°C car au dela certains composés azotés peuvent se volatiliser.
19 - . N . , .

Dans notre étude des broyats de feuilles de chéne ont servi d’étalon interne.
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2.2.2.3. Calcul des variables sol

Une aliquote d’environ 45 g a été récupérée pour les 40 prélevements (premiére méthode
d’extraction) et a permis d’estimer la densité apparente des sols. La masse et le volume des éléments
minéraux et végétaux grossiers ont été mesurés ainsi que les masses fraiches et seches (a 105°C) du

substrat de chaque aliquote. La densité apparente a été calculée de la facon suivante :

M 4
[(M _MEG)X(MAf )]

(Ve —Vee) (I.1)

DA=

Ou DA la densité apparente (g/cm3), Mas et My les masses fraiches et séches de I'aliquote (g), M. et
Mes les masses fraiches respectives de la carotte et des éléments grossiers (g), V. et Vs les volumes

respectifs de la carotte et des éléments grossiers (cm?).

Une série additionnelle de prélévements de sol réalisés le 20/06/07 dans les parcelles 1, 4-8 et 5 du
dispositif Guyaflux avait pour objet de compléter la caractérisation des sols des parcelles par une
quantification de la biomasse microbienne. Dans chaque parcelle cinqg carottes de sol ont effectuées a
proximité des placeaux de Rsol, et obtenues a I'aide d’une tariére. Les quantités de carbone et d’azote
microbiens de chacune d’elles ont été mesurées par la méthode de fumigation-extraction (Brookes et
al. 1985). Les carottes ont été subdivisées en deux préléevements successifs associés aux profondeurs
0-15 cm et 15-30 cm. Chaque prélévement de sol frais a été immédiatement tamisé a 4 mm. La terre
fine obtenue a été partagée en deux échantillons transférés au laboratoire pour y subir différents
traitements :
e une extraction par une solution de K,SO, a 0.05M opérée sur le premier échantillon de
sol humide qui n’est pas fumigé (40 g),
e une extraction par une solution de K,SO, a 0.05M réalisée sur le deuxieme échantillon
de sol humide (40 g) apres fumigation.
Pour tous les extraits fumigés et non fumigés, ont été réalisés par colorimétrie (spectrométrie
moléculaire) sur un analyseur automatique TRAACS 800 (Tarrytown, NY, USA). les dosages de |'azote
minéral N-NO; et N-NH," et avec un analyseur de carbone organique total (TOC 5050 / TN Shimadzu,
Japon) les dosages de l'azote et du carbone total. Une aliquote de sol humide a servi a estimer
I’lhumidité pondérale de chaque échantillon.

L’azote et le carbone microbiens sont estimés selon I’équation :
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X — (XEF _XENF)

Ky (11.2)

OuU Xgr est la teneur en carbone ou en azote contenue dans I'échantillon de sol fumigé, Xg\r la teneur
en carbone ou en azote contenue dans I’échantillon de sol non fumigé et ky le coefficient associé au

carbone (ks =0.35) ou a l'azote (ky = 0.68) d’aprés Vanlauwe et al. (1999).

2.2.2.4. Analyses statistiques

Le traitement des données est effectué avec les logiciels Excel et SAS (version 9.1). Les effets des
différents types de sol sur la distribution des racines et leur qualité sont testés par des analyses de
variance (ANOVA) a un ou plusieurs facteurs. Un test post-hoc de Bonferroni permet de comparer les
moyennes inter- et intra- parcelle. Dans le texte, les valeurs moyennes sont présentées avec les

valeurs des écarts-types (moyenne + écart-type).

2.2.3. Résultats

2.2.3.1. La respiration du sol (Rsol)

Au cours de la petite saison des pluies 2005-2006, des fluctuations de Rsol en fonction des parcelles
ont été mises en évidence. La valeur moyenne de Rsol de 5.61 + 1.15 gC/m?/j varie d’un minimum de
5.36 + 0.80 dans la parcelle 4-8 a un maximum de 6.00 + 1.32 dans la parcelle 1. Les différences
significatives (test de Bonferroni, p<0.05) de Rsol entre les parcelles sont observées et représentées
dans la figure 1l.1. Une étude de la variance met en évidence un effet « placeau » (F = 6.7 p < 0.0005, n

=78) et un effet « parcelle » (F=4.3 p<0.05, n =78).

I

(o]

Rsol (gC/m2/j)
O L N W M 01 OO N
—

P1 PI0 P48  P5

Figure I1.1 : Comparaison des valeurs moyennes de la respiration du sol (Rsol) mesurée le 22/11/05 et le 08/12/05 sur les

parcelles 1, 10, 4-8 et 5 du dispositif Guyaflux. Les valeurs des écarts-types sont symbolisées par les barres verticales (n =
78).

45




2.2. Variabilité spatiale de la biomasse racinaire : influence sur la respiration du sol

2.2.3.2. Les caractéristiques de sol

Il existe un effet « parcelle » significatif sur la densité apparente et sur le volume des éléments
grossiers des quatre types de sol (F = 4.5, p < 0.05, n = 40 et F = 55.1, p < 0.0001, n = 40,
respectivement) mais pas d’effet « horizon » ni méme d’interaction profondeur x parcelle. Les sols
des parcelles 1 et 10 présentent les plus faibles valeurs de densité apparente pour les plus grandes
guantités d’éléments grossiers, comparés aux sols des parcelles 4-8 et 5. Pour ces deux variables, dans
I’horizon 0-15 cm, le sol de P1 est significativement différent du sol de P5 (Tableau II.1). Par ailleurs, la
guantité d’éléments grossiers entre 0-15 et 15-30 cm dans le sol est significativement corrélée a la
qualité biochimique des racines fines de I’horizon de sol 15-30 cm avec rpearson = 0.56, p < 0.05, n = 20

et rpearson = 0.70, p < 0.0005, n = 20, respectivement.

Tableau II.1 : Mesures de la densité apparente (DA, g/cm®) et du volume des éléments grossiers (ml, EG) dans les couches
0-15 (en gras) et 15-30 cm des parcelles 1, 10, 4-8 et 5 du dispositif Guyaflux. Les différences significatives observées entre

les parcelles sont représentées par une lettre (p < 0.05, n = 20).

Profondeur
Parcelle DA EG

(cm)

0-15 1.25b 137a
P1

15-30 1.43 161a

0-15 1.29ab 32b
P10

15-30 1.17 68b

0-15 1.37ab 3b
P4-8

15-30 1.52 18bc

0-15 1.49a 6b
P5

15-30 1.44 2c

2.2.3.3. La biomasse racinaire

L’estimation de la biomasse racinaire a révélé une trés grande variabilité entre les sites (Figure 11.2). La
valeur moyenne de la biomasse totale de racines entre 0 et 30 cm de profondeur, est de 2925 + 800
g/m? et varie d’un facteur 1.8 entre les parcelles 4-8 et 5 avec 2027 g/m? et 3627 g/m?

respectivement.
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100%
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P1 P10 P4-8 P5

1 Racines (@<2 mm), 0-15 cm Racines (@<2 mm), 15-30 cm
[ Racines (2<@<5 mm), 0-15 cm Racines (2<@<5 mm), 15-30 cm
Hl Racines (J>5 mm), 0-15 cm BE8 Racines (d>5 mm), 15-30 cm

Figure 11.2 : Répartition de la biomasse racinaire dans la couche 0-30 cm du sol des parcelles 1, 10, 4-8 et 5 sur Guyaflux.
Chaque couleur représente une classe de diamétre de racine (fines: @ <2 mm, moyennes: 2 < @ <5 mm et grosses : @ >
5 mm). La distribution verticale des racines est découpée selon les deux horizons 0-15 (couleurs unies) et 15-30 cm
(couleurs tachetées) et la largeur des barres du graphique est proportionnelle a la quantité totale des biomasses de

racines.

Sur la totalité de la masse racinaire extraite, 68% sont contenus dans I’"horizon de sol 0-15 cm. Les
résultats présentés dans le tableau I1.2 mettent en évidence une répartition verticale inégale entre les
parcelles. La végétation de la parcelle 1 (et P10) présente un enracinement plus superficiel que celle
de P5 (et P4-8) avec 78% et 56% de la biomasse totale de racines compris entre 0 et 15 cm de
profondeur, respectivement (Tableau I11.2). Par contre, aucune des différences observées entre les
placeaux et les parcelles n’est significative, ce qui traduit une importante variabilité spatiale a I’échelle

du prélévement.
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Tableau 1.2 : Comparaison de chaque type racinaire selon les deux horizons de sol 0-15 cm (en gras) et 15-30

cm, pour les parcelles 1, 10, 4-8 et 5 en proportion (en %) et en biomasse (g/m?) sur Guyaflux.

' Profondeur Racines fines Racines moyennes (2 Grosses racines  Total de racine
Parcelle

(cm) (@ <2mm) <@ <5mm) (@ >5mm) (g/m?)
b1 0-15 75 70 88 1927

15-30 25 30 12 548
Total (g/m?) 1140 602 732

0-15 72 78 85 2800
P10

15-30 28 22 15 771
Total (g/m?) 1375 867 1329

0-15 69 66 37 1199
P4-8

15-30 31 34 63 827
Total (g/m?) 963 505 558

0-15 77 77 37 2036
P5

15-30 23 23 63 1591
Total (g/m?) 1069 691 1867

Par ailleurs, dans P1 et P10 les deux tiers des racines fines et moyennes et plus des trois quarts des
grosses racines sont groupés entre 0 et 15 cm de profondeur, alors que dans les sols de P5 et P4-8 la
masse totale de racines est quasi équivalente entre I'horizon 0-15 cm et I'horizon 15-30 cm. Quelle
que soit la parcelle considérée, plus des deux tiers de la biomasse de racines inférieures a 2 mm se
trouvent concentrés dans le premier horizon de sol (0-15 cm). En fonction de la profondeur, la masse
de racines fines et la masse totale présentent une hétérogénéité spatiale relativement forte. Une
étude de la variance montre un effet significatif de la répartition des racines fines et totales entre 0-15
et 15-30 cm de profondeur (F = 82.7, p < 0.0001, n = 40 et F = 11.8, p < 0.0017, n = 40,
respectivement) mais pas d’effet « parcelle » ni d’interaction parcelle x profondeur.

La litieére récoltée a la surface du sol ne présente pas de différence significative entre les parcelles (F =
0.5, p = 0.69, n = 20). Elle est en moyenne de 44 + 14 g et varie de 39 + 18 g a 51 + 18 entre P10 et P1,

respectivement.

2.2.3.4. La composition biochimique des racines fines

La composition chimique des racines fines varie significativement en fonction de la parcelle et de la
profondeur dans le sol. La teneur moyenne en azote (N) des racines fines (0-30 cm) de 1.0 + 0.2%
varie d’'un facteur 1.2 entre P5 (0.95%) et P1 (1.15%), respectivement. Qui plus est, les valeurs

moyennes des quantités de N des racines fines sont de 1.1 + 0.1% et 0.9 + 0.1% entre 0-15 et 15-30

48




Chapitre Il : Variabilité spatiale de plusieurs composantes du bilan de carbone du sol

cm de profondeur, respectivement (Tableau I1.3). Les différences de N entre les profondeurs de sol (F
= 21.9, p < 0.0001, n = 40) et entre les parcelles (F = 4.4, p < 0.05, n = 40) sont significatives, mais
aucune interaction profondeur x parcelle n’est constatée. Quant aux teneurs en carbone (C) des
racines fines, seul un effet « parcelle » significatif (F = 5.7 p < 0.005, n = 40) ressort du modéle qui
inclut les facteurs « horizon », « parcelle » et une interaction entre les deux. Sur la profondeur 0-30
cm, la teneur moyenne en C des racines inférieures a 2 mm est de 42.5 + 2.9% et varie d’un facteur
1.1 seulement entre P1 et P4-8. Les différences de C/N entre les profondeurs de sol (F = 13.3 p <

0.005, n = 40) et entre les parcelles (F = 3.9 p < 0.05, n = 40) sont significatives.

Tableau I1.3 : Concentrations en carbone (C) et azote (N), exprimées en %, et rapport C/N des racines fines (@ < 2 mm)
dans les couches 0-15 (en gras) et 15-30 cm, des parcelles 1, 10, 4-8 et 5 sur Guyaflux. Les différences significatives
observées entre profondeurs sont représentées par (*) (p < 0.05, n = 10), celles observées entre parcelles sont

représentées par une lettre (p < 0.05, n = 20).

Profondeur
Parcelle C N C/N
(cm)
b1 0-15 45.5a(*) 1.2 38.4
15-30 43.2 1.1a 40.5
0-15 45.4a(*) 1.1 (%) 40.1
P10
15-30 43.0 1.0ab 435
0-15 39.9b 1.1 36.2 (*)
P4-8
15-30 40.8 0.9b 46.2
0-15 44.9a 1.1 (%) 42.4 (%)
P5
15-30 43.0 0.8b 52.3

2.2.3.5. La biomasse microbienne

La biomasse moyenne de carbone (C) microbien du sol de Paracou est de 324 + 156 mg/kg de sol.
Celle de P5 (247 mg/kg) et celle de P1 (373 mg/kg) ne sont pas significativement différentes.
Néanmoins, les différences entre les parcelles apparaissent significatives lorsque les deux horizons de
sol 0-15 et 15-30 cm sont pris en compte. Dans un modeéle qui intégre a la fois les facteurs
« parcelle », « horizon » et l'interaction entre les deux, seuls les effets « parcelle » et « horizon »,
ressortent significatifs (F = 15.5, p < 0.0001, n = 30 et F = 178.5, p < 0.0001, n = 30, respectivement).
Quel que soit I'horizon considéré, le sol de la parcelle 1 est significativement plus concentré en C
microbien que celui de la parcelle 5 avec pour P1 et P5, 522 et 353 mg/kg de sol (F=9.7, p <0.005, n =
15) dans I’horizon 0-15 cm et 224 et 140 mg/kg de sol (F = 5.9, p < 0.05, n = 15) dans "horizon 15-30
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cm, respectivement (Figure 11.3a)). La biomasse moyenne en N microbien est de 32 + 14 mg/kg de sol
et suit exactement la méme tendance que la biomasse de C microbien. En effet, les différences des
valeurs moyennes de N microbien des trois types de sol (et P1, P4-8 et P5) ne sont significatives que
lorsque la profondeur de sol est considérée. Il existe des effets « parcelle » et « horizon » significatifs,
mais pas d’interaction entre les deux (F = 26.7, p < 0.0001, n = 30 et F = 242.7, p < 0.0001, n = 30,
respectivement). Quel que soit I'horizon considéré, le sol de P1 présente des teneurs en N microbien
significativement plus fortes que celles du sol de P5, avec 51 et 34 mg/kg de sol (F = 17.8, p < 0.0005,
n = 15) dans I’horizon 0-15 cm et 23 et 14 mg/kg de sol (F =9.2, p < 0.005, n = 15) dans I’horizon 15-30

cm, respectivement (Figure 11.3b)).
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Figure 11.3 : a) Teneurs en carbone et b) azote microbien dans les horizons 0-15 cm (barres blanches) et 15-30 cm (barres
noires) des parcelles 1, 4-8 et 5 sur Guyaflux. Les concentrations significativement différentes entre les parcelles sont
symbolisées par une étoile pour la profondeur 0-15 cm (p < 0.005, n = 15 pour C microbien et p < 0.0005, n = 15 pour N
microbien) et par des lettres pour la profondeur 15-30 cm (p < 0.05, n = 15 pour C microbien et p < 0.005, n = 15 pour N

microbien).

En revanche, les différences du rapport C/N microbien entre les trois types de sol sont peu marquées.
En moyenne, le rapport C/N de 5.19 + 0.45 varie significativement d’un facteur 1.1 entre P1 (5.58) et
P4-8 (5.06) dans I’horizon 0-15 cm uniquement (F = 5.5, p < 0.05, n = 15).

Enfin, les biomasses de C et N microbiens sont significativement et négativement corrélées a la
biomasse totale de racines dans la profondeur 0-30 cm de sol (rpearson = - 0.60 pour N et C, p < 0.05, n =
15). Aucune relation significative entre le C/N microbien et la biomasse totale de racines n’est

constatée.

2.2.3.6. Relation Rsol / végétation

La biomasse de litiere ramassée a la surface du sol met en évidence une variabilité intra-parcelle trés
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forte qui est positivement et significativement corrélée aux données de Rsol saisies cing mois plus t6t

au méme endroit (rpearson = 0.61, p < 0,005 et n = 20, Figure 11.5b)). Aucune des relations entre Rsol et

les quantités de racines n’est significative (rpearson = 0.20, p = 0,40 et n = 20).
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Figure 11.4 : Corrélation entre la quantité totale de racines fines prélevée en avril 2006 entre 0 et 30 cm de profondeur et la

densité d’arbres présents dans un périmétre de 20 m sur les parcelles 1, 4-8 (4), 5 et 10 sur Guyaflux. La significativité de

la relation est déterminée par la valeur de rp.,son @insi que la valeur de p (n = 20).

Il existe des relations positives et significatives entre la respiration du sol et la surface terriere des

arbres présents dans un cercle de vingt métres autour des points de mesure de flux (rpearson = 0.56, p <

0,05 et n = 20 Figure 11.5a)) ainsi qu’entre Rsol et la biomasse de litiere (rpearson = 0.61, p < 0,005 et n =

20 Figure 11.5b)).
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Figure 11.5 : Corrélation entre la respiration du sol (Rsol) mesurée durant la petite saison des pluies 2005-2006 et a) la

surface terriére des arbres présents dans un périmétre de 20 m autour et b) la biomasse de litiére sur les parcelles 1, 4-8

(4), 5 et 10 sur Guyaflux. La significativité des relations est déterminée par la valeur de rp,s.n et la valeur de p (n = 20).
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2.2.4. Discussion

2.2.4.1. Relation sol / biomasse microbienne

Des études antérieures ont mis en évidence que sous un climat pour un sol donné, sa texture
(proportions en argile, sable et limon) est un bon indicateur de ses conditions microclimatiques,
conditions qui vont fortement influencer la disponibilité en nutriments, en eau et en oxygeéne ou la
dynamique des racines (Cuevas & Medina 1986 ; 1988 ; Silver et al. 2000 ; McGroddy 2002). Dans la
présente étude, nous avons remarqué |'opposition des sols a tendance argilo-sableuse et sablo-
argileuse sur Guyaflux : le premier type a une plus grande proportion en éléments grossiers et une
plus faible densité apparente, alors qu’il en va de l'inverse pour le second type. Ces caractéristiques
pédologiques opposent significativement les sols de P10 et de P5. Dans une étude dont I'objectif est
d’analyser les effets de la texture du sol sur les stocks de carbone et d’azote des sols d’une forét
tropicale, Silver et al. (2000) mettent en exergue un gradient de densité apparente compris entre 1.34
et 1.02 g/cm?>. Dans la profondeur 0-10 cm, ce gradient sépare le sol riche en particules sableuses
(80% de sable et 18% d’argile) du sol riche en particules argileuses (60% d’argile et 38% de sable). Une
gamme de densités apparentes relativement large (1.49-1.25 g/cm?®) est observée pour les sols peu
contrastés que sont P5 (58% de sable et 18% d’argile) et P10 (33% d’argile et 27% de sable), dans la
profondeur 0-15 cm. Par ailleurs, a ces différences de texture sont associées les différences de
biomasse de C et N microbiens estimées sur le méme site. Sur les quatre types de sol étudiés, la
proportion en argile serait positivement corrélée aux teneurs en C et N microbiens. Les particules
argileuses ont deux effets distincts sur la matiére organique du sol. La premiére particularité est de
créer une protection physique et chimique autour de la matiére organique (Chapin et al. 2002). Dans
les sols argileux, ces protections sont conditionnées par la formation du complexe argilo-humique,
formation qui lie les charges négatives des argiles aux charges positives de la matiére organique
(groupes amines) ou favorise la liaison entre les cations polyvalents des argiles et les groupes
carboxyles de la matiére organique. Mais ces mécanismes qui tendent a ralentir les processus de
décomposition ne concernent souvent que la matiére organique ancienne dans le sol. La deuxieme
particularité (des particules fines) est de limiter les pertes des nutriments issus de la décomposition
des litiéres fraiches par drainage. Cette caractéristique est d’autant plus marquée que le milieu est
soumis a de nombreuses et intenses périodes de pluie. La fertilit¢ du sol de meilleure qualité
influence alors I'activité des microbes qui se nourrissent des nutriments disponibles. Ainsi, la
biomasse microbienne dans notre site se trouve-t-elle positivement reliée a la proportion en

particules argileuses et aux teneurs relativement élevées en C et N de P1 comparée au sol de P5.

Des réserves sont a émettre puisqu’il est difficile actuellement d’établir une analogie entre la masse
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microbienne estimée (concentrations en C et N microbiens) et I'activité des microbes in situ en

fonction de la nature du substrat, des conditions climatiques et du type de végétation dans le milieu.

2.2.4.2. Variabilité spatiale de la biomasse racinaire

La biomasse moyenne de racines (2925 g/m?) estimée dans la profondeur 0-30 cm des sols forestiers
du dispositif de Paracou, est sensiblement plus faible que celle évaluée par d’autres auteurs dans
d’autres foréts tropicales. En effet, Humbel (1978) évalue entre 3700 et 4600 g/m? la biomasse
racinaire moyenne rencontrée dans la couche 0-20 cm de deux sols forestiers guyanais caractérisés
par un drainage superficiel. Ces résultats apparaissent néanmoins plus proches de ceux de la présente
étude lorsque la seconde couche de sol (20-40 cm, découpage issu de I'étude de Humbel 1978) est
prise en compte. Dans ce dernier horizon les racines ont une densité égale a 1/5°™ de la biomasse
racinaire comprise dans I’'horizon 0 et 20 cm (Humbel 1978). Chauvel et al. (1987) estiment a 3400
g/m? la biomasse racinaire d’un sol forestier brésilien dans la profondeur 0-20 cm, puis Luizao et al.
(1992) I'estiment a 4200 g/m? dans un site voisin et pour la méme profondeur. La biomasse racinaire
présente des variations temporelles dont I'importance change selon les caractéristiques climatiques
et pédologiques du milieu. Luizao et al. (1992) observent, par exemple, que la masse totale de racines
dans un méme type de sol varie de 3500 a 5300 g/m? entre le mois le plus sec (octobre) et un des
mois les plus humides (avril) avec environ 280 et 500 mm de pluie cumulée, respectivement. En
conséquence, il est relativement difficile de comparer les résultats des différentes études. Aux
variations liées a la période d’échantillonnage in situ et a la nature physicochimique du milieu,
s’ajoute I'aspect méthodologique. Les techniques utilisées conduisent a des résultats différents d’une
étude a I'autre. En effet, malgré la saison de prélévement identique (saison humide dans les deux cas),
Luizao et al. (1992) font état de résultats nettement plus élevés (pour @ < 1 mm 1260 g/m? dans 0-20
cm) que ceux de la présente étude (pour @ < 2 mm 830 g/m? dans 0-15 cm ou 1140 g/m? dans 0-30
cm). Cet écart peut s’expliquer non seulement par les choix des catégories des types racinaires et la

méthode de tri mais aussi par le découpage du sol.

Malgré le fait que les deux parcelles 5 et 4-8 sur Guyaflux présentent approximativement la méme
densité d’arbres (= 250 ind. par parcelle de 0.50 ha) la masse des parties souterraines dans ces deux
sites varie d’un facteur 1.8. Aussi, la végétation qui colonise la parcelle sur le sol a tendance sablo-
argileuse (P5) semble-t-elle développer une biomasse racinaire plus abondante, dans I’horizon 0-30
cm, que celle qui occupe le sol de transition (intermédiaire dans notre gamme de sols, P4-8).
L'importante biomasse racinaire observée dans le sol forestier sableux (P5 versus P10) peut étre due a
une faible disponibilité en nutriments. Dans les sols relativement pauvres, les végétaux sont en effet

contraints d’élargir le périmétre d’expansion de leur systéme racinaire. En outre, la texture du sol a
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forte proportion de particules grossieres (quantité de sable plus élevée dans le sol de P5) peut
influencer le développement des racines en i) créant un milieu relativement peu stable, ii) diminuant
la résistance du matériau face a la croissance des racines et iii) privilégiant les situations de stress
hydrique engendré par la faible rétention de I'eau (Nepstad et al. 1994). Aussi, ces contraintes
environnementales sont-elles susceptibles d’orienter le développement des racines vers une
répartition verticale plus dense et plus homogene dans le sol. A partir de ce constat, les sols de P5 de
de P4-8, sites dans lesquels le profil racinaire met en évidence une masse quasi égale dans les deux
couches de sol (0-15 et 15-30 cm), peuvent étre regroupés. Inversement, dans les sols argileux de P1
et P10 I'enracinement est notablement plus superficiel. Les écarts observés entre sites, bien que non
significatifs, laissent supposer que les dissimilitudes d’enracinement sont liées a des différences i) de
fertilité des sols, ii) de structure physique des sols et / ou une action conjuguée.

De méme, nous pouvons remarquer que 72% de la biomasse totale de racines fines sont contenus
dans les 15 premiers centimeétres de sol. Ce résultat est en accord avec la diminution rapide de racines
fines (75 %, 0-20 cm dans le sol) observée par Yang et al. en 2004 (b). Russell et al. (2007) estiment
aussi a 68% la proportion de racines fines dans I’horizon 0-15 cm, a 14% uniquement celle présente
dans I'horizon 15-30 cm (Valverde-Barrantes et al. 2007) et pour les autres horizons a 18%.
L'importance de la densité des racines en surface peut s’expliquer par la forte concentration en
nutriments issus, dans des conditions favorables d’humidité du sol, de la décomposition des litiéres
fraiches (Ford & Deans 1977). Oades (1995) évoque de son c6té une diminution exponentielle des
teneurs en carbone du sol avec la profondeur. Il semble donc que dans notre systeme, les sols plus
riches en argile (P1 et 10, Tableau I.1 et Figure 1.7, 1. 2. 3. d.) présentent une meilleure rétention des
éléments (carbone, azote) a la surface pouvant agir sur la dispersion des racines fines des végétaux
dans I'horizon 0-15 cm. Mais cette prolifération peut étre limitée dans les horizons sous-jacents par

I'apparition d’éléments grossiers (graviers et roches lithorelitiques’™). Sayer et al. (2006) montrent,

20 \ s s . . , .
Fragments de roche mere altérée, enrichis en fer et ayant gardé une structure plus ou moins
conservée.
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dans un travail récent réalisé au Panama, l'influence de la quantité de litiere foliaire au sol sur le

développement des racines, en surface et en profondeur.

2.2.4.3. Variabilité spatiale des litieres de feuilles

Notre étude ne met pas en évidence de différence significative des quantités de litiére a la surface du
sol entre les parcelles. La valeur moyenne obtenue de 0.50 + 0.05 kg/m? représente la moitié de celles
citées dans le travail de synthese de Vitousek (1984), dans lequel 11 articles constatent une quantité
moyenne de 0.96 kg/m? de litiére au sol. Le classement des parcelles en fonction de la quantité
moyenne de litiere a la surface du sol donne P1 > P4-8 > P5 > P10. Il met en évidence une plus grande
variabilité spatiale dans les parcelles 1 et 10 que dans les parcelles 4-8 et 5. Cette hiérarchisation
semble assez cohérente avec les données de production de litiere (Section 1.2.4.) qui montrent que la

parcelle 10 est relativement peu productive malgré une densité élevée de son peuplement.

2.2.4.4. Relation qualité chimique des racines fines / qualité chimique du sol

La texture du sol conditionne la circulation de I'eau et celle des nutriments. De cette texture dépend
également la disponibilité en éléments (C, N, P) en particulier dans les sols fortement lessivés des
milieux tropicaux (Silver et al. 2000). Aussi, dans les sols a tendance sableuse, les éléments sont-ils
drainés et moins concentrés a la surface qu’en profondeur. Parallélement, la comparaison des
rapports respectifs carbone sur nutriments (i.e. C/N) du sol et des tissus végétaux, peut permettre
d’estimer le contréle potentiel de la dynamique des éléments a travers les réseaux trophiques
(Vitousek et al. 1988). En forét naturelle sur le site Guyaflux, dans I’horizon 0-15 cm le rapport C/N des
racines fines du sol sablo-argileux est supérieur a celui du sol argilo-sableux. Ces résultats concordent
avec ceux de I'étude de Silver et al. (2000) qui, en comparant différents types de sol brésiliens,
montrent que le rapport C/N des racines fines est manifestement plus élevé dans un sol a tendance
sableuse que dans un sol a tendance argileuse. Cette derniere étude réalisée entre 0 et 100 cm
souligne que cette tendance est conservée en profondeur. Quant au rapport C/N du sol mesuré a la
surface dans notre étude, il est a I'inverse bien plus élevé dans le sol argilo-sableux de P1 que dans
celui sablo-argileux de P5. Une analyse comparative des deux milieux (P1 et P5) met en évidence que
le cycle de nutriments dans le sol a tendance argileuse a le meilleur rendement dans la mesure ou les
racines fines, plus abondantes dans |’"horizon 0-15 cm, assimilent efficacement les nutriments (N) issus
des processus de la décomposition des litieres fraiches (aériennes et souterraines). Cette efficience
détermine la qualité chimique des tissus racinaires des végétaux. Elle se mesure a partir du rapport
C/N et dans notre étude classe donc P1 supérieur a P5. Toutefois, il serait intéressant de voir si cette
tendance est la méme pour d’autres nutriments tels que le phosphore qui est reconnu comme étant

tres limitant dans les sols tropicaux. Certaines études ont montré que les concentrations élevées en
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nutriments, comme l'azote, dans les tissus des végétaux coincident avec l'activité métabolique de
I'organe considéré. Pregitzer et al. (1997 ; 1998) relient, en effet, la qualité biochimique des racines a

leur activité respiratoire.

2.2.4.5. Relation Rsol / végétation

La valeur moyenne de la respiration du sol (5.61 gC/m?/j) estimée pendant la petite saison des pluies
2005-2006 est du méme ordre de grandeur que celles mentionnées par d’autres auteurs en milieu
tropical : Davidson et al. (2000) (5.49 gC/m?/j), Chambers et al. (2004) (3.94 gC/m?/j) et Epron et al.
(2006) dans un site voisin (4.42 gC/m?/j). Les faibles écarts constatés entre notre valeur et celles des
autres études, peuvent s’expliquer par les variations temporelles de Rsol dont les flux sont moindres
en saison seche (Chambers et al. 2004 ; Davidson et al. 2000 ; Bonal et al. 2008).

Les mesures de respiration du sol effectuées sur les quatre sites d’étude P1, P4-8, P5 et P10 ont mis en
exergue le fait qu’en moyenne, les flux de CO, du sol sont les plus importants sur le sol a tendance
argileuse (P1). Ces résultats ne convergent pas avec ceux de Silver et al. (2005) qui montrent qu’en
moyenne, durant approximativement un an de mesures sur un site Brésilien, les flux augmentent avec
la proportion en sable dans le sol.

Nos données révelent que la variabilité spatiale de Rsol est la plus forte dans les deux parcelles a
tendance argileuse (P1 et P10). La proportion en éléments grossiers dans ces sols crée une
hétérogénéité spatiale plus ou moins grande. Elle peut influencer la capacité de rétention des
éléments et de I'eau ainsi que la diffusivité des gaz en fonction de la saison. Les relations positives et
significatives entre Rsol et la quantité de litiere en surface ainsi que la surface terriére des arbres
présents dans un périmetre de 20 m montrent l'influence forte de la biomasse ligneuse sur le
fonctionnement du sol. En revanche, I'absence de relation entre Rsol et la biomasse racinaire induit le
fait que nos résultats ne coincident pas avec ceux de Epron et al. (2006) qui montrent, le long d’un
gradient topographique d’un site voisin, I'influence de la biomasse racinaire sur les flux de CO, du sol.
Cette influence citée dans d’autres études (Fang et al. 1998) concorde avec une estimation moyenne
du flux respiratoire attribué aux racines vivantes de 50% de la respiration totale du sol (Ewel et al.
1987 ; Nakane et al. 1996 ; Epron et al. 1999). Dans la présente étude, I'absence de relation entre la
masse racinaire (racines fines ou totale) et le flux de CO, peut provenir d’'une modification de la masse

racinaire (racines fines ou totale) liée au décalage temporel entre les mesures.

En conclusion, la variabilité intrasite de la composante racinaire et celle des flux constatées dans la
présente étude sont associées a une diversité de processus métaboliques et physiologiques des
systemes racinaires (entre espéces) tels que les respirations de croissance et de maintenance des

tissus, le turnover et la décomposition de la matiére morte.
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2.3. Variabilité spatiale de la production des racines fines

2.3.1. Introduction

Les racines fines constituent un important puits pour le carbone (C) issu des processus de la
photosynthése (Nadelhoffer & Raich 1992 ; Hendrick & Pregitzer 1996 ; Jackson et al. 1997). Bien
gu’elles ne représentent que quelques pour-cents (= 5% en forét tropicale humide, Deans et al. 1996)
de la biomasse totale des arbres, la part de la production primaire produite sur une année qui leur est
allouée, atteint 30% a 50% (Ruess et al. 1996 ; Vogt et al. 1996 ; Xiao et al. 2003). Dans les milieux
forestiers, les deux particularités que sont la croissance rapide et le turnover élevé, font des racines
fines I'une des composantes du cycle de C les plus actives (Silver et al. 2005). En conséquence, les
racines fines peuvent avoir un role central dans le contexte général des réponses des foréts aux
perturbations d’origine anthropique (i.e. modification d’affectation des terres). Orienter nos
recherches sur la compréhension des différents mécanismes qui contrdlent le turnover des racines
fines est capital si I'on veut pouvoir prédire les impacts des changements climatiques sur le cycle du
carbone et des nutriments ou sur la croissance et la productivité des plantes (Eissenstat & Yanai

1997).

De nombreux facteurs environnementaux (exogénes) et physiologiques (endogéenes) participent a la
dynamique de la biomasse, de la croissance et de la décomposition des racines (Vogt et al. 1986 ;
Jackson et al. 1990 ; Silver & Miya 2001). Parmi les facteurs exogeénes, la température et la texture du
sol sont les principaux. Il est établi que le sol sous-couvert forestier des milieux tropicaux n’enregistre
pas de fortes variations saisonnieres des températures. En revanche, la texture est connue pour étre
un bon indicateur de différenciation et d’analyse des conditions microclimatiques qui conditionnent le
développement du systeme racinaire et la disponibilité en nutriments, eau et oxygene (Cuevas &
Medina 1986, 1988 ; Silver et al. 2000 ; McGroddy 2002). A titre d’exemple, les sols sableux de
certaines foréts tropicales humides montrent une plus forte biomasse de racines fines, une plus faible
capacité de rétention d’eau, de plus faibles flux azotés ainsi qu’une plus grande disponibilité en

phosphore comparés aux sols argileux (Silver et al. 2000).

Quant aux facteurs endogénes, ils prévalent chez les plantes a travers la relation bénéfice / co(it. Le
bénéfice d’un tissu végétal correspond a la quantité de ressources acquises par ce tissu tandis que le
col(t correspond aux ressources utilisées pour sa construction et sa maintenance (colt de
construction, Bloom et al. 1985). De récents travaux ont ainsi mis en relief I'influence de la
morphologie des racines sur leur colt de construction, les relations entre I'entretien des tissus et la

croissance de méme que les relations entre I'entretien des tissus et |’activité racinaire (Espeleta &
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Donovan 2002). Ces aspects morphologiques et physiologiques conditionnent le turnover et par
conséquent la dynamique du carbone dans le sol (Eissenstat et al. 2000 ; Comas et al. 2002). Certains
auteurs ont montré qu’il pouvait étre bénéfique aux plantes des milieux riches en nutriments (sol
fertile) d’avoir un turnover racinaire élevé. Ce caractere présente alors I'avantage de renouveler
rapidement le systéme racinaire en diminuant la durée de vie des racines, en augmentant |'efficience
des prélevements de nutriments et en réduisant le colt d’entretien des tissus (Crick & Grime, 1987) et
vice versa : les plantes poussant dans les milieux pauvres augmentent la durée de vie de leurs racines
afin de limiter les pertes de nutriments (Ryser 1996). Le niveau de fertilité du milieu influence
(disponibilité en N, P, S, Mg...) donc le turnover et la chimie des racines. Bien qu'’il soit difficile d’établir
une tendance claire entre le turnover des racines fines et leur composition physico-chimique,
composition étroitement dépendante de la fertilité du substrat et variable dans le temps, il semblerait

gu’aux racines fines colteuses en C soit associé un turnover élevé (Janssens et al. 2002).

Différentes techniques d’estimation de la production racinaire sont actuellement employées. Les plus
pratiquées sont : les carottes séquentielles de sol (Persson 1980 ; Makkonen & Helmisaari 2001 ;
Ostonen et al. 2005), les carottes de recolonisation (Lukac et al. 2003 ; Ostonen et al. 2005), les
rhizotrons (Flower-Ellis & Persson 1980; Vogt & Persson, 1991) et mini-rhizotrons (Hendrick &
Pregitzer 1993 ; Majdi & Ohrvik 2004) et enfin 'approche du budget azoté (Nadelhoffer et al. 1985).
La méthode des carottes de recolonisation, peu colteuse, présente |'atout de donner une information
directe lorsque le milieu est tres productif (Majdi et al. 2005) tel que celui des écosystemes forestiers

tropicaux.

Le milieu tropical compte parmi les écosystémes les moins bien renseignés en ce qui concerne la
dynamique des racines fines. La rareté des données est en partie due aux difficultés de mesure et a la
complexité des interactions sol / végétation. Qui plus est, rares sont les publications qui abordent
simultanément la production, le turnover et le colit de construction des racines fines et ce pour
plusieurs types de sol. L'objectif de la présente étude a résidé en I'estimation de la production de
racines fines (@ < 2 mm) dans deux types de sol d’une forét naturelle tropicale et en I'évaluation du

turnover et du co(t de construction de cette production.

2.3.2. Matériels et méthodes

2.3.2.1. Estimation de la production de racines fines et de leur composition chimique

La production racinaire est une masse de racine rapportée a une surface pour une certaine période de

temps. Cette variable peut étre estimée par la méthode de carottes de recolonisation (Lund et al.
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1970, Steen 1991). Les trois parcelles retenues étaient P10, P4-8 et P5 sur Guyaflux. Trois placeaux ont
été délimités (2 x 3 m) dans chaque parcelle de fagon a couvrir au mieux, a I'échelle de la parcelle, la

variabilité spatiale liée a la végétation et au sol.

Parcelles sur Guyaflux

Placeau

Carotte de sol

Figure 11.6 : Localisation des carottes de recolonistaion dans un placeau sur les parcelles 4-8, 5 et 10 sur Guyaflux.

Quinze carottes de sol ont été prélevées entre les 4 et 11 octobre 2006 dans chaque placeau (Figure
11.6), a I'aide d’une tariére racinaire manuelle de 8 cm de diametre sur 15 cm de profondeur (SDEC-
France). Dans un premier temps, le sol issu de ces extractions a été pesé afin de réintroduire un sol
tamisé sans racines et de méme densité par carotte. Dans un deuxiéme temps, les biomasses
racinaires issues de la phase de tamisage ont été triées selon trois classes de diamétre i) les racines
fines @ < 2 mm, ii) les racines moyennes 2 < @ < 5 mm et iii) les grosses racines @ > 5 mm; elles

constituent la masse racinaire initiale.

Chaque carotte de sol frais a été tamisée a 6,3 mm puis a 1 mm. Le tri le plus fin a été effectué sous un
filet d’eau et les plus petites racines ont été séparées des éléments minéraux, puis récupérées a l'aide
d’une pince fine. La biomasse racinaire a été ensuite entierement lavée, séchée (3 jours a I'étuve a
60°C) et pesée. Afin d’augmenter la précision de mesure de la masse seche de racines (qui bien que
précautionneusement rincées, conservent des impuretés) une mesure du taux de cendres a été

réalisée a partir de broyats racinaires (broyeur a bille, Mixer Mill MM200, Retsch, Haan, Germany) par
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calcination a 500°C durant 6 heures. Une partie des broyats a servi a déterminer les teneurs en azote
et carbone (en %) a I'aide d’un analyseur élémentaire (CHN NA2000, ThermoFisher, Courtaboeuf,
France). Les détails des analyses de composition biochimique du matériel végétal sont donnés dans la
Section 2.2.2.2. Ce protocole est réitéré pour I'ensemble des carottes récoltées a chaque campagne

de préléevement.

Suite a l'installation des carottes de sol en octobre 2006, trois récoltes ont été réalisées en janvier et
juillet 2007 et janvier 2008. Cing carottes de sol par placeau ont été récupérées a chaque récolte.
Trois parcelles ont été retenues sur la base de trois placeaux par parcelle et de cinq carottes par
placeau soit 45 préléevements effectués par période de récolte. La premiere récolte apres trois mois a
permis de définir un premier poids sec de racines (t;) devant servir de correction. Les carottes de
recolonisation créent, au cours de la premiere extraction, un traumatisme au niveau des racines
coupées qui peut &tre compensé par un phénomeéne de réitération’" de la part de la végétation. Dans
ce cas précis la production racinaire calculée n’est pas représentative d’'une production racinaire
moyenne propre au milieu. Les deux récoltes suivantes, espacées de six mois chacune (t;-t; et t,-t1),

permettent, quant a elles, d’estimer I'effet des variations saisonniéres sur la production racinaire.

La production de racines fines est estimée a partir de I'incrémentation de la biomasse entre deux
dates de prélevement considérées, soit entre ty et t; ou entre t; et t,, rapportée au nombre de jours
écoulés entre ces dates. En considérant le volume de la carotte, il est ensuite possible d’exprimer la

production racinaire par unité de surface en g/m?/j puis en g/m?/an.

2.3.2.2. Calcul du cotit de construction des racines fines

Le co(it de construction des racines est évalué a partir des teneurs en azote, carbone et cendres selon

21 , \ . . . Y . , .
Phénomene par lequel une racine termine sa croissance de maniére soudaine et crée un certain
nombre de racines de remplacement.
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la formule de Vertregt & Penning de Vries 1987 ; modifiée par Poorter H. et al. (1994) :

cc =| —1.04145.077 | __C@rbone )(((1000—cendre)j+(5.325>< Azotej
(1000 — cendre) 1000 1000 (11.3)

Ou CC est le colt de construction d’un organe, exprimé en g de glucose/g de matiére séche produite,
et carbone, azote et cendres, les teneurs respectives en carbone, azote et en éléments minéraux des

masses séches des racines, exprimées en mg/g.

2.3.2.3. Calcul du turnover des racines fines

Le turnover est estimé a partir de I'hypothese d’un systeme a I'équilibre ol la production racinaire
(g/mz/an) est égale a la mortalité racinaire. Le turnover est alors (Aerts et al. 1992 ; Burke & Raynal

1994) :

_ NP Pracinesfines
Bracinesfines (1.4)

TR

Ou TR le turnover des racines (an™), NPP la production primaire nette des racines fines exprimée en
g/m?*/an et B la biomasse initiale des racines fines exprimée en g/m?. La durée de vie moyenne des

racines est alors l'inverse du turnover et est exprimée en année.

2.3.2.4. Analyses statistiques

Le traitement des données est effectué avec les logiciels Excel et SAS (version 9.1). Les effets des
différents types de sol sur la biomasse racinaire initiale, la production des racines fines, le turnover et
le colt de construction des racines fines sont testés par des analyses de variance (ANOVA) a un ou
plusieurs facteurs. La comparaison de moyennes inter et intra parcelle est réalisée par des tests de
Bonferroni. Dans le texte, les valeurs moyennes sont suivies de la valeur des écarts-types (moyenne +

sd).
2.3.3. Résultats

2.3.3.1. La production des racines fines

La biomasse initiale totale de racines extraite lors de la mise en place des carottes de recolonisation
est en moyenne de 1505 * 905 g/m? et varie significativement d’un minimum de 1150 + 168 g/m?

dans la parcelle 5 a un maximum de 1720 + 188 dans la parcelle 10 sur Guyaflux. En effet, le modéle
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qui inclut les facteurs « parcelle » et « placeau » et une interaction entre les deux, met en évidence un
effet « parcelle » (F = 8.5, p < 0.0005, n = 135) et une interaction (F = 10.1, p < 0.0001, n = 135)
significatifs. Les variations de masse de racines fines présentent la méme tendance que celle de la
masse totale de racines a savoir un effet « parcelle » significatif (F = 45.2, p < 0.0001, n = 135, Figure
I1.7) qui oppose la biomasse de racines fines prélevée dans le sol de P5 (654 + 168 g/m?) a celle
prélevée dans le sol de P10 (911 + 256 g/m?) ainsi qu’une interaction parcelle x placeau significative (F

=29.1, p<0.0001, n = 135).
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Figure 1.7 : Comparaison des biomasses initiales de racines fines (@ < 2 mm) issues des carottes de sol réalisées entre le 4
et 11 octobre 2006, des parcelles 10, 4-8 et 5 sur Guyaflux. Les valeurs d’écart-type calculées sur les moyennes sont
représentées par des barres verticales et les différences significatives entre les parcelles sont symbolisées par des lettres

différentes (F = 45.2, p < 0.0001, n = 135).

La masse de racines fines recolonisatrices, dans le sol de P4-8, P5 et P10 change au cours du temps. De
plus, cette variation temporelle n’est pas constante. En effet, en moyenne les quantités de racines
fines récoltées dans le sol de 126 g/m? (aprés 3 mois), de 322 g/m? (aprés 15 mois) et de 428 g/m?
(apres 9 mois) sont significativement différentes. Un modeéle qui inclut les facteurs « récolte »,
« parcelle » et une interaction entre les deux, révele un effet significatif pour les trois (effet « récolte »
F =84.3, p <.0001 ; effet « parcelle »F = 23.5, p < 0001 et interaction F = 5.8, p <.0005 et n = 135). Cela

souligne I'influence du type de sol sur la production racinaire en milieu forestier tropical.
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Figure 11.8 : Comparaison des masses moyennes de racine (@ < 2 mm) par parcelle en fonction de la récolte : aprés 3, 9 et
15 mois. Les différences entre les parcelles 4-8, 5 et 10 sur Guyaflux (pour une méme récolte) sont symbolisées par des

lettres différentes. La production est le delta des quantités entre 3 et 9 mois.

Les biomasses racinaires issues du premier prélevement (+ 3 mois, janvier 2007, Figure 11.8) montrent
des différences significatives entre les parcelles (F = 4.1, p < 0.05 et n = 45), mais pas entre les
placeaux ni méme d’interaction placeau x parcelle. La quantité de racines fines extraite du sol de P10
(151 g/m?) est plus grande que celle de P4-8 (86 g/m?). La masse de racines fines recolonisatrice issue
de la deuxiéme récolte (+ 9 mois, juillet) du sol de P10 (599 g/m?) est significativement plus élevée
que celle de P5 (319 g/m?3). Pour cette méme date, il existe un effet « parcelle » significatif (F = 23.2, p
< 0.0001 et n = 45) et un effet « placeau » a peine significatif (F = 3.3, p = 0.05 et n = 45) mais pas
d’interaction entre les deux. Enfin, dans la troisieme récolte (+ 15 mois, janvier 2008) le sol de P10 est
toujours celui qui compte la plus grande quantité de racines fines avec 401 g/m? tandis que le sol de
P5 présente la plus faible biomasse avec 275 g/m?, soit un facteur de 1.5. Une étude de la variance
met en évidence des différences significatives entre les parcelles (F = 6.9, p < 0.005 et n = 45) et une

interaction parcelle x placeau (F = 5.8, p < 0.005 et n = 45).

La production racinaire moyenne, calculée comme la différence entre la masse racinaire apres 9 mois
et la masse racinaire aprées 3 mois (delta sur 6 mois, Figure 11.8) par placeau et par parcelle, est de 605
+ 278 g/m?/an. La tendance observée est une production racinaire significativement plus élevée dans
la parcelle 10 que dans la parcelle 5 avec respectivement 908 g/m?/an et 353 g/m?/an (F=9.7, p <
0.05, n = 3). Le taux de mortalité élevé des racines fines entre 9 et 15 mois donne des valeurs de
production plus faibles ou négative telles que P5 (237 g/m?/an) > P4-8 (4 g/m?/an) > P10 (-95
g/m?/an).
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2.3.3.2. Le coiit de construction des racines fines

Les teneurs moyennes en azote des racines fines, sur les trois sites (P4-8, P5 et P10), présentent des
variations temporelles qui différencient significativement la valeur issue de la troisieme récolte (1.3%)
de celle issue de la seconde récolte (1.17%, F = 6.2, p < 0.005, n = 135). En fonction du temps, il existe
aussi des variations significatives des concentrations d’azote des racines fines entre les parcelles qui
ne sont pas systématiques. La teneur en azote des racines récoltées en juillet 2007 (deuxiéme récolte)
varie significativement entre P5 (1.28) et P4-8 (1.09%, F = 4.8, p < 0.05, n = 45). Enfin sur un méme
site, les différences significatives entre les récoltes ne sont visibles que pour les racines fines
prélevées dans le sol de P4-8 (F = 13.4, p < 0.0001, n = 45, Figure 11.9a)). La figure 1.9 illustre les
variations saisonniéres des teneurs en carbone des racines fines des sols des parcelles 4-8, 5 et 10. Les
teneurs moyennes en carbone des racines fines varient d’'un minimum de 34.1% pour la deuxieme
récolte a un maximum de 39.3% pour la premiere récolte. Dans un modele qui integre les facteurs
« récolte » et « parcelle » et une interaction entre les deux, seul I'effet « récolte » est significatif
(1.1%, F = 30.1, p < 0.0001, n = 135). Les faibles écarts observés entre les racines des différentes
parcelles sont significatifs uniquement pour les biomasses issues de la troisieme récolte (38.4% dans

P4-8 et 36.4% dans P10, F = 3.6, p < 0.05, n = 45).
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Figure 11.9 : Variations temporelles (aprés 3, 9 et 15 mois) des teneurs en a) azote et b) carbone des racines fines prélevées
dans les sols des parcelles 4-8, 5 et 10 sur Guyaflux. Les différences entre les récoltes dans chaque type de sol sont
représentées par des lettres différentes ou rien si non significatif et les valeurs d’écart-type sur les moyennes par des

barres verticales (n = 15).

Le calcul du colt de construction (CC) des racines fines dépend de la composition biochimique de

celles-ci et en particulier de leur proportion en azote, carbone et cendres. Ces valeurs du CC des
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racines issues des sols des parcelles 4-8, 5 et 10 sur Guyaflux, apparaissent peu diversifiées et ont une
valeur moyenne pour la seconde récolte (juillet 2007) de I'ordre de 1.17 + 0.03 g glucose/gws. Le CC
est sensiblement plus faible pour les racines du sol de P10 que celles du sol de P5 avec 1.15 + 0.11 a
1.21 £ 0.13 g glucose/gys, respectivement (soit 5 % de différence, Tableau 11.4). Ces valeurs moyennes
par parcelle sont relativement constantes au cours du temps avec une différence de 4% maximum

pour les racines de P4-8.

2.3.3.3. Le turnover des racines fines

L’estimation moyenne du turnover des racines fines est de 0.84 an™, elle varie d’un minimum de 0.59
an™ pour les racines fines du sol de P5 & un maximum de 1.12 an™ pour celles du sol de P10 (Tableau
I1.4). Le calcul de la production de carbone (C) repose sur les estimations des proportions de C des

masses séches de racines fines, proportions moyennes par placeau et par récolte.

Tableau 11.4 : Valeurs de turnover, production et coiit de construction des racines fines (@ < 2 mm) de I’horizon 0-15 cm du
sol des parcelles 10, 4-8 et 5 sur Guyaflux. Les différences significatives entre les parcelles sont symbolisées par des lettres

différentes (n = 3).

Turnover des Colt de
Profondeur Production
Parcelle racines fines construction
(cm) 4 (g ¢/m?/an)
(an”) (g glucose/gys)
P10 0-15 1.12 317a 1.15
P4-8 0-15 0.82 201ab 1.16
P5 0-15 0.59 131b 1.21

La tendance des variations des valeurs de turnover des racines fines estimées classent les parcelles
selon l'ordre : P5 < P4-8 < P10, ordre qui est conservé pour les valeurs de CC des racines. Le turnover

des racines augmente lorsque le colt de construction de ces derniéres diminue.

2.3.4. Discussion

Bien que la technique des carottes de recolonisation soit simple et relativement bien adaptée a ce
type de forét (Neill et al. 1992) la distinction in situ des effets liés au climat et / ou a la nature du sol
reste difficilement réalisable. Cette méthode de mesure directe compte quatre inconvénients
majeurs. La production et la mortalité des racines ne sont pas observées en temps réel. La production
d’un grand nombre de racines résulte des dommages issus des coupes lors de l'installation des
carottes. La structure et la disponibilité en nutriments dans les carottes sont modifiées. Enfin, comme
pour la méthode des carottes séquentielles, la compétition entre individus lors de la croissance et de

la mort des racines pendant les intervalles de recolonisation, n’est pas mesurable (Majdi et al. 2005).
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Par ailleurs, les nombreuses possibilités de calcul de la production des racines: méthode de
maximum-minimum, de matrice de décision, du modele des flux et du modele de décomposition,
rendent difficiles les comparaisons entre études. Une remarque essentielle au cours de ce travail
porte sur I'absence de différenciation des types racinaires. Les racines vivantes et mortes qui révelent
des criteres trés subjectifs (Trumbore et al. 2006) peuvent fortement surestimer la production
racinaire. Ceci est d’autant plus vrai que le milieu (tropical) est hautement dynamique (durée de

racines < 1 an).

Que ce soit en moyenne ou en fonction du type de sol, la biomasse racinaire des carottes de
recolonisation differe de celle des excavations racinaires étudiées précédemment (Section 2.2.3.).
Plusieurs études ont mis en relief les variations saisonniéres de la biomasse racinaire dans différents
types d’écosysteme (Delitti et al. 2001 ; Fukuzawa et al. 2007 ; Green et al. 2005). Cette variabilité est
principalement due aux changements de température et d’humidité du sol (Fukuzawa et al. 2007 ;
Thongo M’bou et al. 2008 ; Section 3.3. de la présente thése). Malgré une méthodologie différente,
les masses de racines fines récoltées durant la grande saison des pluies (Section 2.2.3.) sont plus
importantes que la masse initiale obtenue durant la saison seche. Les facteurs climatiques peuvent
agir sur la mortalité (i.e. action des précipitations, Green et al. 2005) et / ou sur la production (i.e.
action de la température, Fukuzawa et al. 2007) des racines fines et modifier ainsi leur masse. Les
travaux de Sanford (1989), Cavelier et al. (1999) et Green et al. (2005) en milieu tropical évoquent une
diminution de la biomasse de racines fines due a une faible disponibilité en eau, et en nutriments

dans le sol et une forte résistance du substrat face a la croissance des racines.

La production des racines fines a déja été estimée par plusieurs auteurs en milieu tropical (Tableau
I1.5). La comparaison des résultats n’est cependant pas toujours aisée car ceux-ci proviennent
d’études dont les méthodes, la durée et la saison des mesures difféerent. Dans notre étude, la
production des racines fines est 'augmentation de la masse de racines entre trois et neuf mois. Elle a
été calculée sur la période qui inclut la petite saison séche et la majeure partie de la grande saison des
pluies. Comparés a deux autres études démontrant I'effet du type de sol sur la production des racines
fines, nos résultats (353-908 g/m?/an entre t, et t;) apparaissent comparables a ceux de Metcalfe et
al. (300-700 g/m?/an, 2008) mais bien plus élevés que ceux de Silver et al. (149-204 g/m?/an, 2005).
Néanmoins, notre analyse ne repose que sur un point de mesure. La production racinaire calculée
pendant les six premiers mois de I'année 2007, la période la plus humide dans une année climatique,
peut étre fortement biaisée par les saisons concernées. Nos mesures qui portent sur la production des
racines fines sont en moyenne plus faibles que celles calculées par Roderstein et al. (510 a 2080

g/m?/an, 2005) et Priess et al. (990 g/m?/an, 1999). Ces deux derniéres valeurs proviennent de foréts
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tropicales de montagne dans I'ouest de I’Amazonie, régions dont les sols sont extrémement pauvres,

mais dont les productions de racines fines sont parmi les plus élevées.

Tableau I1.5 : Synthése bibliographique de 7 études traitant de la production de racines fines en forét tropicale obtenue a
partir de différentes méthodes. Les différences significatives entre sites pour la présente étude sont symbolisées par des

lettres différentes.

Lieu Diametre”” Production de Horizon Méthode (nombre de Références

. . 23 24 .
racines fines de sol”™ mois)

Venezuela, San Carlos de Tous 210+ 30(17) 40 Excavation (20) [Jordan et Escalante
Rio Negro 1980]

Venezuela, San Carlos de <4 1117 (9) 10 Carottes de [Cuevas et Medina
Rio Negro recolonisation (4) 1988]

Venezuela, San Carlos de <2 190 + 20 (28) 10 Carottes de [Sanford 1990]

Rio Negro recolonisation (6)

Panama, Barro Colorado <2 352 (5) 25 Carottes de [Cavelier et al. 1999]

recolonisation (2)
Brésil, Santarem <2 10 Carottes séquentielles [Silver et al. 2005]
(1), modele de flux

compartimentés

Sol argileux (1% année) 204 +22 (9)

Sol sableux (1% année) 254 £ 72 (9)

Sol argileux (2% année) 157 + 22 (15)

Sol sableux (2°® année) 149 + 54 (9)

Brésil, Para State Tous 370+ 20 (16) 30 Carottes de [Metcalfe et al.

recolonisation (3) 2007a]

22 N: \ .
Diametre des racines en mm.

23 production de racines fines moyenne (% valeur d’écart type (n)) exprimée en g/m?/an.
** profondeur exprimée en cm.
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Colombie, Porce”” 15 Carottes de [Sierra et al. 2007]

recolonisation (6)

Pour le 1% intervalle 242 +124

Pour le 2°™ intervalle 438 +104

Brésil, Para State <5 30 Carottes de [Metcalfe et al.
recolonisation (3) 2008]

Sol sableux 400 (16)

Sol sec 300 (16)

Sol argileux 400 (16)

Sol fertile 700 (16)

Guyane frangaise, <2 15 Carottes de Cette étude

Paracou recolonisation (6)

Sol argileux (P10) 908 + 203 (15)a

Sol de transition (P4-8) 554 + 156 (15)ab

Sol sableux (P5) 353 +88 (15)b

La production de racines est soumise a I'action conjuguée des facteurs endogénes et exogenes au
systéme racinaire. Parmi les facteurs endogenes, la nature des composants biochimiques qui
structurent les tissus accroit ou ralentit la croissance des racines des végétaux. Pour estimer ce que
colite cette croissance a la plante, nous avons déterminé le colt de construction (CC) qui représente
le colit de biosynthése de tous les constituants (lipides, protéines, lignines, phénols, acides organiques
et sucres structuraux et non structuraux) des racines fines. D’apres notre étude la valeur de CC des
racines prélevées dans les différents types de sol varie peu (5%). Ce constat est également fait par

Poorter (1997) qui, malgré une large gamme de compositions chimiques de différents organes (tiges,

2> production de racines fines recalculée a partir des résultats exprimés en gC/ha/an (teneur en C
correspond a 50% du poids de la biomasse séche).
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feuilles et racines) de 24 espéces de plantes, ne note pas ou note peu de variation de CC, une
variation qui dépasse rarement 10 % (Poorter 1997 ; Martinez et al. 2002 ; Roumet et al. 2006). Quant
aux différences entre sites, il semble que les végétaux présents sur le sol le plus argileux aient des
racines fines sensiblement moins colteuses (1.15 g glucose/gus, P10) que celles des végétaux installés
sur le sol le plus sableux (1.21 g glucose/gys, P5). Cette observation est néanmoins nuancée par des
concentrations en azote et en carbone variables au cours du temps. Les dosages en azote effectués
précédemment (Section 2.2.3.4.) ont montré que les racines issues de P10 étaient plus riches que
celles issues de P5 tandis que ceux de la présente étude mettent I'accent sur une tendance inverse. A
cette variabilité temporelle s’ajoute une forte variabilité spatiale des compositions biochimiques et

des valeurs de CC des racines fines a I’échelle de la parcelle.

A une augmentation des teneurs en azote dans les tissus des végétaux est associée un accroissement
de CC (McDermitt & Loomis 1981). Hendrick et al. (1993) émettent I’hypothése que le turnover des
racines fines croit lorsque les teneurs en azote dans les racines augmentent. Le turnover des racines
fines, ratio de la production des racines sur la moyenne de la biomasse annuelle, varie
proportionnellement a la production des racines fines calculée grace aux carottes de recolonisation
(Burke & Raynal 1994). La biomasse prélevée aprés quinze mois, plus faible que celle prélevée apres
neuf mois montre que le turnover des racines fines (@ < 2 mm) sur Paracou est, dans I'ensemble,
élevé. En moyenne, notre résultat de (0.84 an™) est trés proche de celui calculé par Gill et al. en 2000
(0.80 an™). Dans leur synthése, Gill et al. calculent le turnover & partir des données de taux de
renouvellement des racines (@ < 5 mm) issues de 190 publications de travaux réalisés de par le monde
(forét, prairie, toundra et zone humide des milieux tempérés, tropicaux et boréaux). A I'échelle des
écosystemes, le turnover des racines croit lorsque le rapport entre les deux facteurs climatiques,
précipitations et températures, augmente. De cette synthése, relative a des études réalisées en forét
tropicale, il découle une trés grande variabilité des valeurs de turnover des racines (@ < 2 mm)
comprise entre 0.59 an™ et 2.38 an™ (Cuevas & Medina 1988 ; Cuevas et al. 1991 ; Schroth & Zech
1995). Ces mémes écosystémes souffrent d’une carence notable d’informations.

Les facteurs édaphiques, e.g. disponibilité en nutriments, acidité du sol, contenu en eau du sol et la
température du sol ont une forte influence sur le turnover des racines fines. A I'échelle du site atelier
Guyaflux, notre étude montre que le turnover des racines fines qui varie d’un facteur 1.9 entre la
texture sablo-argileuse (P5) et celle argilo-sableuse (P10) augmente avec les proportions en argile
dans I'horizon 0-15 cm. Cette tendance trouve une équivalence dans les résultats de Silver et al.
(2005) qui estiment, dans différents sols forestiers brésiliens, a 0.59 an? et 0.71 an? les valeurs
respectives de turnover des racines (@ < 2 mm) des sols a texture sableuse et argileuse. Certaines

études ont aussi mis en évidence que la durée de vie des racines fines est positivement corrélée a la
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fertilité du milieu puisque le colt de construction est faible en raison d’un faible co(t de maintenance
des tissus végétaux (Eissenstat et al. 2000 ; King et al. 2002). Nos résultats montrent de la méme
maniére que la durée de vie des racines fines dont le colt de construction est le plus faible, apparait
sensiblement plus courte dans le sol de P10 que dans celui de P5, ce qui suggére une disponibilité en
nutriments potentiellement plus élevée dans le sol argilo-sableux que celui sablo-argileux. En outre,
les études de Pregitzer et al. (1993) et Hendrick & Pregitzer (1996) soulignent un effet positif de
I'humidité du sol sur la durée de vie des racines. Mais cette derniére relation fait I'objet de
controverses car d’autres auteurs rapportent un turnover racinaire plus élevé dans les sols a

microporosités humides (Joslin et al. 2000 ; Mufoz & Beer 2001 ; Jones et al. 2003)

En conclusion, cette étude fait valoir une variabilité spatiale importante de la production racinaire
entre les différents types de sol du dispositif de Paracou. Néanmoins, si nous considérons les deux
caractéeres racinaires examinés, nous pouvons affirmer que si le turnover des racines fines présente
une forte variabilité entre les parcelles (facteur 1.8 entre les parcelles 5 et 10), le co(t de construction
des racines fines est au contraire relativement constant d’'un type de sol a un autre. La tendance
observée est une durée de vie des racines fines au colt de biosynthése moins élevée, plus courte dans
le sol argilo-sableux que dans celui sablo-argileux. Il serait intéressant de consolider cette tendance a
I’échelle tropicale mais plusieurs travaux font état de la rareté des informations disponibles sur la
dynamique et les traits de la composante racinaire (biomasse de racines, composition chimique,
production, turnover et colt de construction des racines) d’'une maniéere générale, et sur les milieux

tropicaux en particulier (Poorter 1997 ; Clark et al. 2001 ; Roumet et al. 2006).
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2.4. Variabilité spatiale de la respiration du sol

2.4.1. Introduction

Les émissions de CO, provenant du sol (Rsol) comptent parmi les principales composantes de la
respiration totale des écosystémes. Dans la plupart de ces derniers, Rsol domine (Law et al. 1999 ;
Bolstad et al. 2004 ; Borken et al. 2006 ; Euskirchen et al. 2006). En conséquence, dans le cadre des
changements globaux une faible modification de ce flux peut accroitre les pertes nettes de carbone
(C) vers I'atmospheére (Knorr et al. 2005 ; Powlson 2005) et avoir un impact considérable sur le bilan
de C a I'échelle de la planéte. Une simple altération des processus du sol peut impacter la variation de
la production nette des écosystemes (Medlyn et al. 2000 ; Wan et al. 2005). Il est alors crucial d’avoir
une bonne connaissance des flux de CO, provenant du sol a différents niveaux de résolution afin de

réduire les incertitudes relatives a la quantification du C qui y est séquestré.

La respiration du sol est en général la moyenne temporelle mesurée sur le sol d’un placeau d’une
parcelle d’'un écosystéme précis. Les mesures alors effectuées gomment la résultante de la relation
qui lie Rsol aux conditions pédoclimatiques du placeau et de la parcelle. Il est désormais possible
d’estimer mais aussi de modéliser le taux annuel de Rsol. Trés souvent, les relations empiriques sont
utilisées pour examiner les variations temporelles de Rsol (Vanhala 2002 ; Savage & Davidson 2003 ;
Martin & Bolstad, 2005). Mais l'utilisation de ces dernieres, a des fins de quantification de la
variabilité spatiale de Rsol est beaucoup plus rare puisque, quelle que soit I'échelle spatiale étudiée,

peu de ces modeles incluent les mécanismes qui controlent I’'hétérogénéité spatiale des processus.

Rsol est une variable intégrative des processus du sol. Elle est étroitement dépendante de I'activité
des micro-organismes décomposeurs de la matiere organique (respiration hétérotrophe), de Ia
respiration des racines des végétaux et de la rhizosphére (racines + micro-organismes) associée
(respiration autotrophe) et dans une moindre mesure de I'oxydation chimique de composés
organiques (Burton & Beauchamps 1994). Elle varie significativement dans le temps et I'espace en
fonction des modifications des propriétés physiques, chimiques et biologiques du milieu (Xu & Qi
2001). Les variations temporelles de Rsol associées aux fluctuations de la température et de
I’humidité du sol, ont été étudiées dans divers écosystémes de par le monde (Hibbard et al. 2005).
Dans les régions tropicales, I'humidité qui peut étre fortement limitante durant la saison seche, est le
facteur dont lI'influence prévaut sur celle de la température (Davidson et al. 2000 ; Hashimoto et al.
2004). Aucune tendance n’est cependant clairement définie lorsque les deux facteurs humidité et

température présentent des conditions favorables toute I'lannée (Medina et al. 1980).
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Par ailleurs les informations concernant la variabilité spatiale de la respiration du sol sont nettement
moins nombreuses, bien que tout aussi importantes pour estimer les flux de CO, a I'échelle de la
parcelle et de la région.

De nombreux facteurs peuvent modifier spatialement Rsol, tels que des conditions différentes du taux
d’humidité, teneurs en carbone, biomasse microbienne et répartition du systéeme racinaire (Xu & Qi
2001). Une étude antérieure a montré que sous un méme couvert forestier, la température du sol
change peu a I'échelle de la dizaine de metres. Pourtant a cette méme échelle ’lhumidité ainsi que la
composition du sol (biomasse racinaire, quantité d’éléments grossiers, densité apparente, biomasse
de litiere) peuvent considérablement varier (Martin & Bolstad 2005). D’autres études supposent
gu’une variation de la répartition de la faune du sol (termites, vers de terre...) qui constitue une
source de CO,, contribue a augmenter I'hétérogénéité spatiale de Rsol (Khalil et al. 1990 ; Stoyan et al.
2000 ; Risch et al. 2005). Malgré cela, les deux facteurs essentiels de la variabilité spatiale de la
respiration totale du sol semblent provenir des racines et de la litiere (Li et al. 2004). Les traits des
especes ligneuses tels que la qualité chimique des feuilles, du bois et des racines, la phénologie de
croissance des organes ou de production de litiere et le turnover des organes (...), représentent une
importante source de variation a la surface du sol capable d’en altérer les propriétés (Monokrousos et
al. 2004). Une récente étude, réalisée dans une plantation tropicale, a mis en évidence a travers une
analyse comparative de 16 espéeces ligneuses plantées en monoculture, I'influence des quantités et
qualités des litieres ainsi que la conjugaison des deux sur la chimie du sol et Rsol (Bréchet et al. 2009).
Une étroite relation a également été remarquée entre Rsol observée sous chaque espéece d’arbre et

leur surface terriére.

A l'échelle du metre carré et en supprimant |'effet temporel, la complexité du déterminisme de la
variabilité spatiale de Rsol réside dans la compréhension des interactions entre la diversité des

especes animales, végétales et des conditions pédoclimatiques du sol.

Dans la présente étude, pour pallier le biais généré par les variations temporelles, nous nous sommes
attachés a limiter a une semaine les mesures de Rsol. Afin d’éclaircir I'impact de I'importance de la
taille des arbres (i.e. surface terriére) sur les flux de CO, mesurés au niveau du sol d’'une parcelle de
forét naturelle tropicale d’un hectare, deux approches ont été envisagées. La premiére approche, de
nature corrélative, a consisté a modéliser la zone d’influence de la biomasse aérienne et souterraine
d’un arbre. Plusieurs formes de zone d’influence ont été testées et caractérisées par un indice de
contribution locale « Ic » ; les relations entre « Ic » et les mesures de Rsol ont ensuite été analysées.

La seconde, de nature statistique, a consisté a analyser in situ sur la parcelle d’étude I’"hétérogénéité
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spatiale de la répartition des arbres et des valeurs de flux mesurées. La géostatistique a permis en
I'occurrence de répondre a la question du phénomene d’auto-corrélation des données de

circonférence et de flux, relatif a la structuration spatiale.

2.4.2. Matériels et méthodes

2.4.2.1. Dispositif expérimental et mesures

La variabilité spatiale de la respiration du sol a été estimée grace a un dispositif d’échantillonnage qui
consistait en 25 placeaux circulaires de 10 m de diametre disposés dans la plus grande parcelle du site
atelier Guyaflux. Le choix s’est donc arrété sur les deux parcelles voisines 4 et 8. Les placeaux ont été
choisis de maniére a couvrir toute la gamme de surface terriére (un algorithme permet de choisir la
meilleure combinaison parmi tous les placeaux possibles, Tableau 11.6). Pour résoudre le probléme de
I’effet de bordure des parcelles, des mesures de diameétre des arbres présents dans un périmétre
d’environ 20 m autour des placeaux ont été réalisées les 3 et 10 mai 2007, mesures qui expliquent

I’aspect non rectangulaire de la parcelle 4-8 (Figure 11.10).

Tableau 1.6 : Gamme de variations et valeur moyenne de la surface terriére (m?/ha) des 25 placeaux de respiration du sol

sur la parcelle 4-8 sur Guyaflux.

Gamme
Variable n Moyenne  Minimum Maximum
Surface terriére (m?/ha) 25 43.3 0 156.8

Chacun de ces placeaux a été matérialisé par I'agencement sur le sol de 13 embases séparées les unes

des autres de 2.25 m, comme l'illustre la figure 11.10.
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Figure 11.L10: Schéma de gauche: répartition des arbres (cercles blancs) et des placeaux mis en place pour la
caractérisation de la respiration du sol (cercles noirs) sur la parcelle 4-8 sur Guyaflux. Chaque cercle noir symbolise 13
embases disposées en forme de flocon comme l'illustre le schéma de droite (points noirs). Cette étude compte 25 cercles

c’est a dire 325 points de mesure.

2.4.2.2. Mesures de la respiration du sol

Le principe de mesure de la respiration du sol (Rsol) est identique a celui détaillé dans la section
2.2.2.1. a I'exception pres du temps de mesure qui est de 250 secondes, temps au bout duquel tous

les flux de CO, du sol sont stabilisés.

Le choix de la période de mesures pour estimer la variabilité spatiale de Rsol, repose sur les résultats
issus du projet SAMERESO (décrit dans le Chapitre IV du présent manuscrit) qui montrent que deux
périodes dans I'année sont caractérisées par des valeurs élevées de flux. Il s’agit des périodes de
transition saisonniére (1) entre la fin de la grande saison des pluies et le début de la grande saison
seche (début aolt) et (2) entre la fin de la grande saison séche et le début de la petite saison des
pluies (fin octobre). La campagne de mesures s’est donc déroulée entre la fin de la grande saison des
pluies et le début de la grande saison séche (entre le 28/07/06 et le 04/08/06). Afin de limiter le biais
d’échantillonnage lié a la variabilité nycthémérale de la respiration, toutes les mesures ont été

réalisées dans une méme tranche horaire (i.e. 9h30-18h), tout de méme suffisamment large pour
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permettre d’effectuer I'ensemble des mesures en un minimum de jours (i.e. 7). A noter que les

mesures ont été interrompues pendant les heures qui suivirent les grosses pluies de cette période.

2.4.2.3. Principes d’analyse

Analyses statistiques

Le traitement des données est effectué avec les logiciels Excel et SAS (version 9.1). Une procédure
Univariée permet de décrire les variables en détaillant la distribution des données et la gamme de
variations. Dans le texte, les valeurs moyennes sont suivies de la valeur des écarts-types (moyenne +
écart-type). Les deux variables que sont Rsol et la surface terriére (ou la circonférence) sont analysées

a I'échelle des 25 placeaux et a I’échelle des 325 points de mesure.

Création d’un indice de contribution locale des arbres

Par la présence de leurs racines et / ou de leurs litieres aériennes et souterraines, il s’agit de
caractériser l'influence des arbres sur I'activité du sol estimée a travers la respiration du sol. Cette
influence est symbolisée par un indice de contribution locale (Ic) calculé a partir de la taille des arbres
et de leur distance par rapport aux points de mesure de Rsol. Ic peut étre calculé en tout point de
coordonnées x et y de la parcelle a partir de la cartographie précise des arbres (coordonnées et
diametre) sur le site et détermine la contribution d’un ou plusieurs arbres (somme des Ic) sur une
zone précise. Le calcul de cet indice repose sur plusieurs hypotheses :

e [l'influence d’un arbre via sa biomasse aérienne et souterraine est isotrope (la méme

dans toutes les directions),

e chaque arbre contribue indépendamment les uns des autres,

Dans ces deux hypotheses les deux aspects compétition et plasticité des arbres au niveau du

développement de leur systéme racinaire et rhizosphére associée ou de leur couronne sont négligés.

e la dimension de la zone d’influence d’un arbre est proportionnelle a la dimension de

I'arbre.
Cette hypothése suppose que tous les arbres répondent de la méme facon au rapport entre son

diametre et sa zone d’influence et supprime ainsi tout effet ontogénique et toute différence entre

especes.
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Figure 11.11 : Exemple de modélisation de la zone d’influence d’un arbre sur la respiration du sol : contribution uniforme
ou atténuation exponentielle. Avec S, la surface terriére de I’arbre, d, la distance entre I'arbre et le point de mesure et r,

le parameétre de forme a ajuster.

Aussi, lI'influence d’un arbre ne dépend-elle que du rapport entre sa distance au point normé et le
paramétre d’extension caractérisant sa distance limite d’action. Différents modéles ont alors été
considérés. Parmi les six modeéles testés (Tableau 11.7) deux d’entre eux sont illustrés sur la figure
11.11 : le type exponentiel et le type uniforme. A partir d’'une zone d’influence « z », dans un modéle
uniforme le poids d’'importance d’un arbre est le méme que I'on soit a une distance « z-2 » ou « z-4 »
autour de son tronc, tandis que dans un modeéle exponentiel, le poids d’'importance d’'un arbre
diminue quand le degré d’éloignement au tronc augmente tel que « z-2 » << « z-4 » (Figure 1.11 et

Tableau 11.7).
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Tableau 11.7 : Expression des différents modeéles de I'indice de contribution locale (Ic). Avec les parameétres S : surface
terriere de I'arbre ; d : distance entre I'arbre et le point de mesure ; r : paramétre a ajuster pour chacun des modéles
déterminant a quelle distance cet indice explique le mieux la variabilité de Rsol ; a : coefficient de forme et k : coefficient

d’extinction de la zone d’influence de I'arbre. Les dimensions sont le métre et le métre carré.

Modeéle Ic
M1 Uniforme lc=S
M2 Linéaire

|c=sxa-(f»

M3  Parabolique Ic:Sx(l—(g)z)
r

M4 Puissance lc=Sx(1— (ﬂ)a)
r

M5  Exponentiel d
(—)
Ic=Sxe T
M6 Puissance et rmax limite d
(kexs) lo=Sx[1=( sy ]
r:rmaXX(l_e ) rmaxx(l_e )

Dans tous les modeles précédents (M1-M5), excepté M6, le parametre r ajusté est identique pour tous
les arbres. Dans cette modélisation la contribution d’un petit arbre positionné trés loin du point de
mesure de Rsol va étre tres faible. Néanmoins, il serait préférable que celle-ci soit nulle. Cet
ajustement a été testé dans le cas de M6 ou le parametre r devient dépendant de la taille de I'arbre
soit de S. Il s’agit alors d’ajuster r., et non plus r, rpn. étant la distance maximale a laquelle les plus
gros arbres contribuent. Puis un parametre k qui est un coefficient d’extinction, est introduit de

maniére a faire décroitre exponentiellement cette distance. Dans le modéele M6 nous obtenons donc :
pour une distance d entre I'arbre et I'embase inférieure a un seuil r variable: r=r_, X 1-e™),
les différentes fonctions (ou formes de modele) peuvent ensuite étre utiliser pour calculer la
contribution locale des arbres.

A chaque point de mesure ou placeau de Rsol est associée une valeur d’indice.

Analyses géostatistiques

La géostatistique a été développée dans le but d’étudier les phénomeéenes quantitatifs, naturels la
plupart du temps qui, bien que trés variables et irréguliers, présentent une structuration
statistiquement significative dans le temps et / ou I'espace. Dans notre étude, les deux variables
testées sont la surface terriere des arbres et Rsol. Les statistiques spatiales permettent de calculer

I'auto-corrélation entre les données d’'une méme variable. Derriere le terme statistique « auto-
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corrélation » se trouve la notion d’hétérogénéité des données dans I'espace qui peut étre estimée a
travers le calcul de la part de ressemblance entre deux valeurs voisines distantes d’un vecteur h. Dans
ce cas, l'auto-corrélation ne dépend que de h. L'analyse de la semivariance qui compte parmi les
nombreuses méthodes de géostatistique, est la plus appliquée dans les études de sol. Les deux
principales raisons sont la robustesse des calculs et le développement accru des techniques d’analyses
statistiques en géologie. Aussi avons-nous utilisé les semi-variogrammes statistiques y(h) qui sont une
représentation graphique de la différence de la variance totale d’une variable et de la covariance en

fonction d’une gamme d’intervalles de distance h par couple de mesures, suivant la formule :

0= iy ZalS) - S + T

(11.5)

Avec N(h) le nombre de paires (ou couples) observées séparées d’une distance h, Z(Si) une valeur
(ou mesure) de la variable d’intérét pour une localité (S,), et z(S, +h) cette valeur a une distance

h de cette localité (S|) La stratégie de modélisation a reposé sur les semi-variogrammes

directionnels (i.e. selon différentes directions 0°, 45°, 90° et 135°), ainsi que des semi-variogrammes
omnidirectionnels (i.e. sans tenir compte de la direction). On parle d’anisotropie lorsque les résultats
varient selon la direction considérée. Nous avons testé différentes valeurs de N(h) en ajustant la
tolérance angulaire ou le pas de calcul. L'usage d’une tolérance permet de lisser la fonction tout en
augmentant le nombre de couples intervenant dans le calcul. La représentation graphique du

phénomene d’auto-corrélation est de la forme :

- Palier (C,+C)

C (Palier - Effet de pépite)

Semivariance

................. “f Effet de pépite (C,)
v

Augmentation de la distance entre les points

Figure 11.12 : Exemple de semi-variogramme d’une variable mesurée, présentant une estimation de la semivariance pour

des classes de distances hypothétiques (points noirs) et un modéle adapté (ligne noire).

Le palier (Co+C) définit la variance totale de la population (Figure 11.12), C représente la variance
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associée a la structuration spatiale et C, la variance attribuée a un effet de pépite (variance
indépendante de la distance). La présence de cette derniere variance est souvent due a des biais dans
les mesures et / ou a la présence d’une microstructure nécessitant un sous-échantillonnage plus
précis de la variable. Par contre, quand les données présentent une auto-corrélation parfaite I'effet de
pépite est absent, situation tres rare caractérisée par un semi-variogramme proche de 0 quand la
distance de l'intervalle (h) est proche de 0. La distance pour laquelle I'asymptote du semi-
variogramme expérimental atteint son maximum correspond a la portée, c’est a dire a la taille des
patches de variabilité rencontrés sur le terrain. Au-dela de ces patches, les données présentent une
indépendance aléatoire. Les influences tres fortes de la méthode d’échantillonnage et du choix des
distances extrémes entre les points (valeurs minimum ou maximum de h) représentent I'inconvénient
majeur de 'utilisation de la géostatistique.

Dans la plupart des études, la (ou les) variable(s) analysée(s) est décrite a partir de la moyenne,
I’écart-type, le coefficient de variation et la part de la variance totale expliquée par la structuration

spatiale telle que :

Vspatiale =

C+Co] (11.6)

Pour réaliser cette étude, nous avons fait appel a 'outil de géostatistique ISATIS qui calcule la
covariance généralisée de fagcon automatique. Le logiciel Géovariance dans ISATIS nous a permis de

faire les graphiques.
2.4.3. Résultats

2.4.3.1. Variabilité spatiale de Rsol a I'échelle du placeau

Les mesures de respiration du sol réalisées durant la période de transition entre la grande saison des
pluies et la grande saison séche 2006, montrent une forte variabilité spatiale en fonction du placeau
(Tableau 11.8). La valeur moyenne de ce flux, sur le sol de la parcelle 4-8, est de 4.68 + 0.70 gC/m?/j et

varie d’un facteur 1.7 entre le placeau 1 (6.45 gC/m?/j) et le placeau 20 (3.70 gC/m?/j).
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Tableau 11.8 : Statistiques élémentaires : valeurs moyenne, maximum, minimum, écart-type, coefficient de variation (CV),
nombre d’individus (n) et valeurs de Skewness (symétrie de la distribution) et de Kurtosis (étendue de la queue de
distribution), de la variable respiration du sol (Rsol) mesurée sur la parcelle 4-8 sur Guyaflux. Les statistiques sont

réalisées sur les valeurs moyennes obtenues par placeau.

Gamme Variable non transformée
Ecart-
Variable Moyenne Minimum Maximum CV (%) Skewness Kurtosis n
type
Rsol (gC/m?/j) 4.68 3.70 6.45 0.70 15 0.72 0.13 25

Parmi les différents tests effectués, résumés dans le tableau I1.9, il apparait que la meilleure relation
entre l'indice « Ic » de contribution locale des arbres et la respiration du sol moyenne par placeau est
observée avec un modele de type puissance. Les résultats montrent également que les flux de
respiration du sol sont influencés par la taille (surface terriére) des arbres situés a 12 et 17 m autour

du point de mesure (rpearson, = 0.41 et rearson, = 0.41, respectivement, p < 0.05, n = 25).

Tableau 11.9 : Bilan des relations obtenues entre les 6 modeéles d’indice de contribution (Ic) testés et les 25 mesures
moyennes de respiration du sol. La limite r définit la distance pour laquelle la zone d’influence des arbres parait la mieux
corrélée a Rsol. Le paramétre a est le coefficient de forme et k est le coefficient d’extinction de la zone d’influence de
I'arbre. Le meilleur coefficient de Pearson (tel que p < 0.05, *) est obtenu avec une forme puissance et un rayon

d’influence limite fonction de la taille de I'arbre.

Modeéles Ic Limiter (enm) a k Fpearson n
M1 Uniforme 15 0.05 25
M2 Linéaire 15 0.26 25
M3 Parabolique 15 0.26 25
M4 Puissance 15 1.2 0.27 25
M5 Exponentiel 15 0.15 25
M6 Puissance et . limite 12 (rmax) 1.8 0.00026 0.41* 25
17 (rmax) 15 0.000255 0.40* 25

2.4.3.2. Variabilité spatiale de Rsol a I'échelle de 'embase

A I'échelle de I'embase, la respiration du sol met en évidence une trés forte variabilité spatiale
(Tableau 11.10) comprise entre un minimum de 1.51 g€C/m?/j et un maximum de 12.62 gC/m?/j. Quant
a la circonférence des arbres, elle présente aussi une tres large gamme de variations dans laquelle le

plus petit arbre a une circonférence de 30.5 cm (= 10 cm de diamétre) alors que le plus gros a une

80




Chapitre Il : Variabilité spatiale de plusieurs composantes du bilan de carbone du sol

circonférence de 305 cm. Ces deux variables ont un coefficient de variation relativement élevé de
I'ordre de 32.26% pour Rsol et de 59.58% pour la circonférence. Elles décrivent des courbes plus ou

moins dissymétriques, caractéristiques des distributions non Gaussiennes.

Tableau I1.10 : Statistiques élémentaires : valeurs moyenne, maximum, minimum, écart-type, coefficient de variation (CV),
nombre d’individus (n) et valeurs de Skewness (symétrie de la distribution) et de Kurtosis (étendue de la queue de
distribution), des variables circonférence des arbres et respiration du sol (Rsol) mesurées sur la parcelle 4-8 sur Guyaflux.
Les statistiques sont réalisées sur les 325 points de mesure de Rsol et sur les 687 arbres de plus de 10 cm de diamétre

recensés pour I'étude (Figure 1.17).

Gamme Variable non transformée
Variable Moyenne  Minimum  Maximum  Ecart-type CV (%) Skewness  Kurtosis N
Rsol (gC/m?/j) 4.68 1.51 12.62 1.51 32.26  1.30 3.78 319
Circonférence
71.26 30.5 305 42.46 59.58 1.68 2.98 687

(cm)

La figure 11.13 illustre deux résultats de semi-variogrammes omnidirectionnels calculés avec une
tolérance de 50% et un pas de 5 m, sur 687 puis 683 données de circonférence des arbres. Ces deux
résultats réveélent une forte instabilité variographique qui peut étre expliquée par la non normalité de
la distribution. L’effet des quatre valeurs extrémes est nettement visible et montre qu’une diminution
de seulement 0.6 % de |'effectif total (683 au lieu de 687 mesures) entraine un décrochement du
palier variographique de I'ordre de 25%. Cette différence n’a, toutefois, aucun effet sur la forme

générale du variogramme.
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Figure 11.13 : Présentation des 2 semi-variogrammes calculés avec un pas de 5 m pour une tolérance de 50% avec
’ensemble du jeu de données (courbe rouge, 687 valeurs), dont les 4 valeurs extrémes de circonférence ont été retirées

(courbe bleue, 683 valeurs).
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L’analyse géostatistique des variogrammes directionnels réalisés sur les 683 données met en évidence
une absence totale de structuration. La variable présente une réponse trés forte sous la forme d’un
effet de pépite pur qui ne laisse rien transparaitre : ni distances caractéristiques, ni anisotropie, ou

méme dérive (Figure 11.14).

T I L I I T

2500 |4 -

2000 -+ -

o B iy, e R o ———
- - .
Joos -

1500 £

Semivariance

1000

500 L -

0 10 20 30 40 50 60 70
Distance (m)

Figure 11.14 : Exemples de semi-variogrammes directionnels couvrant des angles de 0°, 45°, 90° et 135°N calculés a partir

des données de circonférence. Le calcul est réalisé sur 683 mesures.

La figure 11.15 illustre huit résultats de semi-variogrammes calculés, avec des valeurs de tolérance et
de pas variables sur 319 données de Rsol. La comparaison de ces huit semi-variogrammes met en
relief une tendance générale conservée sur laquelle repose le calcul de deux modeles : modeéle 1 avec
un pas de 5 m et une tolérance de 50% et modeéle 2 avec un pas de 4 m et une tolérance de 50%. Le
modele 2 étant différent du modele 1 par un effet de pépite plus marqué. Dans |'estimation des
modeles, il semble assez raisonnable de ne pas tenir compte du grand nombre d’oscillations qui

pourrait étre lié a la méthode d’échantillonnage.
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Semivariance
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Figure 11.15 : Différents exemples de semi-variogrammes omnidirectionnels calculés a partir des données de Rsol, en
faisant varier les paramétres de calcul que sont le pas et la tolérance (lignes de couleur). Deux modeéles sphériques sont
ajustés : modeéle 1 avec un pas de 5 m et une tolérance de 50% et le modéle 2 avec un pas de 4 m et une tolérance de

50%.

Les tendances variographiques analogues observées sur les huit semi-variogrammes ne permettent
pas de sélectionner I'un ou 'autre des deux modeles proposés. De surcroit, la ressemblance entre ces
deux modeles, deux parmi de multiples possibilités, suppose que Rsol présente une certaine
structuration spatiale pour des distances inférieures a la dizaine de metres. La valeur de la portée est
de l'ordre de 11 m (Tableau 1l.11) a laquelle s’ajoute un fort effet de pépite représenté par 877

couples de points (non représentés).

Tableau 11.11 : Paramétres des semi-variogrammes stationnaires et variances des deux variables que sont la circonférence

des arbres de plus de 10 cm de diamétre et Rsol.

C
Pas Nombre Tolérance
Variable Modéle C, [C+C,] Portée <2 Direction
(m) depas (%)

Circonférence  Sphérique 1800 - - 1803 5 12 50 4
Rsol (modéle 1) Sphérique 0.9 0.58 11 2.13 5 12 50 1
Coest la variance associée a |'effet de pépite, C/[C+CO0] est la proportion de variance structurée, Portée

est la distance au-dela de laquelle la variance structurée disparait. Modele sphérique : pour h < 0,
7(h)=C, +(C-C,)x(1.5xh Portée) —[0.5x (h Portée)’]; pour h>0, y(h)=C, ot y(h)estle

semi-variogramme d’intervalle de distance h.

L'interpolation des données de respiration du sol (en umol/m?/s) sur 'ensemble de la parcelle, a été
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réalisée a partir de la méthode de krigeage ordinaire qui est la méthode la plus robuste et la mieux
adaptée a notre jeu de données. Afin de limiter I'impact sur la carte de la structure en « flocon » de
I’échantillonnage (Figure 11.10), cette étape de krigeage est obtenue en voisinage unique pour les deux
modeles retenus. Les cartographies qui en résultent sont présentées dans la figure 11.16. Malgré le
choix de la méthode, ces cartes font apparaitre une alternance de valeurs fortes et faibles de Rsol
associée au dégradé de couleur de blanc a noir. Les flux présentent une répartition spatiale sous la

forme d’agrégat.
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Figure 11.16 : Résultats de I’étape de krigeage. Les arbres des parcelles 4-8 sont symbolisés par des points verts sur la carte,
leur taille est fonction de leur diamétre dans la réalité, et la variabilité spatiale des flux de CO, du sol suivant un gradient

de couleur allant du noir au blanc selon I'intensité du flux. Les points noirs représentent les mesures de respiration du sol.

2.4.4. Discussion

Les résultats des mesures de respiration du sol sur la parcelle 4-8 donnent une valeur moyenne de
I'ordre de 4.68 gC/m?/j. Cette valeur est trés proche de celle estimée par Epron et al. (2006) lors d’'une
étude de I'effet des variations topographique sur Rsol dans un site voisin (4.42 gC/m?/j). Elle est
également comparable aux résultats d’autres travaux réalisés en forét tropicale comme ceux de

Buchmann et al. (4.87 gC/m?/j, 1997), Davidson et al. (5.49 gC/m?/j, 2000), Chambers et al. (3.94
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gC/m?/j, 2004) et Sotta et al. (6.69 gC/m?/j, 2004).

En moyenne, la variabilité de Rsol entre les vingt cing placeaux (surface de 78.5 m?) est relativement
modérée (facteur 1.7). Pourtant, malgré les hypotheses fortes sous-tendues dans notre étude:
« biomasse végétale isotrope et indépendante de celle d'un autre arbre» et «influence
proportionnelle a la taille de l'arbre », une relation corrélative entre la structure forestiére
caractérisée par un indice de contribution locale (Ic) des arbres et les processus du sol estimés a partir
de Rsol, a été mise en évidence. A I'échelle de la dizaine de metres carrés, I'action conjuguée de la
densité et de la taille des arbres agit sur I'activité biologique du sol forestier. La meilleure relation est
observée lorsque l'influence d’un arbre diminue selon un modeéle de type puissance en fonction du
degré d’éloignement depuis son tronc. Notre approche souligne I'importance de la surface terriere
d’un arbre pour son empreinte sur le milieu et surtout la complexité de la relation végétation / sol qui

ne peut étre abordée par la seule variable surface terriere.

A I'échelle du point de mesure de Rsol, cette étude a montré qu’il existait sur une surface d’environ un
hectare de parcelle de forét naturelle tropicale, une grande variabilité de flux CO, au niveau du sol.
Sur les huit jours de mesures, la respiration du sol varie en effet d’un facteur 8 entre la plus faible et la
plus forte valeur (1.51-12.17 gC/m?/j). Bien qu’en moyenne notre valeur de Rsol apparaisse
sensiblement plus faible que celle calculée par Sotta et al. (2004) nous constatons une variabilité
spatiale nettement plus forte caractérisée par des valeurs d’écart-type et de coefficient de variation
de Rsol élevées. Néanmoins il existe une grande dissimilitude entre les méthodes d’échantillonnage
dans ces deux études. Sotta et al. (2004) disposent d’un jeu de données huit fois plus restreint que le
notre. Nous remarquerons que les foréts des deux études difféerent autant par la nature de leur sol

gue par la structure du peuplement.

Sur un site forestier présentant peu ou pas de variation spatiale de la température au niveau sol
(entre 0 et 10 metre ou plus), d’autres facteurs comme I’humidité et la composition physico-chimique
du sol (masse racinaire, quantité d’éléments grossiers, densité apparente et masse de litiere) peuvent
étre fortement hétérogenes pour une méme échelle d’étude (Martin & Bolsad 2005). Silver et al.
(2005) montrent, par exemple, que les sols forestiers brésiliens a tendance argileuse respirent moins
que ceux dotés d’une tendance sableuse. La texture va influencer la diffusivité des gaz mais aussi la
disponibilité en nutriments, en oxygene et en eau dans le sol. Sur une méme parcelle Epron et al.
(2006) ne montrent pas de relation significative entre les mesures de flux de CO, et celles du contenu
en eau du sol. A cette échelle, I'hétérogénéité spatiale de la quantité de la matiére organique, la

distribution des racines, la distance a un arbre ou la distribution des agrégats microbiens dans le sol
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sont autant de facteurs de variation qui peuvent agir sur les flux CO, mesurés in situ.

Sur notre parcelle d’étude, I'utilisation de la géostatistique a permis de mettre en évidence une
absence compléte de structuration spatiale au niveau de la répartition des arbres en fonction de leur
taille. Elle a permis de mettre en évidence que Rsol est spatialement structurée selon une distance
comparable a celles rencontrées dans la littérature. En revanche, nous avons aussi pu constater que
notre dispositif d’échantillonnage qui est un facteur clé dans la modélisation géostatistique, n’est pas

adapté a l'interpolation cartographique (krigeage).

Toutefois, en modérant notre interprétation, nous pouvons observer que nos résultats trouvent une
équivalence avec ceux issus des travaux récents d’Ishizuka et al. (2005) et Kosugi et al. (2007). Ces
deux études réalisées dans des conditions spatiales a I’échelle du meétre, et temporelle pendant une
période de transition saisonniere (Kosugi et al. 2007) donnent des valeurs moyennes de Rsol de 3.7 et
3.3 gC/m?/j en forét de Sumatra (Ishizuka et al. 2005) et de Malaisie (Kosugi et al. 2007)
respectivement. Qui plus est, les coefficients de variation calculés dans ces deux études de 36% et
30% pour Ishizuka et al. (2005) et Kosugi et al. (2007) respectivement, sont en accord avec notre
valeur de 32%. Dans la présente étude, I'autocorrélation spatiale des mesures de Rsol semble exister
pour une distance inférieure a 11 m. Notre résultat (en négligeant les possibles effets du dispositif) est
cohérent avec ceux des études réalisées par Ishizuka et al. (2005) et Kosugi et al. (2007) qui estiment
la structure spatiale des flux de CO, du sol a 10 m et 24.7 m respectivement. Stoyan et al. (2000) qui
étudient d’une facon plus générale les effets des propriétés des plantes sur I’'hétérogénéité spatiale
de Rsol, mentionnent une autocorrélation des valeurs pour une distance comprise entre 11 m et 18
m. A cette échelle, les aspects physico-chimiques du sol ont un réle déterminant dans la répartition
spatiale :

e des racines fines, liée aux actions conjuguées de la porosité et des concentrations en
macroéléments tels que I'azote (Rasse et al. 2002 ; Kosugi et al. 2007),

e des micro-organismes, étroitement dépendante des concentrations en carbone et en
azote dans le sol (Soe et al. 2005). Via les pluviolessivats et la litiere, les propriétés
biochimiques des parties aériennes des especes végétales influencent la qualité
chimique du sol. Les apports quantitatifs et qualitatifs des litieres aériennes
conditionnent effectivement la qualité du sol (Bréchet et al. 2009) ainsi que

I’abondance et la diversité de ses communautés microbiennes (Orwin et al. 2005).

La variabilité spatiale élevée a également été observée a différentes échelles : les travaux de La Scala

et al. (2000) montrent un coefficient de variation de flux de CO, du sol compris entre 30% et 43% sur
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une parcelle brésilienne de deux hectares avec seulement 65 points de mesure. De maniére analogue
les travaux de Hanson et al. (1993), Davidson et al. (1998) et Stoyan et al. 2000 montrent une forte
hétérogénéité des flux a des échelles plus fines. Stoyan et al. (2000) utilisent en effet le terme de
« hot spot » pour décrire I'importante diversité de flux rencontrée sur des surfaces inférieures a 7
cm?. La présence de ces « hot spot » est en grande partie expliquée par un substrat pédologique aux
propriétés physiques tres hétérogenes caractérisées par une alternance de micro-agrégats et
microporosités pouvant favoriser ou non I|'agglomération de micro-organismes. Ce résultat de
structuration spatiale a petite échelle se recoupe avec la présence, dans notre cas, d'un effet de

pépite caractéristique.

Les résultats des deux approches présentés dans cette étude ne sont pas incompatibles.

L’approche corrélative a mis en évidence que la structure forestiere, en particulier la surface terriére
des arbres, a un poids influent sur la variabilité spatiale des flux. Le flux de CO, du sol mesuré en un
point précis sur la parcelle apparait sensiblement dépendant de la biomasse végétale aérienne et
souterraine des gros arbres situés a 12 m.

L'analyse par les statistiques spatiales dans la deuxiéme approche, montre que les arbres selon leur
critere circonférence ont une répartition aléatoire. Il semble par contre, que la respiration du sol
présente une structuration spatiale sous la forme de patches d’approximativement 11 m. Ce résultat,
bien que cohérent avec ceux d’autres études peut étre fortement dépendant de notre dispositif
(cercle de 10 m).

La complexité des interactions entre les variables de sol (texture versus disponibilité en nutriments,
texture versus porosité...) et les variables biologiques (qualité et quantité des litieres versus quantité
et diversité des micro-organismes...) prouvent que la seule mesure de circonférence (ou surface
terriere) ne suffit pas a modéliser la variabilité spatiale de Rsol. Concernant les mécanismes
physiques, il aurait été intéressant de compléter les mesures de flux par des mesures de densité
apparente qui permettent de quantifier la porosité et donc le niveau de diffusion des gaz dans le sol.
Concernant les mécanismes biologiques, des mesures d’humidité mais aussi d’indice foliaire, de
concentration en carbone et azote microbien, de composition biochimique des litieres et de biomasse
racinaire dans un dernier temps, auraient certainement aidé a mieux comprendre I’hétérogénéité des
flux observée. Enfin I'utilisation de certains modeles semi mécanistes ou mécanistes peut permettre
de mieux décrypter les processus inhérents a la respiration du sol en forét. Dans ces outils il est
relativement aisé de modifier la valeur des variables telles que I’humidité du sol ou la biomasse des

litieres et de quantifier les effets sur les flux de CO,.
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Chapitre II1




3.1. Introduction

Chapitre IlI : Variabilité interspécifique

3.1. Introduction

Les trois précédentes expérimentations (estimation de la biomasse racinaire, production des racines
fines et respiration du sol) ont révélé la présence d’une hiérarchisation de la variabilité spatiale de ces
composantes du bilan de C du sol selon I'échelle de I'étude (inter- et intra-parcelle). A I'échelle locale
(intra-parcelle), les processus fins inhérents a la respiration du sol semblent étroitement dépendants
de I'exceptionnelle hétérogénéité des processus biogéochimiques qui caractérisent les sols des foréts
tropicales naturelles (Townsend et al. 2008). Cette disparité trouve son origine dans les effets
conjugués de la diversité de facteurs abiotiques et biotiques. La richesse des foréts tropicales traduit
une grande variabilité de traits chimiques et physiques propres aux especes de plantes. Les facteurs
de nature biotique affectent directement et indirectement la production, la décomposition ainsi que
le cycle des nutriments dans le milieu (Wardle 2002). Les résultats de I'étude de la variabilité spatiale
de la respiration du sol réalisée en 2005 dans le systeme simplifié de la plantation d’« Essences
locales » renforcent ce constat (Bréchet et al. 2009). Les seize placettes monospécifiques génerent
entre elles de fagon factuelle et incontestable une large gamme de flux. Ces flux de CO; au niveau du
sol ne sont corrélés ni a la variabilité temporelle ni a la variabilité spatiale des facteurs abiotiques que
sont 'humidité et la température du sol. En revanche, de fortes relations significatives sont établies
entre la respiration du sol et les caractéres quantitatif et qualitatif de certains facteurs biotiques
comme la litiere de feuilles, la surface terriére et la teneur en phosphore dans le sol. C’est a travers
trois études que ce chapitre aborde I'effet « espéce » de plusieurs composantes du bilan de C du sol
telles que la décomposition des racines fines (Section 3.2.), la phénologie de croissance en longueur

des racines fines (Section 3.3.) et la recolonisation des racines dans les litieres (Section 3.4.).

3.2. Etude de la décomposition de racines fines de huit espeéces

ligneuses

3.2.1. Introduction

La quantité de matiere organique dans un sol de forét dépend de I'équilibre qui s’établit entre la
production de litiére et le taux de décomposition de cette litiere. Par définition, la décomposition de
la matiére organique (i.e. d’origine végétale ou animale) est le processus de dégradation physique et

chimique des détritus qui aboutit a la libération des éléments minéraux dans une forme assimilable
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par les plantes (Begon et al. 2005). Les conditions pédoclimatiques, I'activité des micro-organismes
décomposeurs dans le sol et la qualité physico-chimique de la matiére détritique sont les facteurs qui
régulent le taux de décomposition et de fait le flux des nutriments dans un milieu (Swift et al. 1979 ;
Berg & McClaugherty 2003). A I'échelle du globe néanmoins, les facteurs climatiques tels que la
température et I'"humidité sont les principaux acteurs des variations du taux de décomposition des
litieres. Les valeurs de ce taux sont donc plus fortes dans les régions tropicales ou la température et
I'humidité sont élevées presque toute I'année, que dans n’importe quel autre milieu terrestre

(Tripathi & Singh 1992 ; Aerts 1997 ; Takeda 1998).

Au cours de ces derniéres années, de nombreuses études scientifiques ont eu pour objet de
déterminer les facteurs influents sur la décomposition des litiéres aériennes a la surface du sol (i.e.
Berg & Ekbohm 1991). Dans de nombreux écosystémes forestiers, les résultats de ces études ont
souligné le réle majeur de la composition biochimique des litieres de feuilles dans les processus de
décomposition et de dynamique de la matiére organique et des nutriments dans le sol (i.e. carbone,
azote ; Swift et al. 1979 ; Berg & Staaf 1980 ; Melillo et al. 1982 ; Taylor et al. 1989 ; Tripathi & Singh
1992 ; Couteaux et al. 1995 ; Hirobe et al. 2004). Parmi les principaux facteurs figurent I'azote (N) ou
le rapport carbone sur azote (C/N) (Berg & Staaf 1980) ainsi que la lignine (L) ou le rapport lignine sur

azote (L/N) (Melillo et al. 1982 ; Aber et al. 1990).

Par ailleurs certaines études menées sur la production des parties souterraines dans un sol forestier,
ont mis en évidence I'importance quasi égale des productions des litieres de racines fines et de
feuilles (Harris et al. 1977 ; Persson 1980 ; McClaugherty et al. 1982). En conséquence, les processus
de décomposition des racines fines des espéces ont un effet prépondérant dans la dynamique globale
de la matiére organique et des nutriments (i.e. carbone, azote, celluloses, hémicelluloses et lignine...).
En fonction du type d’écosystéme, les litieres de racines fines (@ < 2 mm) contribueraient au stockage
annuel du carbone dans le sol a la hauteur de 25% et 80% (McClaugherty et al. 1982). Pourtant, peu
d’études ont examiné avec précision leur cinétique de décomposition dans le sol (i.e. Berg 1984 ;
Fahey et al. 1988; Bloomfield et al. 1993; Ostertag & Hobbie 1999). Les dynamiques de
décomposition issues de ces quelques travaux divergent fortement. En effet, en référence a la vitesse
de dégradation des litieres foliaires, les résultats de Hobbie (1996) et de Ostertag & Hobbie (1999)
montrent que les litiéres racinaires se décomposent plus rapidement, alors que les résultats d’Aber et
al. (1990) et de Bloomfield et al. (1993) démontrent que les racines ont une vitesse de décomposition
plus lente. Ces différences seraient conditionnées par les teneurs initiales en composés tels que la
lignine et I'azote des racines (Bloomfield et al. 1993 ; Hobbie 1996 ; Berg & McClaugherty 2003).

Quant a la nature du substrat, elle a de toute évidence un fort impact sur la décomposition des parties
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souterraines. Dans le sol, ce sont des conditions différentes de température et d’humidité qui
prévalent sur le type de substrat (Dormaar & Willms 1993). Dans les écosystémes tropicaux marqués
par l'alternance des saisons séches et humides et la faible variation des températures, les conditions
pédoclimatiques et la capacité de rétention de I'eau dans le sol peuvent modifier de maniere

significative la vitesse de dégradation des litieres souterraines (Gijsman et al. 1997).

Les efforts entrepris pour modéliser les processus biologiques qui sont a I'origine de la dynamique des
flux de matiere et d’énergie quelle que soit I'échelle, s’inspirent essentiellement des résultats des
études expérimentales de la décomposition des litieres. Actuellement, plusieurs modéles savent
simuler la dynamique du carbone, de 'azote, de la matiére organique et du contenu en eau du sol
dans divers milieux. Les modeéles pluri-compartimentés tels que CANDY (Franko et al. 1995 ; 1997) et
RothC (Coleman & Jenkinson 2005) initialement développés sur des agrosystéemes, ou CENTURY
(Parton et al. 1987 ; Parton 1996 ; Kelly et al. 1997) sur une prairie, s’appuient sur un modele de
décomposition de premier ordre. lls tiennent compte de la texture du sol et de la qualité chimique des

litieres, a partir des rapports C/N ou L/N, qui constituent un « pool » de carbone a part entiére.

Les objectifs de I'étude de la décomposition des racines fines (@ < 2 mm) de huit espéces ligneuses
étaient de: i) estimer les variations entre especes des quantités de masse de racines fines non
décomposées, ii) mettre en relation la composition biochimique des racines fines et leur vitesse de
décomposition selon les especes, iii) étudier les effets de deux types de sol sur les vitesses de
décomposition et iv) mettre en évidence l'influence des variations saisonnieres sur la dynamique de la
décomposition. Pour y parvenir, des échantillons de racines fines ont été prélevés dans des placettes

monospécifiques permettant I'identification par espéce des racines sans ambiguité.

3.2.2. Matériels et méthodes

3.2.2.1. Choix des especes et échantillonnage

Les racines fines d’'un diameétre inférieur a 2 mm ont été récoltées dans les placettes monospécifiques
de la plantation d’« Essences locales ». Parmi les vingt trois essences présentes dans la plantation,
huit especes ligneuses ont été choisies en fonction de : leur statut vis-a-vis de |’azote qui leur confére
une concentration azotée élevée dans les tissus et leur appartenance a des familles dominantes en
forét naturelle (Caesalpiniaceae, Lecythidaceae, ou Sapotaceae). Les espéces sélectionnées étaient :
Carapa procera, Dicorynia guianensis, Diplotropis purpurea, Eperua falcata, Protium sagotianum,
Simarouba amara, Sterculia pruriens, Symphonia Spl (Tableau Il1.1). Trois de ces huit espéces sont des

légumineuses mais seule Diplotropis purpurea, caractérisée par la présence de nodules racinaires, est
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une espece fixatrice d’azote (Guehl et al. 1998).

Tableau Ill.1 : Caractéristiques des huit espéces étudiées.

Tempérament écologique
Espéces Famille Statut vis-a vis de I'azote Placette
vis-a-vis de la lumiére

Carapa procera Meliaceae Non fixatrice Héliophile 4
Dicorynia guianensis Caesalpiniaceae  Légumineuse Hémi-tolérante 2
Diplotropis purpurea Caesalpiniaceae = Légumineuse fixatrice Hémi-tolérante 15
Eperua falcata Caesalpiniaceae  Légumineuse Hémi-tolérante 7
Protium sagotianum Burseraceae Non fixatrice - 5
Simarouba amara Simaroubaceae Non fixatrice Héliophile 8
Sterculia pruriens Sterculiaceae Non fixatrice Héliophile 3
Symphonia spl Clusiaceae Non fixatrice Héliophile 11

3.2.2.2. Confection des sachets de décomposition et installation in situ

Les racines de I’horizon superficiel (0-10 cm) ont été soigneusement coupées et prélevées dans
chacune des huit placettes monospécifiques de la plantation. Puis elles ont été lavées, ensachées ou
stockées au réfrigérateur durant quatre heures maximum. Pour |'étape d’ensachage, des filets de 10
cm x 10 cm de cOté ayant un maillage de 3 mm de large, ont été choisis. Ce choix permettait de
limiter autant que possible, la perte de matériel lors des récoltes sans pour autant supprimer I'acces
aux organismes décomposeurs (macro et méso-faunes). La quantité initiale de racines introduites
dans ces sachets, était de 1.5 g de matériel frais. Une aliquote de racines de chaque espéce a été
simultanément prélevée de fagon a obtenir cing échantillons témoins, de méme masse fraiche et dont

la masse seche a été estimée aprés une période de trois™ jours a I’étuve a 60°C.

26 . . \ L. . . N
Temps nécessaire a la stabilisation d’une masse de biomasse séche stable.
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Les filets ont ensuite été déposés a plat a environ 5 cm de profondeur dans le sol forestier. Deux
parcelles présentant des types de sol contrastés ont été selectionnées pour I'étude. La premiére est la
parcelle 10 du site atelier Guyaflux dont le sol présente des caractéristiques physico-chimiques
proches de celles de la parcelle 1. P10 est installée sur un haut de versant et en sommet de colline, le
sol est a tendance argilo-sableuse dans les 15 premiers centimeétres (33% d’argile, 30% de sable fin et
27% de sable grossier) avec des rapports C/N total et C/N microbien de I'ordre de 17 et 5.58 et un pH
d’environ 4.1. La présence de djougoung pete’’ dans les secteurs avoisinants indique que ce sol a
potentiellement un drainage latéral et une période d’engorgement durant la saison des pluies. La
deuxiéme est le sol de la parcelle 5 de Guyaflux. P5 est installée sur un haut de versant, le sol est a
tendance sablo-argileuse (19% d’argile, 17% de sable fin et 58% de sable grossier) avec des rapports
C/N microbien (Section 2.2.3.5.) et C/N total de 'ordre de 5.34 et 14 respectivement et un pH
d’environ 4.7 (Section 1.2.3.4.).

27 , . . N . L

Dépression locale dans le sol, d’environ un metre de large sur cinquante centimétres de
profondeur, remplie d’eau en saison des pluies. Les chablis seraient a 'origine de leur formation (issu
de Ferry et al. 2003).
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Parcelles sur Guyaflux

Placeau

Figure lll.1 : Localisation des filets de décomposition dans un placeau sur les parcelles 5 et 10 sur Guyaflux.

Dans chacune des parcelles, trois zones (3 x 2 m) qualifiées de « placeaux » (Figure Illl.1) ont été
arbitrairement définies dans le but de couvrir au mieux les variations de la structure forestiére
(changement de végétation). Un placeau comptait deux répétitions de filets de racines fines par
espece. A chaque campagne de décomposition 144 filets (3 filets x 3 zones x 2 parcelles x 8 espéeces)

ont été ramassés.

3.2.2.3. Protocole de mesures et analyses biochimiques

Afin de mettre en évidence les effets des variations saisonniéres sur la décomposition des racines
fines, deux expérimentations décalées de 6 mois ont été installées. La premiere expérimentation,
mise en place entre le 28 juin et le 10 juillet 2006, a intégré durant les 6 premiers mois la grande
saison seéche. Elle a été menée sur les racines fines de huit especes ligneuses. La seconde
expérimentation, mise en place entre les 2 et 7 février 2007, a intégré au cours des 6 premiers mois la
grande saison des pluies et n’a concerné que trois des huit espéces de racines fines (Carapa procera,
Eperua falcata et Protium sagotianum). Ces deux expérimentations ont couvert, respectivement, les
deux périodes : de juillet 2006 a juillet 2007 et de janvier 2007 a janvier 2008 (Figure Il1.2).

Chacune de ces deux périodes d’étude a ensuite été découpée en deux campagnes de récolte. Un
premier ramassage des filets a été réalisé aprés 6 mois et un second aprés 12 mois de décomposition.

Les quatre périodes étaient donc: du 05/07/06 au 11/01/07 (190 jours), du 05/07/06 au 03/07/07
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(363 jours), du 06/02/07 au 04/07/07 (148 jours) et du 06/02/07 au 09/01/08 (337 jours).

Ky
r |
Juillet 2006 | Juﬂlet 2007
installation réc'olte récolte
Janvier 2007 | Janyier 2008
k, : 8 especes installation récolte récolte
k, : 3 espéces ‘ Y ’

Ky

Figure 111.2 : Déroulement chronologique des trois campagnes de récolte des filets. Les variations saisonniéres ont été
évaluées a partir d’une superposition de deux installations décalées dans le temps (de 6 mois). La premiére installation a
été réalisée sur les racines fines des huit espéces (elle permettra le calcul d’une constante de décomposition nommée k,),

et la seconde installation sur les racines fines de trois des huit espéces (constante de décomposition k).

Les échantillons récoltés ont immédiatement été triés au laboratoire ou conservés au frais. Le matériel
racinaire en décomposition a été récupéré dans un tamis de 1 mm sous un filet d’eau afin d’éliminer
la plus grande quantité de particules minérales fines. Cependant, une partie des racines tres fines
restait a séparer des petits gravats a I'aide d’une pince fine. Les échantillons ont été pesés apreés trois
jours a I'étuve a 60°C. Bien que le tri ait été réalisé avec minutie, des impuretés de sol restaient
collées a la surface des racines fines et ont d{ étre déduites de la biomasse racinaire. Cette opération
a été réalisée en mesurant la quantité de matieére minérale (ou cendres) restant dans les échantillons
en décomposition et les échantillons témoins. Il s’agissait de broyer a I'aide d’un broyeur a bille (Mixer
Mill MM200, Retsch, Haan, Germany) la biomasse racinaire séche (e.g. pendant trois jours a I'étuve a
60°C). Les broyats ont également été utilisés pour déterminer, apres 6 mois de décomposition, les
teneurs en C et N des masses racinaires des huit especes selon la méme méthode que celle décrite
dans la Section 2.2.2.2. D’une étude antérieure, des dosages des composants de parois végétales (e.g.
lignine, cellulose et hémicelluloses) réalisés sur les racines fines des biomasses présentes dans les 10

premiers centimetres des sols de la plantation (Roy com. pers. Section 4.2.1.2.), ont été utilisés.

3.2.2.4. Calcul des variables de décomposition

Le pourcentage de masse restante (Mr) a été calculé pour chaque échantillon a partir de la masse
initiale de racines ensachées (M,) et de la masse finale corrigée par le taux de cendres des racines
récoltées et pesées (M,). Pour chaque espéce considérée, les teneurs initiales moyennes en cendres
des échantillons témoins ont été soustraites des teneurs en cendres des échantillons de racines fines
en cours de décomposition. Quand ce calcul était négatif, la teneur initiale en cendres était conservée

(cas de 29 échantillons).
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Pour les quatre périodes étudiées nous avons estimé un pourcentage de masse de racines non

décomposée moyen par espéce, et/ou site, et/ou période de mesure :

Mr :(ﬂ)xloo
Mo (.1)

La relation entre le pourcentage de masse restante (Mr) apres 6 et 12 mois de décomposition en
fonction du temps, a permis de définir des valeurs de constante de décomposition (k; et k,, Figure
I11.2) par espece. Pour cette relation la fonction retenue est une fonction exponentielle décroissante

(Olson et al. 1963) :

M
(it
n(Mo)
K=—(—0
t (.2)

Ou M, est la masse de racine restante au temps t, M, la masse de racine initiale et t le temps de séjour

dans le sol (en nombre de jours).

Afin d’évaluer l'influence des variations saisonniéres, une valeur de correction a été calculée et
appliquée sur les masses racinaires restantes de la premiére expérimentation. Ce test a été réalisé sur
les trois espéces communes aux deux expérimentations. Une masse « théorique » pour chaque
échantillon racinaire a été calculée a I'aide des k; spécifiques pour 148 et 190 jours ainsi que pour 337
et 363 jours, les temps respectifs des périodes de 6 et 12 mois des deux expérimentations. Selon
I'espéce, la moyenne de chaque temps a été estimée puis le delta moyen entre les temps de chaque
période (e.g. 6 et 12 mois) a été calculé. Cette valeur de delta propre a chaque type racinaire est la
valeur de correction. Conjointement, les masses « réelles » non décomposées ont été mesurées apres
6 et 12 mois durant les deux expérimentations, a I'aide des échantillons récoltés in situ. Une valeur
moyenne a été estimée selon I'espéce, la parcelle, la période et I'expérimentation. Enfin, pour chaque
espéce, une comparaison a été faite entre les proportions moyennes de masse restante de la seconde
expérimentation mesurées apres 6 et 12 mois et de la premiere expérimentation aprés 6 et 12 mois

auxquelles ont été ajoutées les valeurs de correction correspondantes.

3.2.2.5. Mesures d’humidité du sol

Cing mesures d’humidité ont été prises au centre et aux angles des placeaux a une fréquence

bimensuelle et a I'aide d’'une sonde a humidité portable (ML2x, Theta Probe, Delta-T Devices Ltd.,
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Cambridge, UK) dans les 5 premiers centimétres de profondeur entre le 09/01/07 et le 08/01/08. Ces
mesures d’humidité qui ne couvrent qu’une partie de la premiére expérimentation et 'ensemble de Ia
deuxieme ont été associées aux données de précipitations journalieres enregistrées sur la tour a flux

du site.

3.2.2.6. Analyses statistiques

Le traitement des données a été effectué a I'aide des logiciels Excel et SAS (version 9.1). Les
différences entre les espéces, les placeaux, les parcelles et les périodes de prélevement, observées sur
le pourcentage de masse restante des racines fines aprés 6 et 12 mois de décomposition, ont été
testées par des analyses de variance (ANOVA) a un ou plusieurs facteurs. La comparaison de
moyennes entre les especes et entre les périodes a été obtenue par un test post-hoc de Bonferroni.
Les coefficients de corrélation de Pearson ainsi que les régressions linéaires simples ont été utilisés
comme outil exploratoire pour la mise en évidence de relations entre la qualité chimique des racines
ou la masse des racines non décomposées et les variables de composition chimique. Dans le texte, les

valeurs moyennes sont présentées avec leur écart-type (moyenne + écart-type).

3.2.3. Résultats

3.2.3.1. Composition chimique initiale des racines fines de huit espéces ligneuses

L'analyse de la qualité chimique des racines fines des huit especes ligneuses (présentées dans le
tableau IIl.2) met en évidence une large gamme de variations pour les teneurs en carbone, azote,
lignine, cellulose et pour les rapports C/N, L/Csructural €t L/N. La teneur en azote des racines fines est en
moyenne de 1.2 + 0.3% et varie d’un facteur 2 entre les racines de Diplotropis p. (1.91%) et celles
d’Eperua f. (0.98%). Diplotropis p. qui est une espéce fixatrice d’azote, a la plus forte teneur en N et le
plus faible rapport C/N des racines. Les différences observées entre espéces sont significatives pour ce

composé (e.g. N) ainsi que pour les teneurs en C dont la valeur moyenne est de 48.2 + 1.3%.
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Tableau 111.2 : Composition chimique initiale des racines fines des huit espéces ligneuses pour les composés: C, N, L,
cellulose, hémicelluloses (en %) et les rapports C/N et L/N. Les espéces sont classées suivant un ordre croissant des
valeurs de L/N. Les moyennes et les différences entre espéces sont reportées dans les deux derniéres lignes du tableau.
Les résultats des comparaisons interspécifiques de moyennes (ANOVA a un facteur) sont donnés uniquement pour C, N et
C/N (valeur de F, ***p < 0.0005, n = 5) en raison de I'absence de répétition intra-spécifique pour les mesures de L,

cellulose et C structural total.

L/Cstructural
L/N

Espéces C N Lignine Cellulose Hémicelluloses C/N
total

Diplotropis p. 49.8 1.91 42.9 34 16.0 26.1 0.71 22.6
Symphonia sp.  49.7 1.05 31.4 23.4 16.1 46.4 0.44 28.5
Dicorynia g. 47.9 1.27 44.0 19.4 14.1 37.9 0.57 33.8
Simarouba a. 48.0 1.28 45.0 12.0 13.2 37.7 0.64 34.6
Carapa p. 48.0 1.23 44,5 19.4 9.9 39.0 0.60 37.1
Sterculia p. 46.2 1.07 44.6 22.8 13.0 43.8 0.56 40.5
Eperua f. 48.8 0.98 41.8 15.6 8.9 499 0.63 42.7
Protium s. 47.6 1.03 45.0 18.0 10.1 46.4 0.62 45.0
Moyenne 48.2 1.23 42.4 16.8 12.7 40.9 0.60 35.6
F (valeur de p)  15.5***  104.4*** - - - 75.8%**

Il existe également une grande diversité de valeurs des rapports C/N, L/Csructura €t L/N des racines
fines dont les variations sont de 47%, 38% et 50% respectivement. Le rapport C/N varie
significativement entre les espéces (F = 75.8, p < 0.0005, n = 5; Tableau IIl.2). Il n’y a pas de
corrélation significative entre les rapports L/N et C/N des racines fines (Figure 111.3) mais Symphonia

sp. est la seule espéce a ne pas étre alignée avec les autres points.
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Figure 111.3 : Comparaison du rapport L/N initial des racines fines et du rapport C/N initial des racines fines des huit
especes ligneuses (rpearson = 0.76, p < 0.05, n = 8 ; ryearson = 0.93, p < 0.005 sans Ssp. Et Dp. et ryearson = 0.97, p < 0.0005 sans
Ssp.).
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La modification de la qualité chimique au cours de la décomposition se traduit par une évolution des
rapports C/N. Pour toutes les espéces, excepté pour Diplotropis p. le rapport C/N des racines diminue

au cours du temps, diminution qui dépend de I'espéece et du type de sol (Tableau Il1.3).

Tableau II1.3 : Pourcentage d’évolution du rapport C/N des racines fines des huit espéces ligneuses aprés 6 mois de

décomposition. Les espéces sont classées selon un ordre croissant de leur rapport C/Niqitial-

AC/N (%)

Espéces P10 P5
Diplotropis p. 2.5 -0.4
Simarouba a. -23.5 -18.2
Dicorynia g. -11.6 -8.5
Carapa p. -6.5 -9.6
Sterculia p. -8.4 -3.8
Symphonia sp. -3.1 -1.1
Protium s. -13.9 -19.0
Eperua f. -4.8 -8.7

Une corrélation de rang (Spearman) réalisée entre les teneurs initiales en éléments (C, N et rapport
C/N) et les teneurs de ces mémes éléments aprés 180 jours de décomposition, montre une plus forte
variation (du rang) pour les concentrations en C que pour les concentrations en N (rspearman = 0.63 et

Fspearman = 0.91 respectivement, Tableau I11.4).

Tableau I11.4 : Corrélations de Spearman entre les teneurs initiales en composés et les teneurs de ces mémes composés

dans les racines fines aprés 6 mois de décomposition (r, ***p < 0.0005, **p < 0.05, ns. pour non significatif, n = 16).

Cinitial Ninitial C/Ninitial
C 0.63** - 0.15 ns.
N - 0.91%** -0.91%**
C/N -0.14 ns. -0.88*** 0.91%**

3.2.3.2. Les variations saisonnieres de 'humidité du sol

Les campagnes de ramassage des filets de décomposition s’étendent sur deux périodes contrastées

guant aux conditions d’humidité du sol, appréciées soit par de mesures directes soit par des mesures
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de précipitations journalieres (Figure 111.4) :

= Précipitation (mm)

180
160
140

120

la premiére période (S1) début juillet 2006-début janvier 2007, comprend la grande
saison séche durant laquelle le cumul de précipitations est de 304 mm (juillet-octobre)
et la petite saison des pluies durant laquelle le cumul de précipitations est de 527.2 mm
(novembre-décembre).

la deuxieme période (S2) début janvier-mi-juillet 2007 inclut la grande saison des pluies
2007 au cours de laquelle le cumul mensuel des précipitations varie entre 130 mm
d’eau pour le mois de février et 640 mm d’eau pour le mois d’avril.

la troisieme période (S3) mi-juillet 2007-début janvier 2008, compte les mois les plus
secs (moins de 100 mm de précipitation mensuelle pour ao(t, octobre et novembre). S3
inclut également un pic exceptionnel de pluie enregistré le 22/09/07 (155 mm d’eau) et
les deux derniéres mesures (20/12/07 et 08/01/08) réalisées au cours de la petite

saison des pluies (638 et 412 mm d’eau pour décembre et janvier respectivement).
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Figure 111.4 : Représentation des variations journaliéres des précipitations enregistrées en 2006-07 au niveau de la tour a

flux (Guyaflux) et des mesures d’humidité du sol moyennes a 5 cm de profondeur dans le sol de la parcelle 10 (losange

blanc) et 5 (croix). Chaque point d’humidité correspond a trois fois cinq mesures sur le terrain. Les barres horizontales

grises et noires correspondent aux expérimentations faites a partir de 8 et 3 espéces de racines fines respectivement.

L’humidité moyenne du sol enregistrée pendant la période S2 apparait significativement plus élevée

dans P10 que dans P5 avec des taux respectifs de 27.6% et 25.4% (F = 14.6, p < 0.0005, n = 165

mesures entre le 04/02/07 et le 17/07/07). L’humidité mesurée pendant la période plus séche qui

caractérise S3 ne conserve pas cette tendance et montre des valeurs relativement similaires entre P10

et P5 avec respectivement 15.4% et 15.0% d’humidité (mesurée dans la période du 21/07/07 au

20/11/07). La forte pluie du 22/09/07 de la période S3, qui représente presque la moitié des pluies

cumulées sur la période, n’a induit aucune différence significative entre les deux parcelles.
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3.2. Etude de la décomposition de racines fines de huit especes ligneuses

3.2.3.3. Effet de I'espéce sur la décomposition des racines fines

Apres 6 mois, 70 + 13% en moyenne de la biomasse des racines fines des huit espéces ne sont pas
décomposés et apres 12 mois, 51 £ 15% de la biomasse sont encore intacts. Un fort effet « espéce »
apparait significatif apres 6 et 12 mois de décomposition (F = 23.1, p < 0.0005, n = 137 aprés 6 mois et
F=21.6, p <0.0005, n = 137 apres 12 mois, Figure 111.5) sur les masses restantes de racines fines. Que
ce soit aprés 6 ou 12 mois de décomposition, les huit types racinaires présentent une série de valeurs
régulieres des biomasses dans laquelle seul Simarouba a. se détache clairement par sa décomposition

plus rapide.
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Figure II.5 : Valeurs moyennes de la masse des racines fines non décomposées aprés 6 et 12 mois pour les huit espéces
ligneuses étudiées. Les espéces regroupées sous une méme lettre ne sont pas significativement différentes (F = 23.1, p <
0.0005, n = 137 aprés 6 mois et F = 21.6, p < 0.0005, n = 137 aprés 12 mois), les barres d’erreur représentent les écart-
types (n = 18).

La cinétique générale de la décomposition met en évidence une perte de la matiére organique
nettement plus élevée au cours des six premiers mois qu’entre 6 et 12 mois avec en moyenne 31 *
10% et 18 + 6% de masse décomposée, respectivement. Ces pertes different d’un facteur 2.7 entre
espéces. Pour exemple, au cours des six premiers mois, 19% seulement de la biomasse des racines
fines de Carapa p. se sont décomposés contre 51% pour les racines fines de Simarouba a. En
revanche, entre 6 et 12 mois, les écarts entre especes sont nettement plus atténués et varient d’un
facteur 1.8 seulement. Carapa p. et Simarouba a. présentent alors des pertes de biomasse proches,

de I'ordre de 23% et 22% respectivement.

Aucune variable relative a la composition des racines (i.e. teneurs initiales en N, C, L, cellulose et
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hémicelluloses, rapports C/N (Figure 111.6 a), L/Csiructural €t L/N des racines) ne présente de corrélation
significative avec le taux de décomposition apres 6 mois. Ce résultat est retrouvé dans les deux
parcelles (P5 et P10). Mais aprés 12 mois, dans les deux parcelles confondues, la biomasse restante
est significativement et positivement corrélée au rapport C/N et a la teneur en azote des racines fines
ramassées aprés 6 mois de décomposition (rpearson = -0.59, p = 0.05 et n = 16 et rpearson = -0.57, p = 0.05
et n = 16 pour le rapport C/N (Figure 111.6 b)) et les teneurs en N aprés 6 mois respectivement) et non
au rapport C/N initial. Il n’y a pas non plus de corrélation significative entre la biomasse restante aprés

12 mois de décomposition et le rapport C/N initial.
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Figure 111.6: a) Relation entre le pourcentage de biomasse de racines fines non décomposées aprés 6 mois de
décomposition et le rapport C/N;,iia1, b) Relation entre la biomasse estimée aprés 12 mois de décomposition et le rapport

C/N mesuré aprés 6 mois de décomposition. (p < 0.05, n = 16).

Les constantes de décomposition, calculées a partir de trois points (e.g. 0, 6 et 12 mois) selon un
modele de type exponentiel décroissant (e.g. perte de la matiere végétale plus importante durant les
stades jeunes de décomposition) sont en moyenne de k = 0.82 et k = 0.78 dans P5 et P10
respectivement. Elles varient d’un maximum de 1.49 pour les racines fines de Simarouba a. a un

minimum de 0.54 pour celles d’ Eperua f. dans la parcelle 5 (Figure I11.7).
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Figure IIl.7 : Valeurs des constantes de décomposition des huit espéces sur les parcelles 5 et 10 du dispositif Guyaflux.

De la méme maniéere que pour les quantités de masse restante, on obtient les plus fortes corrélations
entre les k et la qualité chimique des racines aprés 6 mois de décomposition. Selon la parcelle et
I'espéce, il existe une corrélation positive et significative entre k et les teneurs en N des racines (rpearson
= 0.51, p = 0.05 et n = 16) et une corrélation négative et significative entre k et le rapport C/N des
racines fines (rpearson = - 0.54, p < 0.05 et n = 16). En revanche, aucune relation n’est significative entre
k et les rapports L/Cstryctural €t L/N (rpearson = 0.27, p = 0.30 pour L/Cytructural €t pearson = - 0.23, p = 0.38
pour L/N et n = 16).

3.2.3.4. Effet de la parcelle sur la décomposition des racines fines

Il n’y pas de différence significative du taux de décomposition des huit types de racines fines entre les
placeaux au sein d’'une méme parcelle (F = 0.2, p = 0.82, n = 90). Au cours de la premiére
expérimentation (8 espeéces), il n"apparait pas d’effet « parcelle » significatif sur la biomasse de
racines non décomposées, que ce soit aprés 6 mois ou 12 mois. En moyenne, aprés 6 mois, 71% et
69% de la biomasse ne sont pas décomposés dans les parcelles 10 et 5 respectivement. Aprés 12
mois, environ la moitié de la biomasse racinaire s’est décomposée dans les deux parcelles (52% et
51% pour P10 et P5 respectivement). La relation linéaire entre les deux parcelles est par ailleurs plus
forte aprés 12 mois (rpearson = 0.92, p < 0.005 et n = 8) qu’aprés 6 Mois (rpearson = 0.71, p < 0.05 et n = 8)
de décomposition (Figure I11.8). La figure IIl.9 illustre également le fait que certaines espéces
(Dicorynia g., Eperua f., Sterculia p. et Symphonia sp.) présentent des différences significatives de
guantités de racines non décomposées entre les parcelles aprées 6 mois, ce qui n’est plus vrai apres un

an.
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Figure 111.8 : Corrélation entre les valeurs moyennes de masse de racines fines restantes, pour une méme espeéce, dans les
sols des parcelles 5 et 10. Les huit espéces sont représentées par des cercles noirs pour la biomasse non décomposée

apres 6 mois et des cercles blancs pour la biomasse non décomposée aprés 12 mois. Les barres d’erreur représentent les

écarts-types (n = 18).
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Figure 111.9 : Pourcentages de biomasse non décomposée aprés 6 et 12 mois pour les huit types de racines fines dans la

parcelle 5 a tendance sableuse (barres blanches) et dans la parcelle 10 a tendance argileuse (barres noires). Les barres

d’erreur représentent les écarts-types (n = 9). Les différences significatives de biomasse entre les parcelles pour chaque

espéce sont symbolisées comme suit : ** = p < 0.005 et * = p < 0.05, n = 18.
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Une ANOVA incluant I'effet « espéce » (8 modalités) et I'effet « parcelle » (2 modalités) met en
évidence une interaction significative entre ces deux facteurs aprés 6 mois de décomposition (F = 4.3,
p < 0.0005). Au cours de la deuxiéme expérimentation, la décomposition des biomasses des trois
especes, Carapa p., Eperua f. et Protium s., communes aux deux expérimentations ne montre pas de

différence significative entre les placeaux au sein d’'une méme parcelle.
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Figure 111.10 Pourcentages de biomasse non décomposée aprés 6 et 12 mois pour trois types de racines fines (i.e.
appartenant a trois espéces) dans la parcelle 5 a tendance sableuse (barres blanches) et dans la parcelle 10 a tendance
argileuse (barres noires). Les barres d’erreur représentent les écarts-types (n = 9). Les différences significatives de

biomasse entre les parcelles pour chaque espéce sont symbolisées par un * pour p < 0.05, n = 18.

En revanche, un effet « parcelle » clairement significatif s’ajoute a l'effet « espéce » sur la
décomposition de ces trois types de racines fines (F = 7.1, p = 0.002 aprés 6 mois, F = 14.3, p = 0.0005,
apres 12 mois). Qui plus est, ce résultat est conservé lorsque Protium s. qui présente les plus faibles
guantités de matiere comparées a celles des deux autres types racinaires, est retiré du groupe (F =
12.8, p = 0.0005 aprés 6 mois et F = 6.6, p = 0.05 aprés 12 mois). Cet effet « parcelle » varie d'une
espece a l'autre (Figure I11.10). Selon les parcelles, les écarts de masse restante observés dans les deux
expérimentations sont présentés dans la figure Ill.11. Sur les trois especes, en moyenne 77% et 70%
des biomasses de racines fines ne sont pas décomposés aprés 6 mois dans P10 et P5 respectivement,

et en moyenne 57% et 49% ne le sont pas aprés 12 mois dans P10 et P5 respectivement.
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Figure 111.11 : Pourcentages moyens de biomasse de racines fines non décomposée aprés 6 et 12 mois a) pour huit espéces
pour la premiére expérimentation et b) pour trois espéces pour la seconde expérimentation, en fonction de la parcelle,
les barres d’erreur représentent les écarts-types (n = 69 a) et n = 27 b)). Les différences significatives entres les deux

parcelles en fonction de la période sont symbolisées par ** pour p < 0.005 (F = 9.4) et * pour p < 0.05 (F = 6.4).

3.2.3.5. Les variations saisonniéres et la décomposition des racines fines

Le tableau IIl.5 compare les biomasses non décomposées observées d’une part entre les deux
parcelles aprés 6 et 12 mois, et d’autre part entre les deux expérimentations. La significativité des
différences de masse des racines fines restante a pu étre statistiguement testée en calculant une
valeur de correction (Section 3.2.2.4.).

Seules les masses de racines fines de Carapa p. présentent apres 6 et 12 mois de décomposition des
différences significatives dans le sol de la parcelle 5. Ces écarts entre les proportions de masse
racinaire non décomposée calculées, et celles mesurées s’élevent a 20% et 23% apres 6 et 12 mois

dans la parcelle 5.
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3.2. Etude de la décomposition de racines fines de huit especes ligneuses

Tableau IIL.5 : Proportions des masses de racines fines non décomposées (en %) des trois espéces ligneuses communes aux
deux expérimentations (Carapa p., Eperua f., Protium s.). Les masses racinaires non décomposées « réelles » et
« théoriques » apres 6 et 12 mois selon I'espéce et la parcelle (P5 et P10) figurant en gras dans le tableau sont comparées.

Les différences significatives sont notées * avec p < 0.05, n = 9.

P5 P10
1% exp. 2™ exp. . 1% exp. 2™ exp. i

6 mois 1°" exp.+Correction 1°"¢ exp.+Correction
(190 jours) (148 jours) (190 jours) (148 jours)

Carapa p. 81 71 85* 82 78 86

Eperua f. 73 75 77 81 81 86

Protium s. 66 64 70 72 72 76
1" exp. 2™ exp. . 1" exp. 2™ exp. X

12 mois 1°" exp.+Correction 1°" exp.+Correction
(363 jours) (337 jours) (363 jours) (337 jours)

Carapa p. 59 47 60* 57 59 51

Eperua f. 64 59 65 61 62 63

Protium s. 45 41 46 55 50 57

En moyenne, pour les trois types racinaires des deux sites, aprés 6 mois 28% et 26.5% de la masse
sont décomposés dans la premiére et la deuxiéme expérimentation, respectivement, et apres 12
mois, 45.2% et 47.0% de la masse se sont dégradés. Sur une année d’étude, les derniers résultats (e.g.
45.2% et 47.0%) montrent une décomposition plus importante au cours des 6 derniers mois de la
deuxieme expérimentation (20.5) que les 6 derniers mois de la premiére (17.2%). La figure I11.12 a)
illustre la tendance observée de la décomposition moyenne des racines fines sur les trois especes en
fonction de la parcelle et de I'expérimentation. Les quantités de masse décomposée pendant les
périodes seches apparaissent systématiquement plus élevées que celles calculées pendant les
périodes humides. Ce résultat est également retrouvé pour les trois espéces excepté pendant les 6

premiers mois de décomposition des racines fines de Carapa p.
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Figure 111.12 : Comparaison des masses de racines fines décomposées en fonction d’une part a) de la saison, séche ou
humide selon I’expérimentation 1 ou 2, et de la parcelle, P5 ou P10 et d’autre part b) de la saison et de I’espéce ligneuse
considérée, Carapa procera, Eperua falcata et Protium sagotianum. Les barres d’erreur représentent les valeurs d’écart-
type des moyennes (n = 3, a)). Dans les deux parcelles a), les deux premiéres barres représentent les 6 premiers mois de
décomposition tandis que les deux derniéres barres sont les différences calculées entre les masses décomposées apres 12

mois et celles décomposées aprés 6 mois (correspond aux 6 derniers mois).

Au cours des six premiers mois d’observation (e.g. 0-6 mois) malgré 42 jours de différence, les
précipitations de la premiere expérimentation sont deux fois et demie inférieures a celles de la
deuxieme (Figure 111.13). A l'inverse, durant les six derniers mois d’étude (e.g. 6-12 mois) la premiere
expérimentation recoit une quantité deux fois plus importante de pluie que la deuxieme et ce malgré

16 jours de différence.
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Figure 111.13 : Somme des précipitations exprimées en millimétres d’eau enregistrées sur les périodes de 0 a 6 mois et 6 a

12 mois des deux expérimentations. Les valeurs entre parenthéses correspondent a la durée (en jours).
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3.2.4. Discussion

3.2.4.1. Des limites dans les mesures

La méthode des filets utilisée pour estimer la décomposition des racines fines, est une technique
couramment employée (Silver & Miya 2001). Toutefois, Burke & Raynal (1994) et Wachendorf et al.
(1997) précisent qu’elle peut fortement limiter I'intervention des macro- et méso-faunes du sol dans
la dégradation de la litiere. Pourtant, dans une étude comparative, Silver & Miya (2001) ne montrent
pas d’effet négatif significatif des filets sur la décomposition des racines fines. Cette méthode ne
permet pas de préserver les racines fines des impuretés de sol qui deviennent d’autant plus difficiles a
éliminer que la décomposition est a un stade avancé. Nettoyer les racines en décomposition est

effectivement une étape délicate qui peut occasionner des biais dans la mesure des masses.

D’'une maniere plus générale, les prélevements de racines vivantes destinées a mourir posent la
question de la qualité chimique réelle de ce méme matériel végétal mort dans le sol. Le phénomeéne
de résorption qui est tres étudié dans les feuilles, est un processus important capable de modifier la
composition biochimique (Newman & Hart 2006) de I'organe considéré et d’influencer ainsi son taux
de décomposition. Ce processus caractérise la période de sénescence des organes au cours de
laquelle la plante réabsorbe des nutriments contenus dans les futurs tissus morts. Bien que ce
phénomene soit plus difficile a quantifier au niveau des racines, une étude montre des différences
dans les proportions de certains éléments (Na et P) des racines mortes comparées a celles des racines
fines vivantes (Gordon & Jackson 2000). En conséquence, le taux de décomposition calculé dans la

présente étude est potentiellement surestimé.

3.2.4.2. Les variables associées a la composition chimique

Bien que la décomposition des racines fines soit nettement moins documentée que celle des litieres
aériennes (essentiellement des feuilles), nous avons émis I'hypothése que les principaux facteurs
d’influence sont les mémes. Parmi ces facteurs, nous avons testé celui de la qualité chimique a partir
de variables biochimiques comme les teneurs en azote, carbone, lignine ainsi que les rapports C/N et
L/N des racines fines. Pour ce faire, nous avons avant tout présumé que les racines fines (@ < 2 mm)
des huit especes ligneuses choisies pour cette étude, couvraient une large gamme de composition

chimique.

Jackson et al. en 1997 citent dans une synthése qui regroupe les résultats de 250 publications
d’études réalisées dans divers écosystémes, des proportions moyennes de 1.17% en azote et de

48.8% en carbone des racines (@ < 2 mm) de différentes espéces végétales. Les concentrations
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moyennes en azote et en carbone mesurées dans les racines fines des huit especes ligneuses
sélectionnées dans la présente étude, sont trés proches de ces valeurs avec 1.2% et 48.2%,
respectivement. Quant aux gammes de variations, les teneurs en azote des huit types de racine
varient d’un facteur 2 alors que celles estimées sur six especes d’arbre tropicales, par Valverde-
Barrantes et al. (2007) varient d’un facteur 1.5 seulement. Les valeurs des rapports C/N initiaux (26.1-
49.9) des huit especes de racines fines sont également plus élevées et bien plus variables que celles
mesurées sur six especes par Valverde-Barrantes et al. en 2007 (22.8-32.6 pour les racines vivantes et
21.8-31.2 pour les racines mortes). Dans le cas présent, le rapport C/N moyen (41) est légérement
plus faible que celui estimé sur les racines (@ < 2 mm) d’un grand nombre d’espéces (43-45 ; Gordon
& Jackson 2000 ; Jackson et al. 1997). La large gamme de variations de C/N observée sur les huit
espéces de racine est conservée au cours du temps. Aussi, aprés 6 mois de décomposition les valeurs
de C/N varient-elles d’un facteur 1.8 comparé au facteur 1.9 initial. Les proportions en lignine qui sont
généralement moins bien documentées en raison des difficultés de mesure, apparaissent, pour notre
échantillonnage racinaire, plus fortes que celles issues des deux travaux de synthése réalisés par
Arunachalam et al. (1996) et Silver & Miya (2001). Dans ces travaux effectués sur différentes espéces
végétales issues d’écosystémes variés, les teneurs moyennes en lignine des racines fines (@ < 2 mm)
sont environ deux fois plus faibles que celles de la présente étude (27% et 42% respectivement).
Notre valeur moyenne de rapport L/N est moins élevée que celle estimée par Silver & Miya (2001) (36

et 44, respectivement).

Notre étude réalisée dans un sol de forét tropicale a révélé une grande variabilité de la décomposition
des racines fines entre especes avec des valeurs variant de 26% a 63% de masse non décomposée
aprés un an. Alors qu’aucune étude, a notre connaissance, ne compare directement les effets
« espece » sur la décomposition des racines fines, le travail de Yang et al. (2004a) réalisé sur deux
especes uniguement permet de comparer les ordres de grandeur des masses végétales restantes. En
moyenne 27% de masse de racines fines inférieures a deux millimétres pour I'arbre de Tsoong et 39%
pour le sapin de Chine, ne sont pas décomposés aprés un an d’étude dans un sol de forét mélangée
subtropicale.

La plupart des travaux étudie les cinétiques de décroissance des biomasses racinaires au cours du
temps pour déterminer une constante de décomposition (k). Bien que notre analyse qui ne repose
que sur trois dates de suivi de la décomposition reste moins précise, nous avons calculé néanmoins
une valeur de k par espece. En nous appuyant a la fois sur la littérature et la tendance observée pour
les deux mesures (apres 6 et 12 mois) chacune des huit constantes de décomposition est calculée a
partir d’'un modele de décroissance exponentielle. Dans un important travail bibliographique, Silver &

Miya (2001) rapportent que sur 32 études de la décomposition de racines fines (@ < 2 mm), 18
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utilisent la méthode des filets, 15 d’entre elles répondent a une cinétique de décroissance
exponentielle. Notre étude met en évidence une diversité de k variant de 0.54 a 1.49. Ces valeurs
obtenues sur huit especes sont comparables aux résultats d’autres études réalisées en milieu tropical.
Singh et al. (1984) estiment effectivement une gamme de k comprise entre 0.6 et 1.9 pour les racines
fines (@ < 2 mm) de Teck d’une forét tropicale, et Bloomfield et al. (1993) estiment des k de 0.6 et de
0.83 pour les racines fines (@ < 2 mm) de Prestoea montana et Dauyodes excelsa d’une forét
subtropicale, respectivement. Par ailleurs, nous pouvons observer que parmi les k qui caractérisent la
décomposition de nos huit types de racines fines, aucune valeur n’est inférieure a 0.50 contrairement
a celles des racines fines de la plupart des espéces ligneuses des régions tempérées (0.16 < k < 0.60,

Arunachalam et al. 1996 en plantation, Chapin et al. 2000, Tableau III.6).

Tableau 111.6 : Comparaison interspécifique des constantes de décomposition (par an) des racines fines (@ < 2 mm) dans

différents types d’écosystéme en fonction des teneurs en lignine (L, %) et des rapports L/N et C/N des racines.

Comparaison inter-site

Précipitations Température

(mm) (°C)

Références Site Espéce L k
Ecosystéme tempéré
[Persson 1982] Forét mélangée (Suisse) Calluna vulgaris Nc 0.50-0.60
- Forét (Suisse) Pinus sylvestris 26.8 0.20
[Vogt et al. 1983] Forét (USA) Abies amabilis* 11.6 0.71
Ecosysteme subtropical
[Bloomfield et al. 1993] Forét humide (Puerto Rico) Prestoea montana 26.8 0.60
[Bloomfield et al. 1993] Forét humide (Puerto Rico) Dauyodes excelsa 28.7 0.83
Ecosystéme tropical
[Singh et al. 1984] Forét de Teck (Inde) Teck nr 0.60-1.90
[Tripathi & Singh 1992] Savane (Inde) Bambou 19.9 1.71
Comparaison interspécifique L/N C/N
[Cusack et al. 2009] Forét humide (Costa Rica**) Drypetes glauca 16.1 21.2 635 0.73
Andropogon
- - 10.5 16.7 58.7 0.94
gerardii
- - Pinus elliottii 34.9 42,7 604 042
- - Pinus resinosa 28.2 232 399 0.33
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[Cusack et al. 2009] Forét séche (Puerto Rico) Drypetes glauca 508 26.4 0.42
- Forét brumeuse (Costa Rica) - 2685 17.7 0.52
- Forét semi-humide (Panama) - 2692 27.2 1.00
- Forét de montagne (Puerto Rico) - 3363 23.5 1.01
- Forét humide (Costa Rica) - 4100 26.2 0.69

*racines fines < 1 mm, ** moyennes annuelles des précipitations 4100 mm et des températures

26.2°C.

Que ce soit dans la parcelle a tendance argilo-sableuse ou sablo-argileuse, le rapport C/N des racines
fines mesuré aprés 6 mois de décomposition explique plus de 30% de la variabilité interspécifique des
masses de racines fines non décomposées aprés 12 mois (34% et 38% dans P5 et P10, respectivement
et 36% en moyenne Figure 111.6). L’age des litieres conditionne la libération progressive des éléments,
la valeur du rapport C/N et en conséquence, la relation entre leur qualité et leur taux de
décomposition (Figures 4 b) et 13). En effet, la litiére fraiche peut perdre jusqu’a 5% de sa masse en
24h par la seule action du lessivage (Chapin et al. 2002). La masse rapidement dégradée correspond
aux composés solubles qui peuvent étre en quantité d’'importance variable selon I'espéce ligneuse.
Cette perte par lessivage est observée dans le cadre de I'étude de la décomposition des litieres (de
feuilles) a la surface du sol et qui se trouve sous l'influence directe des variations climatiques. Or le sol
est un environnement plus tamponné, ce qui suppose que la « Phase 1» de la cinétique de
décomposition des litieres souterraines est plus longue dans le sol qu’en surface (Figure II.14). La
relation entre le rapport C/N des litieres et leur taux de décomposition a déja été remarquée pour des
litieres de feuilles (Berg & Staaf 1980). Elle est également constatée pour des litieres de racines fines a
I’échelle du globe (Silver & Miya 2001). Quant au rapport L/N, nous n’avons pas observé de relation
significative avec le taux de dégradation des racines. Cependant le faible nombre de répétitions des
mesures de concentration en lignine des biomasses initiales d’'une part et des biomasses plus agées

(décomposées de 6 mois) d’autre part, fragilise considérablement ces données.
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Figure 111.14 : Représentation d’'un modeéle, comportant trois phases principales, de la décomposition de la litiere pour un
climat froid de type arctique et un climat chaud de type tropical. La phase initiale (Phase 1) de la décomposition
correspond a une perte de masse non ligneuse contenant des concentrations élevées en nutriments comme I'azote (N), le
phosphore (P) et le soufre (S). La seconde phase (Phase 2) est une phase intermédiaire. La phase tardive (Phase 3)
correspond a la dégradation de la masse ligneuse des litiéres, elle est conditionnée par le taux de décomposition de la

lignine (d’aprés Chapin et al. 2000 ; Coleman et al. 2004).

3.2.4.3. Les variables climatiques et environnementales

La température et 'lhumidité du sol sont les principaux facteurs qui, en raison de leur influence sur les
réactions chimiques, physiques et microbiologiques, conditionnent la décomposition. L’humidité du
sol est le seul de ces deux facteurs a présenter de tres fortes variations dans un sol de forét tropicale.
Pour répondre a I’hypothese plus générale de I'effet des variations saisonniéeres sur la décomposition,
nous avons réalisé deux expérimentations décalées de six mois. Dans le cadre de ces dernieres, les
écarts de masse racinaire décomposée sont faibles mais les tendances interspécifiques (e.g. Carapa
p., Eperua f. et Protium s.) observées sur les deux parcelles, sont les mémes. En moyenne les racines
fines se décomposent plus vite en période séche qu’en période humide, généralement marquée par le
phénomene d’hydromorphie. La vitesse de décomposition dépend aussi de I'ordre des saisons et de
leur durée, ce que notre étude n’a pas pu révéler en raison d’'un découpage des suivis trop large (6
mois minimum). Parmi les variables environnementales, I'une d’origine abiotique, la texture du sol
influence la décomposition des racines fines d’apres les travaux de Silver & Miya (2001) et Silver et al.
(2005). A travers leurs résultats, le sol argileux (k = 0.96 + 0.10) apparait plus favorable a la

décomposition des litieres que le sol sableux (k = 0.61 + 0.15). La variabilité inter-site observée dans
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notre étude et les résultats de Silver & Miya (2001) et Silver et al. (2005) divergent. En effet, en
moyenne, les racines fines des huit espéces ligneuses se décomposent plus vite dans le sol de la
parcelle 5 (k = 0.82 + 0.31) a tendance sablo-argileuse que dans le sol de la parcelle 10 (k = 0.78 %
0.27) a tendance argilo-sableuse. Les divergences observées entres les deux études résident
probablement dans des différences de proportion en éléments (sable, argile, limon et azote, carbone).
Les travaux menés au Brésil par Silver et al. (2005) opposent des acrisols et des ferralsols a forte
proportion en argile (60%) a des acrisols a forte proportion en sable (80%). Ces sols sont nettement
plus contrastés que ceux des parcelles 10 (33% d’argile et 27% de sable grossier) et 5 (19% d’argile et
58% de sable grossier). De surcroit, le site brésilien extrémement sableux apparait fortement appauvri
(rapport C/N = 11.6 entre 0 et 40 cm de profondeur), un appauvrissement qui peut étre le résultat
d’un lessivage important des nutriments vers les profondeurs (Silver et al. 2000). En conséquence, le
sol de P5 semble étre un intermédiaire dans lequel les conditions pédologiques (texture, porosité,
teneur en azote, carbone total et rapport carbone sur azote microbien) sont plus propices a la
décomposition des litieres souterraines (rapport C/N = 14.4 entre 15 et 40 cm de profondeur) que le
sol sableux décrit par Silver et al. (2000) ou méme que le sol a tendance argileuse de la parcelle 10. La
porosité du sol de cette parcelle agit sur la capacité de rétention en eau (i.e. différences significatives
du taux d’humidité entre P10 et P5) et en nutriments utilisables par les décomposeurs et les végétaux.
En revanche, la conséquence d'un taux d’humidité élevé est une diminution importante des
concentrations en oxygene dans les pores du sol qui devient alors un milieu anoxique défavorable a
I'activité des micro-organismes. Quant aux variables environnementales d’origine biotique, elles
comptent la structure forestiere (e.g. surface terriere, densité...) qui modifie la répartition des
biomasses souterraine et aérienne. La biommase racinaire vivante exude des composés qui
nourrissent et stimulent les micro-organismes. Nos travaux réalisés au cours de la présente these ont
mis en évidence une biomasse racinaire sensiblement plus élevée dans P5 que dans P10 dans
I’horizon 0-30 cm. Quant a la biommase aérienne, elle peut affecter I'éclairement au niveau du sol et
modifier sa température et donc la dynamique de la décomposition des litieres souterraines. Dans
notre étude le peuplement plus dense de la parcelle 10 se distingue aussi du peuplement de la
parcelle 5 par une surface terriere plus élevée (Section 1.2.4). Néanmoins, des mesures d’indice
foliaire issues de travaux antérieurs, ne montrent pas de différence importante entre les parcelles de

Guyaflux (6.5, Bonal comp. pers.).

3.2.5. Conclusion
Cette étude de la décomposition des racines fines de huit espéeces tropicales nous a permis de mieux
apprécier la variabilité inter-spécifique des compositions biochimiques d’une part, et des constantes

de décomposition d’autre part. Et in fine de comprendre I'étroite relation entre C/N et k, laquelle est

115




3.2. Etude de la décomposition de racines fines de huit especes ligneuses

fortement soumise aux variables environnementales et climatiques. Le taux d’humidité du sol,
conditionné par la texture, accélere ou non, selon les phénoménes d’hydromorphie, les processus de
décomposition des racines fines. Il serait intéressant de compléter cette étude par des mesures de
température du sol dans I'horizon 5-10 cm suivant une périodicité fine, des mesures de qualité
chimique du sol (pH, teneur en C, N) et des mesures de texture a petite échelle (metre carré). Nous
avons également constaté qu’une période de six mois pour une telle étude parait limitante au regard

de la vitesse de décomposition de la biomasse racinaire en milieu tropical.
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3.3. Etude de la phénologie de I'élongation des racines fines de cinq

espeéces ligneuses

3.3.1. Introduction

Alors que de nombreuses études dans les écosystemes tropicaux orientent leur recherche sur les
estimations de la production des litieres aériennes (i.e. Proctor 1984 ; Vitousek & Sanford 1986), rares
sont celles qui se concentrent sur la dynamique des parties souterraines. Or, aujourd’hui il ne subsiste
plus de doute sur le fait que le turnover (taux de renouvellement) des racines représente un apport
important de la matiére organique (et des nutriments) dans le sol (McClaugherty et al. 1982 ; Raich &
Nadelhoffer 1989 ; Fogel 1991). La production de racines fines apparait en effet égale ou supérieure a
la production des litieres aériennes dans de multiples foréts et semble contribuer a plus de la moitié
de la production primaire nette (Keyes & Grier 1981 ; Burke & Raynal 1994 ; Fahay & Hughes 1994).
Qui plus est, de nombreux travaux ont mis en évidence la simultanéité de la production et de la
mortalité des racines au cours du temps, de telle sorte que I'accumulation des racines fines dans un
systeme résulte de I'équilibre qui s’opére entre ces deux processus (Santantonio & Grace 1987).
Estimer et comparer la dynamique (production et mortalité) des racines fines de plusieurs especes
constitue une étape clé dans l'identification des contrastes de stratégie de développement qui

existent entre les especes.

Les facteurs qui controlent la dynamique du systéme racinaire sont relativement peu compris
(Hendrick & Pregitzer 1996). Quant aux racines fines, les estimations disponibles sur leur durée de vie
(Eissenstat & Yanai 1997), ou leur dynamique saisonniére de production et de mortalité sont peu
nombreuses. La dynamique des racines des végétaux dépend des mécanismes de contréle interne (i.e.
signaux physiologiques de la phénologie) qui agissent sur la répartition des carbohydrates entre les
organes (Joslin et al. 2001). Elle dépend aussi des mécanismes qui reléevent du contréle externe tels
que la température, la fertilité et la disponibilité en eau dans le sol (Cote et al. 1998). Parmi ces trois
derniers facteurs, la température est celui qui présente les plus faibles amplitudes de variation dans
les régions tropicales humides. Des études réalisées dans des foréts tropicales seches ont fait
apparaitre que la croissance des racines a lieu pendant la saison humide suggérant une
synchronisation avec une humidité élevée dans le sol, le développement des feuilles et une libération
des nutriments (Kavanagh & Kellman 1992 ; Lopez et al. 1998 ; Thongo M’Bou 2008). En 2001, une
expérimentation basée sur différents degrés d’irrigation, réalisée par Yavitt et Wright dans une forét a
saisonnalité marquée du Panama, confirme l'influence prépondérante de la disponibilité en eau dans

le sol sur la croissance des racines. La nature du sol relative aux proportions en éléments argileux et
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sableux, proportions qui dans certains cas peuvent freiner le développement du systeme racinaire,
influe aussi de maniére importante et peut engendrer une phénologie de I'élongation des racines

spécifique au site.

Comme le soulignent nos résultats dans I’étude de la production des racines fines via la méthode des
carottes de recolonisation (Section 2.3.), I'inconvénient majeur des méthodes destructives est
I’'absence d’information sur les variations de la croissance et de la mortalité des racines sur un pas de
temps fin. La technique des rhizotrons (et mini-rhizotrons) permet de suivre, par une observation
directe non destructive, la croissance, I'architecture et la mortalité des racines fines derriére une vitre
in situ. Néanmoins, les estimations de la production et du turnover des racines fines soulévent
actuellement une vive controverse en raison des difficultés des mesures in situ (King et al. 2002 ;
Pregitzer 2002 ; 2003). La mort des racines est en effet définie comme étant un processus graduel au
cours duquel un segment de racines mortes est rarement accompagnée d’une perte compléte de ses
fonctions (Comas et al. 2000). De surcroit, ce passage progressif d’'un état vivant a un état mort peut
présenter des variations morphologiques telles que le brunissement ou le flétrissement des tissus qui
ne sont néanmoins pas toujours distinguables. Pourtant, les images collectées a partir des rhizotrons
semblent fournir les mesures de la croissance en longueur des racines les plus complétes pour un

minimum de perturbation (Jackson et al. 2001).

Dans I'étude présentée ci-aprés nous avons observé la dynamique saisonniére des racines fines de
diametre inférieur a 2 mm chez cing especes ligneuses tropicales plantées en monoculture. Notre
objectif principal, a partir de la méthode des rhizotrons, a été de comparer la phénologie de
I’élongation des racines fines des cinqg espéces. Nous avons parallelement supposé que les
dynamiques saisonniéres de I’élongation racinaire est principalement influencée par les variations de

I"lhumidité du sol.

3.3.2. Matériels et méthodes

3.3.2.1. Installation des rhizotrons

L'utilisation de rhizotrons doit permettre de caractériser la dynamique de croissance comme la
rythmicité de I'élongation, la mortalité et la durée de vie des racines (De Ruijter et al. 1996 ;
Lauenroth & Gill 2003). Dans notre étude, cette méthode qui est couramment utilisée pour les racines
d’arbres tropicaux (Jourdan & Rey 1997 ; Green et al. 2005 ; Metcalfe et al. 2007a), a été appliquée
pour mettre en évidence des différences de phénologie de croissance individuelle des racines fines (@

< 2 mm) entres plusieurs espéces ligneuses. Pour ce faire, 15 rhizotrons ont été installés dans cing des
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16 placettes monospécifiques retenues sur la plantation d’ « Essences locales ». Le choix des espéces
tient compte a la fois de I'état sanitaire des arbres et de leur présence dans les expérimentations
précédentes. Les espéces conservées sont: Carapa procera, Dicorynia guianensis, Eperua falcata,

Protium sagotianum et Simarouba amara (Tableau 1ll.1, Section 3.2.2.1.).

Rhizotrons Vue de dessus

a) N
CHEMIN
15

16 13

14

12
11

-

(x3)

10

Simaroubaamara 8 9

6 7 Eperuafalcata

Carapaprocera 4 5 Protiumsagotianum

Dicoryniaguianensis 2 1

Figure 111.15 : Vue d’ensemble de a) la localisation des rhizotrons dans cinq placettes monospécifiques, c) la disposition des
fosses par rapport aux arbres, b) ’lagencement des trois rhizotrons dans une fosse et d) des racines en croissance derriére

la vitre d’un rhizotron. Tous ces rhizotrons sont en position verticale le long des parois de sol.

Le principe du rhizotron consiste a appliquer une vitre (ou d’un plexiglas) contre la paroi d’'une fosse
creusée (Swords 1998 ; Green et al. 2005). Nous avons creusé cing fosses de 70 cm de c6té entre les
20 et 23 septembre 2006. Chaque fosse disposait sur trois de ses quatre cotés, de vitres plaquées sur
les 20 premiers centimetres de profondeur (Figure 111.15). Ces vitres qui étaient de la dimension de
deux feuilles A4 en position horizontale (60 cm de long sur 20 cm de haut) ont été installées en
prenant soin de reconstituer, autant que possible, derriere chaque surface la densité du sol de la
placette. Afin de limiter I'impact de la lumiéere sur la croissance des racines le long des vitres, ces
dernieres ont été recouvertes d’'un plastique noir opaque. Une plaque de polystyrene superposée
d’une téle obstruait la fosse pour préserver l'intérieur des fortes chaleurs et des fortes précipitations

qui arrivent au sol. Les premiers impacts racinaires sont apparus sur la vitre un mois seulement apres
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la mise en place des rhizotrons. La premiére mesure a été effectuée lorsque qu’une premiere

ramification racinaire a été observée sur la vitre.

3.3.2.2. Principes de mesure

L’étude réalisée entre le 9 novembre 2006 et le 14 février 2008 a été répartie sur trois campagnes de
mesure :

e Campagne 1:du09/11/2006 au 24/01/2007,

e Campagne 2 : du 14/03/2007 au 12/07/2007,

e Campagne 3 : du 26/07/2007 au 14/02/2008.
Chacune de ces campagnes comptait en moyenne une mesure par semaine. Elles ont été séparées de
deux phases de rafraichissement le 07/02/07 et le 18/07/07, qui ont consisté a couper les racines trop
nombreuses qui obstruaient la vitre. Les vitres ont donc été soigneusement retirées puis, apres la

coupe, réinstallées contre le profil de sol.

Les racines fines (de diamétre < 2 mm) ont été decalquées sur une feuille transparente plastifiée a
I'aide de fins marqueurs de couleur de telle sorte qu’a une couleur corresponde une date de suivi.
Tous les transparents ont été scannés et les tracés correspondant aux racines ont été digitalisés a
I'aide du logiciel WinRhizo Tron MF (Regent Instruments, Canada). Ce logiciel permet de gérer une
base de données incluant les longueurs des racines, exprimées en centimetre, pour chaque date de
suivi. Puis le calcul de la vitesse d’élongation des racines (Vcr), exprimée en cm/j a été effectué a

partir du logiciel de statistique SAS (version 9.1). Il s’exprime sous la forme :

(L, -L

Ty

Ver =
L1 (11.3)

Ou Ly est la longueur d’une racine au temps to, Ly; est la longueur de cette méme racine au temps t; et

t;-tg le nombre de jours écoulés entre les deux dates de suivi.

3.3.2.3. Mesures d’humidité du sol

A chaque suivi de croissance racinaire, ont été associées trois mesures d’humidité du sol par rhizotron.
Ces mesures ont été faites a 10 cm des vitres et a 15 cm de profondeur a I'aide d’'une sonde a
humidité portable (ML2x, Theta Probe, Delta-T Devices Ltd., Cambridge, UK). Afin de mieux observer
I'alternance des saisons séches et des saisons humides, enregistrées entre le 09/11/06 et 1e14/02/08,
elles ont été comparées aux données de précipitations journaliéres prises au niveau du site de la tour

a flux.
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3.3.2.4. Analyses statistiques

Le traitement des données a été effectué a l'aide des logiciels Excel et SAS (version 9.1). La
comparaison de moyennes entre especes a été réalisée par un test post-hoc de Bonferroni. Le calcul
des coefficients de corrélation de Pearson ainsi que des régressions linéaires simples ont été utilisés
comme outil exploratoire pour la mise en évidence de relation entre la vitesse d’élongation des
racines fines et le pourcentage des humidités dans le sol a 15 cm de profondeur. Dans le texte, les

valeurs moyennes ont été présentées avec leur écart-type (moyenne # sd).

3.3.3. Résultats
Les périodes de mesure, dans notre étude (09/11/06-14/02/08) couvrent quatre saisons qui se
distinguent par les quantités d’eau enregistrées au niveau du sol :
e |a petite saison des pluies 2006-07, de début novembre a fin janvier (noté S1), qui recoit
417 mm d’eau,
e la grande saison des pluies 2007, de mi-février a mi-juillet (noté S2), qui recoit environ
757 mm d’eau,
e la grande saison séche 2007, de mi-juillet a fin novembre (noté S3), qui recoit 81 mm
d’eau, et
e |a petite saison des pluies 2007-08, de fin novembre a début février (noté S4), qui
enregistre environ 340 mm de pluie.
Par contre, le rafraichissement réalisé le 07/02/07 sur I'ensemble des rhizotrons ne permet pas de
faire apparaitre la petite saison seche 2007 dans les séries de mesure des élongations racinaires et des
humidités du sol (partie hachurée grise sur les figures 17 et 18). Les humidités du sol mesurées dans
les cing placettes de la plantation, mettent en évidence ces variations saisonniéres avec S3 (20%) < S1
(21%) < S4 (26%) < S2 (29%), S2 étant significativement différente de S3 (p < 0.0005, F = 0.02 et n = 34,
Figure 111.16).

121




3.3. Etude de la phénologie de I’élongation des racines fines de cing espéces ligheuses

180 S1 S2 S3 S4 40 E
160 |- {35 3
E —_—
EMor { §f { {% 130 %
-§ 120 | % ﬁ{ % {q{ %{ {%% -
%’_100 9 % ﬁ % { 4 20 ]
:8 80 199 {{ | o2
5 60 o
I 40 102

20 5 8

0 o ©

22/10/06 07/01/07 25/03/07 10/06/07 26/08/07 11/11/07 27/01/08

Figure 111.16 : Variations journaliéres, entre le 09/11/06 et le14/02/08, des précipitations enregistrées au niveau de la tour
a flux et des humidités du sol prises a proximité des rhizotrons a 15 cm de profondeur. Chaque point d’humidité du sol
correspond a une valeur moyenne de 45 mesures (9 mesures par placettes monospécifiques sur la plantation). Les barres
verticales représentent les valeurs d’écart-type. La période d’étude est découpée sur la base des saisons climatiques, en

quatre saisons de mesure (S1, S2, S3 et S4).
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Figure 1lI.17 : Variations journaliéres, entre le 09/11/06 et le14/02/08, des précipitations et des vitesses d’élongation
moyenne (Vcr). Chaque point de croissance en longueur est une valeur moyenne de 5 estimations pour 5 espéces
ligneuses. Les barres verticales représentent les valeurs d’écart-type. La période d’étude est découpée sur la base des

saisons climatiques, en quatre saisons de mesure (S1, S2, S3 et S4).

La vitesse d’élongation moyenne de racines fines, pendant un peu plus d’un an d’observation, est de
0.24 + 0.13 cm/j. Cette vitesse d’élongation varie d’un minimum de 0.04 cm/j pendant la grande
saison des pluies (S2) a un maximum de 0.90 cm/j pendant la grande saison séche (S3). La vitesse
moyenne de croissance racinaire est significativement plus élevée pendant la petite saison des pluies
2006-07 (S1, 0.27 + 0.12 cm/j) que pendant la grande saison des pluies (S2, 0.19 + 0.10 cm/j, p <
0.005, F=4.9 et n = 224, Figure I11.17).
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Figure 111.18 : Dynamique saisonniére de I’élongation des racines fines de cing espéces ligneuses tropicales. Chaque point
est une moyenne des vitesses de croissance en longueur (Vcr) estimées sur plusieurs racines. Les symboles grisés sont des

estimations sur trois ou moins de trois segments racinaires.

Il existe des variations interspécifiques significatives des vitesses moyennes d’élongation des racines
fines (F = 6.7, p < 0.0005 et n = 43 pour Eperua f. et n = 24 pour Simarouba a). Simarouba a. est, en
moyenne, I'espéce qui présente la plus faible valeur d’élongation racinaire avec environ 0.14 + 0.08
cm/j alors qu’Eperua f. est celle qui présente la plus forte valeur d’élongation avec 0.29 + 0.17 cm/j
(Figure 111.18). Bien que les différences interspécifiques soient globalement peu marquées, la
dynamique de croissance en longueur des racines fines de chaque espéce varie en fonction de la
saison. Pour deux espéces, la vitesse d’élongation racinaire est significativement et négativement
corrélée au taux d’humidité du sol mesuré (rpearson = 0.44, p < 0.005 pour Dicorynia g., fpearson = 0.46, p

= 0.005 pour Eperua f.). Un découpage selon les saisons montre que cette relation est toujours vraie
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et particulierement forte pendant S1. A I'inverse, pendant la grande saison seche (S3), la croissance en
longueur des racines fines d’Eperua f. est significativement et positivement corrélée a I'humidité

enregistrée a 15 cm de profondeur dans le sol.

Une étude plus approfondie montre qu’il y a, pour Dicorynia g. et Eperua f., un effet négatif
significatif, prolongé (sur S1 et S2) des valeurs élevées des humidités dans le sol (15 cm) sur la
production en longueur des racines fines (Figure 111.19).

Dicorynia guianensis Eperua falcata
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Figure 111.19 : Relation entre la vitesse de I’élongation des racines fines (Vcr) et ’humidité dans le sol (15 cm) pour les deux
premiéres saisons (S1 et S2), dans les placettes monospécifiques de Dicorynia g. (F = 38.4, p < 0.0005 sans le point noir,

sinon R?=0.57, F = 31.4, p < 0.0005) et Eperua f. (F = 17.4, p < 0.005).

3.3.4. Discussion

Bien que la méthode des rhizotrons soit une technique directe d’observation couramment employée
en milieu tropical, son utilisation comporte plusieurs inconvénients. Le premier est la perturbation
occasionnée lorsque la fosse est creusée et que les parois de sol sont dégagées. Ce méme type de
perturbation provoqué pendant ['installation initiale est reproduit durant les phases de
rafraichissement des vitres. En réponse a ce dommage, les racines ont recours a la stratégie de
réitération qui consiste a se développer en abondance et rapidement, a partir d’'un grand nombre de
segments. Cette stratégie qui tend a surestimer la croissance en longueur des racines, a été observée
de maniere significative sur I'un des rhizotrons de Dicorynia g. Pour estimer cette perturbation, lors
du deuxieme rafraichissement, une vitre, la moins colonisée des trois dans chaque fosse, n’est pas
« nettoyée » de maniere a pouvoir comparer les croissances selon I'état des vitres (e.g. nettoyées ou
non). Mais, le résultat escompté n’a pas pu étre obtenu en raison de I'obstruction des vitres non-

modifiées. Le deuxiéme inconvénient, retrouvé également dans la méthode des mini-rhizotrons,
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concerne la croissance des racines au contact des vitres ou des tubes (Vogt et al. 1998). Ce probleme
n’a pas pu étre évalué au cours de la présente étude mais une humidité plus importante derriére les
vitres pourrait expliquer les tres faibles croissances des racines a certaines périodes de I'année. Une
deuxieme année de suivi serait donc nécessaire pour confirmer la croissance faible des racines au
cours de la saison humide. Enfin, la description de la croissance des racines ou de |'architecture du
systeme racinaire en deux dimensions constitue le troisieme désavantage majeur des rhizotrons
(Lecompte et al. 2001). Plusieurs auteurs ont cherché a développer des méthodes permettant de
convertir la production en longueur en production en masse (Steele et al. 1997 ; Bernier et al. 2005 ;
Metcalfe et al. 2007a). Cependant, toutes ces méthodes nécessitent une caractérisation plus précise
des racines étudiées avec, en complément, des mesures de diamétre et de masse racinaire. Les
travaux de Metcalfe et al. réalisés en 2007(a), soulignent les limites de ces méthodes de conversion
qui, lorsqu’elles sont utilisées simultanément dans la méme étude, donnent des résultats
contradictoires. La méthode des rhizotrons est couramment utilisée pour estimer la durée de vie des
racines. Néanmoins dans cette utilisation, une grande part des mesures repose sur I'appréciation
subjective de I'aspect morphologique général du segment racinaire a partir de caractéristiques
comme la couleur, I'état de flétrissement et la présence de moisissure autour de la racine. Dans ce cas
précis, I'état physiologique n’est pas pris en compte. Dans notre étude, ces aspects ont été considérés
sur I'ensemble des espéces. Mais les modifications morphogiques des racines au cours du temps n’ont
jamais vraiment permis de déduire la nature vivante ou morte des racines. Cette difficulté est
évoquée dans le travail de Comas et al. (2000) qui détaillent le processus graduel de la mortalité, en
montrant par exemple que des racines, mortes en apparence, continuent a respirer. La durée de vie

des racines fines des cing especes ligneuses n’a donc pas été estimée.

Cette étude met en évidence une vitesse maximale d’élongation des racines fines (0.90 cm/j) plus
élevée que celle déja estimée au Congo dans une jeune plantation d’Eucalyptus dgée de neuf mois
(0.59 cm/j, Thongo M’bou et al. 2008). Elle est néanmoins voisine de celle calculée par Misra et al.
(1999) dans une plantation beaucoup plus jeune, dgée de quatre mois (0.6-2 cm/j). En moyenne, la
production en longueur des racines fines que nous observons dans la plantation de 21 ans, est
sensiblement plus élevée que celle estimée par A. Thongo M’bou au cours de sa thése, sur un
peuplement d’Eucalyptus de 14 ans avec 0.24 et 0.18 cm/j respectivement. Elle est néanmoins plus
faible que celle obtenue dans un peuplement d’Eucalyptus de neuf mois (0,45 cm/j, Thongo M’bou et

al. 2008).

Bien que I'absence de racines sur les vitres des rhizotrons apreés les périodes de rafraichissement n’ait

pas permis de suivre la croissance durant la petite saison séche 2007 (mois de mars), la croissance
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moyenne des racines fines des cing espéces ligneuses semble continue sur I'année. Ses mesures
permettent de constater des amplitudes de variation de vitesse d’élongation plus ou moins
importantes selon la saison. Les facteurs responsables des variations saisonniéres de la croissance des
racines peuvent étre d’origine endogéne (Joslin et al. 2001) ou exogéne (i.e. température,
disponibilité en nutriments et en eau dans le sol, Cote et al. 1998). Dans notre étude, comme dans
d’autres études réalisées en milieu tropical, I'"humidité du sol apparait étre le facteur exogene
prédominant (Delitti et al. 2001 ; Green et al. 2005 ; Thongo M’bou et al. 2008). A I'inverse des autres
études, la tendance générale est une vitesse relativement forte pendant la saison séche ou semi-
séche qui tend a diminuer nettement jusqu’a atteindre les plus faibles valeurs pendant la grande
saison des pluies. En outre, la croissance en longueur des racines fines n’est pas tres différente d’'une
espece a I'autre que ce soit sur la moyenne annuelle ou sur les moyennes saisonniéres. Le résultat
majeur de cette étude est I'effet négatif des valeurs élevées de I'humidité du sol, entre 0 et 20
centimetres de profondeur, sur la croissance des racines fines de certaines especes ligneuses. Ce
résultat, assez surprenant, diverge des observations issues des études sur la production des racines
fines réalisées dans différents sols forestiers tropicaux (Sanford 1989, Cavelier et al. 1999 et Green et
al. 2005, Thongo M’bou et al. 2008). Thongo M’bou et al. (2008) qui sous-entendent que I'élongation
des racines fines d’Eucalypus est positivement corrélée a la photosynthese (e.g. allocation du carbone
aux parties souterraines), citent que la plus forte croissance a lieu durant la saison des pluies.
Toutefois, une simple comparaison du site congolais étudié par Thongo M’bou et al. (2008) et de
notre site montre des conditions environnementales tres différentes. Les précipitations annuelles en
Guyane sont de I'ordre de 3000 mm, d’eau soit un peu plus du double de celles enregistrées au
Congo. Par ailleurs, le sol de la plantation guyanaise apparait plus riche en particules argileuses. Or
cette proportion plus élevée en particules fines contribue a ralentir le drainage de I'eau vers les
horizons plus profonds du sol. Pendant les saisons humides, les pores plus petits dans ce type de sol
contribueraient alors a ralentir la diffusivité des gaz et a restreindre la quantité d’oxygene disponible,
indispensable a I'activité métabolique des racines et d’'une partie des communautés microbiennes
(Jassal et al. 2004). Ces deux caractéristiques, climatique et pédoclimatique, peuvent expliquer le fait
que sur le site congolais la disponibilité en eau, facteur limitant, est positivement reliée a la croissance
racinaire. A I'inverse, le taux moyen d’humidité du sol guyanais pendant la saison seche, taux cinq fois
supérieur a celui du site congolais, favoriserait en tant que réserve utile le développement des racines

fines dans la premiere couche de sol.

Dans son étude Misra (1999), comparent deux especes d’Eucalyptus pour lesquelles le facteur de
variation de la croissance en longueur ne dépasse pas 2.5 (0.6 a 1.5 cm/j pour Eucalyptus nitens et de

1 a 2cm/j pour Eucalyptus globulus), alors que nous constatons un facteur de variation de 13.5 de la
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vitesse d’élongation racinaire chez la seule espéce Protium s. Bien que les vitesses de croissance
soient relativement peu contrastées entre nos cinq espéces ligneuses, les différences de croissance
qui opposent Simarouba a. (0.14 cm/j) et Eperua f. (0.29 cm/j) s’accompagnent également de
différences dans la composition biochimique de leurs racines fines (Tableau Ill.2, Section 3.2.3.1.). Les
especes végétales montrent, dans un méme milieu, une plus ou moins grande diversité des
proportions en composés organiques (lipides, carbohydrates, lignine, acides organiques, etc) et en
éléments minéraux. De surcroit, la synthése de chaque type de composés représente un co(t
particulier pour les plantes. Poorter et Bergkotte (1992) montrent dans une étude qui compare les
compositions biochimiques de 24 espéces de plantes, que le taux de croissance relatif des feuilles, des
tiges et des racines est étroitement dépendant de leur qualité physico-chimique. Par ailleurs, les
racines fines de Simarouba a. présentent des concentrations relativement élevées en lignine et en
carbone structural. Or ces deux derniers composés figurent parmi ceux qui sont les plus colteux a
élaborer pour les plantes (Poorter & Bergkotte 1992), ce qui peut, en partie, expliquer la faible vitesse

de croissance en longueur des racines fines de Simarouba a.

Pour la construction de nouveaux tissus, les plantes ont besoin des composés carbonés résultant de la
photosynthese ainsi que de I'eau et des éléments minéraux prélevés dans le sol. Dans le premier
horizon 0-20 cm, une partie des nutriments disponibles provient des processus de la décomposition
des litieres aériennes. En plus d’'une contribution a I'enrichissement en éléments dans le sol, les
litieres aériennes créent également une interface entre I'atmosphére et le sol qui peut atténuer les
effets des forts rayonnements pendant la saison seche et, de fait, le protéger des évolutions brutales
de température. Les résultats d’'une étude antérieure quantifiant les chutes de feuilles pour les cing
especes ligneuses présentement étudiées, montrent que les plus grandes quantités de litiere aérienne
sont observées entre les mois d’ao(it et novembre (Roy & Couteaux com. pers.). Cette tendance est
également retrouvée dans un site voisin de forét naturelle (Bonal et al. 2008). Les contraintes
hydriques qui caractérisent la saison séche limitent largement la décomposition des litieres au niveau
du sol (Wieder & Wright 1995). Cependant une couche plus épaisse de cette litiere peut favoriser la
croissance des racines en surface et modifier la répartition de la biomasse dans les vingt premiers
centimetres de profondeur (Sayer et al. 2006) en limitant le desséchement du sol et en libérant des
pluviolessivats lors des pluies épisodiques. Dans une plantation, site choisi pour notre étude,
I'absence de végétation de sous-bois ainsi que I'espacement régulier des arbres accentuent les effets

des facteurs climatiques (précipitations, rayonnement direct au sol, température, etc.).
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3.3.5. Conclusion

Cette étude a montré que la phénologie de croissance des racines fines de Carapa procera, Dicorynia
guianensis, Eperua falcata, Protium sagotianum et Simarouba amara varie au cours du temps. En
fonction de I'espece ligneuse tropicale considérée, ces variations temporelles semblent suivre les
fluctuations saisonniéres du taux d’humidité du sol. Pour confirmer ce résultat, il serait nécessaire de
distinguer clairement la période de rafraichissement des rhizotrons de la saison seche afin d’obtenir la
complétude de la phénologie de croissance des racines fines sur une année climatique.

La relation élongation versus humidité devrait étre couplée a une relation élongation versus masse par
la méthode de carottes de recolonisation ou de carottes séquentielles (e.g. quantification d’une
production massique par unité de surface) pour expliquer la saisonnalité de production racinaire
observée en forét naturelle.

Enfin, une meilleure estimation des traits des espéces tels que le co(t de construction, calculé a partir
des compositions biochimiques des tissus, permettrait d’apprécier intégralement la variabilité

interspécifique de la phénologie de croissance des racines fines.
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3.4. Etude de la colonisation de quatre types de litiere par les

racines fines

3.4.1. Introduction

Les foréts tropicales présentent, de facon générique, la particularité d’étre installées sur des sols
extrémement pauvres en nutriments (Jordan 1985 ; Richards 1996) et fortement lessivés, sans pour
autant compromettre la croissance des arbres. Ce paradoxe trouve une explication dans les
mécanismes de conservation des nutriments. En effet, ces derniers ont un cycle biogéochimique tres
rapide qui excéde largement celui des foréts tempérées (Vitousek & Sanford 1986). Facteurs limitants
et nouvellement minéralisés, ils sont efficacement recyclés par les especes ligneuses tropicales qui
développent, dans certaines foréts, un mat racinaire abondant dans I’horizon Of, inclus dans I’horizon
A. Cet horizon est constitué de matériel décomposé et alimenté par la couche de litiere fraiche
supérieure (Medina et al. 1977 ; Herrera et al. 1978 ; Laclau et al. 2004). En I'absence de mat
racinaire, due a une forte décomposition de la litiere aérienne et a un horizon organique quasi-absent
(Sayer et al. 2006), la prolifération des racines en surface demeure souvent importante (Hertel et al.
2003). Il est évident que I'expansion du systeme de racines fines ne se limite pas a I’horizon de litiere
décomposée mais colonise également la couche de litiere fraiche (Herrera et al. 1978 ; Jordan &
Escalante 1980). Certains écologistes ont d’ailleurs évoqué que les foréts tropicales « vivent de leur

humus » (Jordan 1985 ; Mabberley 1992).

Une étude antérieure a montré que les litieres au contact des racines se décomposent d’autant plus
vite que la qualité des litieres (teneur en Mg et Ca) conditionne la prolifération des racines fines
(Cuevas & Medina 1988). Il est a noter qu’a I'exception de cette derniére étude, peu d’investigations
examinent 'effet de la qualité chimique des litieres sur la production des racines a la surface d’'un
méme substrat. L'une des réponses attendues des écosystemes forestiers tropicaux aux changements
climatiques et a 'augmentation des concentrations en CO, atmosphérique, est une augmentation de
la production de litiere aérienne (Delucia et al. 1999 ; Allen et al. 2000 ; Finzi et al. 2001 ; Schlesinger
& Lichter 2001 ; Zak et al. 2003) qui serait elle-méme accompagnée d’une diminution de sa qualité

(Berntson & Bazzaz 1998 ; Hattenschwiler et al. 1999 ; King et al. 2001 ; Norby et al. 2001).

L’étude réalisée dans la parcelle 4-8 a testé l'influence du type de litiere sur la production de racines
fines en surface. En effet, dans le sol de cette parcelle dont les conditions texturales sont un
intermédiaire dans la gamme des sols du site atelier Guyaflux, plus de 30% de la masse totale de

racines sont des racines fines (@ < 2 mm) entre 0 et 15 cm. Bien que la masse totale de racines dans la
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profondeur 0-30 cm soit environ 1.8 fois plus importante dans le sol de P5 que dans celui de P4-8,
23% seulement de cette masse correspondent a des racines fines entre 0 et 15 cm. Quant au
peuplement, il apparait en moyenne aussi diversifié et dense dans P4-8 que dans P5 (Figure 1.6,
Section 1.2.4). L’hypothese sous-jacente est qu’il existe une diversité de conditions stoechiométriques
lies a I'hétérogénéité des litieres, a la surface du sol capable d’agir sur les décomposeurs, aux cycles
des nutriments et aux mécanismes de régulation des composés entre le sol et les plantes
(Hattenschwiler et al. 2008). Les deux objectifs principaux de cette étude étaient d’estimer la
production des racines fines dans I’"horizon A et de mettre en évidence l'influence de la qualité des

litieres sur la production de ces racines colonisatrices.
3.4.2. Matériels et méthodes

3.4.2.1. Choix des litieres

Pour cette étude, les litieres de trois espéeces ligneuses ont été choisies parmi les seize especes
présentes dans la plantation. Afin de disposer des litieres les plus contrastées, ce choix a tenu compte
de la composition biochimique des feuilles en litiere (Bréchet et al. 2009) ainsi que de la présence des
especes du site d’étude en forét naturelle. Nous avons selectionné (Tableau 111.7) :
e la litiere riche en azote d’une légumineuse” fixatrice d’azote Dicorynia guianensis qui
est relativement abondante en forét naturelle,
e la litiere d’Eperua falcata pour ses valeurs de rapports C/N et L/N moyennes et son
abondance en forét,

e et lalitiere de Caryocar glabrum pour ses valeurs de C/N et L/N élevées.

?8 Especes jouant un réle majeur dans le cycle de I'azote en augmentant les intrants azotés dans le
sol et sa disponibilité (Vitousek et al. 1987). Ces especes présentent une meilleure qualité de litiére
caractérisée par une faible valeur de C/N (Siddique et al.2008).
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Tableau IIl.7 : Composition chimique initiale des litieres foliaires des trois espéces présentes dans la plantation

d’« Essences Locales » retenues pour I’étude.

Hemi-
C N P Lignin Cellulose C/N L/N
cellulose
Caryocar g. 48.4 1.0 0.028 34.6 14.1 21.0 50.3 35.8
Dicorynia g. 50.2 1.3 0.031 44 .4 20.5 10.9 39.5 34.7
Eperua f. 499 1.2 0.034 341 18.2 13.4 41.0 27.9

Un quatrieme type de litiere a été retenu. Il était composé d’'un mélange d’un minimum de trois

espeéces de feuilles présentes sur le sol de la parcelle d’étude (parcelle 4-8).

3.4.2.2. Confection des filets de recolonisation et disposition sur le site

Les trois litieres monospécifiques ont été collectées en septembre 2006 dans des filets de 0.33 m?
positionnés a 1 m au dessus du sol dans la plantation d’« essences locales » (Bréchet et al. 2009). Le
guatriéme type de litiere désigné sous le terme « Forét naturelle » était plurispécifique, il était
constitué des feuilles en mélange ramassées sur le sol de la parcelle.

Un poids de 5.5 g a 7 g de ces litieres fraiches ré-humectées a été introduit dans des filets en nylon.
Dans ces filets, d’environ 13 cm de coté et de 4 a 6 mm de taille de maille, les feuilles ont été mises a
plat. Simultanément, une aliquote de feuille de chaque type de litiere est gardée de facon a obtenir
quatre échantillons témoins permettant d’estimer la conversion masse fraiche / masse séche (aprés 3
jours a I'étuve a 60°C) des litieres mises en sachet. Des dosages permettant de définir les
concentrations initiales en azote, carbone et cendres, similaires a ceux décrits dans le précédent

paragraphe de la Section 2.2.2.2., ont également été effectués sur ces quatre échantillons témoins.

131




3.4. Etude de la recolonisation de quatre types de litiére par les racines fines

Parcelles sur Guyaflux
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Figure 111.20 : Localisation des filets de recolonisation (la photo de droite correspond a un filet) dans un placeau (photo au

centre) sur les parcelles 5 et 10 sur Guyaflux.

Le sol de la parcelle 4-8 installée sur un haut de versant, présente une texture intermédiaire entre les
sols sablo-argileux et les sols argilo-sableux qui caractérisent le site expérimental de Guyaflux. Il
comporte environ 22% d’argile, 17% de sable fin et 55% de sable grossier, les rapports C/N microbien
(Section 2.2.3.5.) et C/N total sont de 'ordre de 5.1 et 14 et le pH est d’environ 4.4 (Section 1.2.3.4.).

Dans la parcelle, trois zones (3 x 2 m) qualifiées de placeaux (Figure 111.20), ont été choisies
arbitrairement dans le but de couvrir au mieux la parcelle 4-8 sur Guyaflux. Dans chaque placeau, cing
filets par type de litiere ont été déposés sur un sol nu, débarrassé de sa litiere initiale. La totalité des
180 filets a été installée en octobre 2006. Les filets ont été régulierement nettoyés des feuilles des

litieres fraiches qui tombent sur le sol pendant toute la durée de I'expérimentation.

3.4.2.3. Protocole de récolte, tri et analyses chimiques

Afin de mettre en évidence un effet de saisonnalité sur la recolonisation des racines et la
décomposition des litieres de feuilles, trois récoltes ont été effectuées en janvier 2007, juillet 2007 et
janvier 2008. Apres avoir été récoltés, les filets ont immédiatement été triés ou placés au frais a 4°C
pendant 2 jours maximum afin de stopper les processus de décomposition. Pour le tri, les filets ont

été découpés et les racines soigneusement séparées des feuilles en décomposition a I'aide d’une
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pince fine. Le matériel a été rincé a I'’eau puis placé a I'étuve pendant trois jours a 60°C avant d’étre
pesé (masse en g). La biomasse seche est broyée avec un broyeur a bille (Mixer Mill MM200, Retsch,
Haan, Germany). Les teneurs initiales en C et N sont déterminées par analyse élémentaire (CHN
NA2000, ThermoFisher, Courtaboeuf, France). Les teneurs en cendres des broyats sont mesurées par
la méthode de combustion a 500°C dans le but d’évaluer les proportions en éléments minéraux des

fragments de feuilles en décomposition.

Le pourcentage de masse de feuilles des litieres non décomposées ainsi que la constante de
décomposition ont été calculés suivant les méthodes présentées dans la Section 3.2.2.4. Les
proportions de C en N restant dans les litieres pour un temps donné ont été estimées selon la

formule :

M.C
Mr = (—'21)x100
e =)

00 (1.4)

Ou Mr est le pourcentage de masse carbonée (C) ou azotée (N) des litieres de feuilles non
décomposées (%), Co et C; (ou Ng et N;) les concentrations initiales en composés et aprés un temps t

de décomposition (g/g) et My et M, les masses de litiere foliaire initiale et aprés ce méme temps t (g).

3.4.2.4. Analyses statistiques

Le traitement des données a été effectué a partir des logiciels Excel et SAS (version 9.1). Les
différences entres les especes, les placeaux et les périodes de prélevement, observées sur le
pourcentage de masse restante des litieres de feuilles apres 3, 9 et 15 mois de décomposition ainsi
que sur la quantité de racines fines pour les mémes périodes, ont été testées par des analyses de
variance (ANOVA) a un ou plusieurs facteurs. La comparaison de moyennes entres les espéces et
entre les périodes a été obtenue par des tests post-hoc de Bonferroni. Les coefficients de corrélation
de Pearson ainsi que les régressions linéaires simples ont été utilisés comme outil exploratoire pour
mettre en évidence toute relation entre la masse des feuilles non décomposées et les variables de
composition chimique d’une part, entre la quantité des racines et la masse des feuilles non
décomposées ou la qualité chimique des litieres d’autre part. Dans le texte, les valeurs moyennes sont

présentées avec leur écart-type (moyenne + sd).
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3.4.3. Résultats

3.4.3.1. Les variations saisonniéres de I'humidité du sol
Le taux d’humidité du sol est en moyenne de 23.6 + 6.9% et varie de 27.2 + 4.8% pendant la période
humide (22/01/07 au 23/07/07) a 17.6 + 5.6% pendant la période séche (24/7/07 au 03/01/08)
(Figure 111.21).
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Figure 111.21: Précipitations quotidiennes (enregistrées au niveau de la tour a flux) et humidité du sol quotidienne
(mesurée a 5 cm de profondeur dans la parcelle 4-8 du dispositif Guyaflux). Les humidités sont des valeurs moyennes sur

15 mesures et les écarts-types sont représentés par des barres verticales.

3.4.3.2. Composition chimique des litiéres de feuilles

Les résultats montrent que la diversité des compositions chimiques des quatre types de litiere foliaire
évolue au cours du temps. Les teneurs en C dans les feuilles des litieres sont en moyenne de 51.4%
pour la concentration initiale puis de 47.4%, 42.4% et 40.7% aprés 3, 9 et 15 mois de décomposition,
respectivement. Pour les quatre types de feuilles, ces concentrations en C évoluent significativement
au cours du temps. De surcroit cette diminution progressive des concentrations carbonées est
globalement bien conservée d’'un type de litiere a un autre. Aprés 15 mois, les feuilles des litieres de
Dicorynia g. et les feuilles en mélange de forét naturelle ont des proportions significativement plus
fortes en C que les litieres foliaires d’Eperua f. et Caryocar g (Figure Il1.22 a)). Seules les valeurs des
concentrations en C des litieres de Caryocar g. montrent un effet « placeau » significatif aprés 9 mois
de décomposition (F =4.7, p < 0.05 et n = 5).

Les concentrations en N dans les feuilles de litiere sont en moyenne de 1.14%, 1.32%, 1.37% et 1.28%

pour des feuilles intactes et en décomposition depuis 3, 9 et 15 mois, respectivement. Excepté pour
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les feuilles de Caryocar g., ces concentrations évoluent au cours du temps sur toute la période de
suivi. Les teneurs en N des feuilles de Dicorynia g. et des feuilles en mélange de forét naturelle sont
significativement plus élevées au-dela de 9 mois qu’a 3 et 15 mois de décomposition. Ces quantités de
N varient aussi entre les espéces pour une méme période. Que ce soit apres 3, 9 ou 15 maois, les
litieres foliaires de Caryocar g. sont significativement moins concentrées en N que les trois autres
types de litiere (Figure 111.22 b)). Les teneurs en N des feuilles de litiere « forét naturelle » (F=6.3, p <
0.05 et n =5) et de Eperua f. (F=7.7, p < 0.05 et n = 5) aprés 3 mois de décomposition montrent un

effet « placeau » significatif.

C des litieres de feuilles (%) N des litieres de feuilles (%) C/N des litieres de feuilles
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Figure 111.22 : Evolution des teneurs en a) carbone (C), b) azote (N) et c) du rapport C/N des litiéres de Dicorynia g.,
d’Eperua f., de Caryocar g. et de mélange « forét naturelle » aprés 3, 9 et 15 mois de décomposition. Les différences
significatives entre les espéces par période sont symbolisées par *** pour p < 0.0005 et par * pour p < 0.05 (n =4 pour les

teneurs initiales, sinon n = 15).

Les valeurs des rapports C/N des feuilles de litiere sont résumées dans la figure 111.22 c). La qualité
chimique des litieres (C/N) de Caryocar g., « Forét naturelle », Dicorynia g. et Eperua f. sont
initialement de 51.6, 48.5, 43.3 et 39.3 respectivement. Aprés 3, 9 ou 15 mois, seuls les rapports C/N

des litieres foliaires de « Forét naturelle » et Dicorynia g. ne sont pas significativement différents.

3.4.3.3. La décomposition des litiéres de feuilles

Quel que soit le temps de décomposition étudié, les modeles d’analyse de variance incluant des effets
« espece », « placeau » et leur interaction, mettent uniquement en évidence un effet significatif de
I'espece. En revanche, une analyse entre les especes montre qu’apres 15 mois, les feuilles de litiere de
Caryocar g. ne se sont pas toutes décomposées a la méme vitesse entre les placeaux (F = 14.4, p <
0.005 et n = 5). En moyenne les proportions de litiere de feuilles non-décomposées sont de 75.4%

aprés 3 mois et de 38.1% et 13.6% apres 9 et 15 mois, respectivement. Pour les quatre types de
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litiere, il y a un effet significatif du temps sur la décomposition des feuilles et seules les litieres
d’Eperua f. mettent également en évidence un faible effet « placeau ». Au cours du temps, les quatre
types de litiere s’organisent en deux groupes de vitesse de décomposition distincts. En effet, la
décomposition estimée sur 3 mois (d’aprés la masse de feuilles restantes) permet de distinguer, de
fagon statistiquement significative, trois groupes: Dicorynia g. / « forét naturelle », Eperua f. et
Caryocar g. Apres 9 et 15 mois, I'analyse de la décomposition sépare significativement les biomasses
des litieres de forét naturelle et de Dicorynia g. d’une part, de celles des litieres de Eperua f. et

Caryocar g. d’autre part (Figure 111.23).
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Figure 111.23 : Valeurs moyennes de la masse des feuilles non décomposées aprés 3, 9 et 15 mois sur un sol de forét
naturelle du site-atelier Guyaflux. Les barres de méme couleur portant des lettres distinctes représentent des valeurs
significativement différentes de masse de feuilles restantes (F = 29.6, p < 0.0001, n = 15 aprés 3 mois ; F = 25.7, p < 0.0001,

n =15 apres 9 mois et F = 13.0, p < 0.0001, n = 15 aprés 15 mois). Les barres d’erreur représentent les écarts-types.

Quel que ce soit le temps de décomposition (3, 9 ou 15 mois), la masse des feuilles des quatre types
de litiere est significativement et positivement corrélée aux teneurs en carbone initiales des litiéres
(Tableau 111.8). La plus forte relation est observée entre les concentrations en carbone des litieres
foliaires décomposées aprées 3 mois et la masse restante de ces litieres de feuilles décomposées apres
9 mois. En revanche, quel que soit le temps de décomposition considéré, les quantités de litiere

foliaire non décomposées ne sont pas significativement corrélées a leur teneur en azote.
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Tableau 111.8 : Coefficient de corrélation (r) des relations entre les pourcentages des masses de litiere de feuilles non
décomposées aprés 3, 9 et 15 mois, et les concentrations en carbone, des feuilles intactes (Ci,iia) et des feuilles

décomposées de 3 mois (C . 3 mois )- **p < 0.005, *p < 0.05, non significatif sinon, (n = 4).

Masse restante Cinitial C + 3 mois
+3 mois 0.96* 0.91
+9 mois 0.97* 0.99***
+ 15 mois 0.97* 0.98*

Apres trois mois de décomposition il reste en moyenne 87.5% et 70% des quantités d’azote et de
carbone dans les quatre types de litiere de feuilles, respectivement. La masse azotée non
décomposée aprés 3 mois varie d’'un minimum de 53% a un maximum de 100% entre les feuilles de
litiere de Caryocar g. et de forét naturelle en mélange respectivement. Quant aux quantités de C
restantes, pour la méme durée (i.e. 3 mois) elles varient d’'un minimum de 44% a un maximum de 86%

entre les feuilles de litiere de Caryocar g. et de forét naturelle en mélange, respectivement.

La perte de masse au cours du temps des litieres de feuilles suit une décroissance exponentielle,
fonction qui est utilisée pour le calcul des constantes de décomposition (k). Les valeurs de k par
espece diminuent suivant l'ordre : Eperua f. (2.84) < Caryocar g. (2.83) < forét naturelle (1.81) <

Dicorynia g. (1.72).

3.4.3.4. La colonisation des racines dans les litiéres de feuilles

L’estimation moyenne de la biomasse racinaire fait apparaitre une quantité de racines fines
colonisatrices plus grande aprés 9 mois qu’aprés 3 mois et 15 mois avec 5.51 g/m?, 2.90 g/m? et 4.09
g/m? respectivement. Quelle que soit la campagne de mesure considérée, les biomasses de racines
fines ne varient pas significativement entre les quatre types de litiére (Figure 111.24). En moyenne pour
chacune des périodes étudiées, les masses de racines fines ne sont pas significativement différentes
entre les placeaux. Par contre, les quantités de racines fines estimées dans les litieres de feuilles
d’Eperua f. montrent un effet « placeau » significatif aprés 9 et 15 mois (F =4.3, p < 0.05 et n =5 apres

9 mois et F=5.0, p <0.05 et n =5 apres 15 mois).
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Figure 111.24 : Evolution des biomasses moyennes de racines fines colonisatrices extraites des filets des quatre types de
litiere de feuilles aprés 3, 9 et 15 mois sur un sol de forét naturelle du site-atelier Guyaflux. Les moyennes sont calculées a

partir de 15 filets et les valeurs des écarts-types sont représentées pas des barres verticales.

Pour chacune des trois périodes étudiées (3, 9 et 15 mois), il existe une tres grande diversité des
masses de racines fines dans les filets. Cela traduit une grande variabilité spatiale de la croissance des
racines fines dans les litieres qui n’est, dans cette étude, pas significativement influencée par la
période.

La vitesse de croissance dans les litiéres est calculée uniqguement entre 3 mois et 9 mois. Entre janvier
et juillet 2007, la croissance des racines fines a la surface du sol varie selon la nature des litieres de
feuilles telle que : Dicorynia g. (1.43 g/m?/an) < Caryocar g. (2.40 g/m?/an) < Eperua f. (9.20 g/m?/an)
< forét naturelle (12.48 g/m?/an). En revanche, aprés 15 mois, I'étude met en évidence une forte
mortalité racinaire a la surface du sol puisque la masse de racines fines colonisatrices récoltée apres
15 mois est inférieure a celle récoltée aprés 9 mois.

La vitesse de croissance des racines fines n’est influencée ni par les quantités des litieres non
décomposées ni par la qualité de ces derniéres (teneurs en C, N et rapport C/N). Par contre, la masse
de racines fines ayant colonisé les filets pendant 9 mois est significativement et positivement corrélée
a la quantité de biomasse de feuilles non décomposées aprés 3 mois (rpearson = 0.99, p < 0.005 et n = 4).
Cette méme quantité de racines fines colonisatrices est également significativement et positivement
corrélée a la quantité d’azote non décomposée apres 3 mois (rpearson = 0.98, p < 0.05 et n = 4). Il existe
une relation positive et significative entre les biomasses de racines fines ayant colonisé les litieres
durant 9 mois et les proportions d’azote restant dans les litiéres de feuilles décomposées de 3 mois

(Fpearson = 0.99, p < 0.005, n = 4, Figure 11.25).
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Figure 111.25 : Corrélation entre la quantité de racines fines colonisatrices aprés 9 mois et les proportions d’azote des
litieres de feuilles, de Dicorynia g., Eperua f., Caryocar g. et de forét naturelle en mélange, non décomposées apres 3 mois

(%), sur un sol de forét naturelle du site-atelier Guyaflux (rpearson = 0.99, p < 0.005, n = 4).

3.4.4. Discussion

3.4.4.1. La décomposition des litiéres de feuilles

D’apreés la synthése bibliographique proposée par Takeda en 1998 qui compare la décomposition des
litieres d’écosystémes trés contrastés, notre valeur moyenne de k foliaire (2.30 an™) est du méme
ordre de grandeur que celle estimée pour des espéces tropicales (1.85 an™ sur 51 espéces) mais bien
plus élevée que celle calculée pour des espéces tempérées (0.93 an™ sur 115 espéces). En effet, les k
estimées sur les feuilles des litieres de Dicorynia g., Caryocar g., Eperua f. et forét naturelle variant
entre 1.72 et 2.84, donnent une gamme de valeurs comparables a celles calculées par Hirobe et al.
(2004) sur les litieres de quinze espéces ligneuses tropicales d’une forét malaisienne sur un an
d’observation (0.38-2.36). Elles apparaissent au contraire bien plus élevées que celles évaluées par
Vivanco & Austin (2008) sur les litieres de trois especes ligneuses tempérées (0.30-0.38) d’une forét

argentine sur un peu plus d’un an d’observation.

A I'heure actuelle, il existe une diversité de valeurs de k des litiéres foliaires d’espéeces ligneuses
tropicales. Rahman Barbhuiya et al. (2008) par exemple, établissent sur une dizaine d’espéces d’arbre
du Nord Est de I'Inde, une gamme de valeurs de k comprises entre 1.04 an™ et 5.40 an™, valeurs
calculées sur 13 mois de décomposition. Ce résultat leur permet de discerner les especes a
décomposition rapide (2.46 < k < 5.37) des espéces a décomposition lente (1.04 < k < 2.05) et
d’observer que la litiere se décompose d’autant plus vite que la concentration en N est élevée. Cette

relation est également retrouvée dans les travaux de Melillo et al. (1982), Vogt et al. (1991), Colteaux
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et al. (1995) et Mfilinge et al. (2002). Aussi, les feuilles de litiére les plus riches en azote et / ou les
plus pauvres en lignine conduisent-elles a une décomposition rapide et vice versa (Constantinides &
Fownes 1994). Certains auteurs montrent effectivement une relation négative entre les teneurs
initiales en lignine et la constante de décomposition des feuilles (Couteaux et al. 1995 ; Arunachalam
et al. 1998). Dans cette étude, I'absence d’analyse chimique des composants des parois cellulaires
végétales tels que la lignine dans les litieres en mélange de forét naturelle, limite les comparaisons
entre les types de feuille. En revanche, sur les deux composés étudiés (N et C), il s'avére que ce sont
plutét les concentrations (initiales et apres trois mois) en C qui régulent la décomposition des quatre
types de feuilles. Une étude comparative de la décomposition de litiere foliaire de quatre especes
ligneuses d’une région subtropicale montre également I'importance des teneurs en C des feuilles sur
les cinétiques de décomposition (Alhamd et al. 2004). De surcroit, deux vitesses de décomposition
caractérisent nos litieres et différencient Caryocar g. et Eperua f. de Dicorynia g. et forét naturelle. Les
deux premiers types de litiere présentent des teneurs en L et en C relativement faibles. La variation de
la qualité chimique des litieres au cours du temps est une caractéristique qui crée de nouvelles
conditions pour les micro-organismes décomposeurs (Prescott et al. 2004) et / ou les racines

colonisatrices.

Dans cette étude, nous avons été confrontés a la disparition précoce des litieres de Caryocar g. qui
étaient partiellement ou completement décomposées dans certains filets dont la taille des mailles ne
limite pas l'intrusion des macro- et méso-faunes. En guise de palliatif, le nombre de filets a été
augmenté. La constante de décomposition calculée sur cette espéce de feuille apparait élevée mais
cohérente avec les résultats d’une autre étude qui montre également une forte décomposition pour
ce type de feuille (k = 1.84 sur 482 jours pour des feuilles de Caryocar g. en forét naturelle, Cuevas &

Medina 1988).

3.4.4.2. La colonisation des racines dans les litieres

La production des racines fines a une grande importance pour évaluer la productivité d’un écosystéme
forestier. En forét tropicale, 'hétérogénéité spatiale et temporelle de la croissance des racines fines
peut avoir une action déterminante sur la quantité des intrants carbonés dans le sol. Cependant,
comme a pu le mettre en évidence I'étude de la variabilité spatiale de la production des racines fines
(Section 2.3.), la difficulté des mesures in situ est grande et probablement a I'origine de la grande
diversité de données retrouvées dans la littérature (Tableau 111.9). Les résultats de la présente étude
montrent que la production racinaire varie au cours du temps (i.e. différences selon les dates de
récolte) et du type de litiere. Cette variation est trés hétérogene. La production des racines fines dans

les litieres suit la méme cinétique que celle des racines fines présentes dans I’horizon 0-15 cm dans le
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sol (Section 2.3.3.1., Figure 1.8). La quantité de racines est plus faible apres 15 mois qu’aprés 9 mois ce
qui suggére une forte mortalité des racines fines et probablement une diminution de la production
durant les six mois qui différencient ces deux dates. Des facteurs exogénes et endogénes peuvent
expliquer cet écart. Parmi les premiers, il y a ceux qui sont associés aux variations saisonnieres comme
les changements de conditions hydriques du milieu auxquels les racines fines sont trés sensibles
(Persson 1980). L'exces d’eau crée des milieux asphyxiants dans lesquels les racines qui n’ont plus
acces a l'oxygene ont alors une respiration tres faible. Dans les milieux tropicaux humides, ce
phénomeéne de sursaturation en eau est fréquemment constaté dans le sol et en surface.
Inversement, le déficit hydrique constitue aussi une cause de mortalité ou de ralentissement de la
croissance des racines. Cette deuxiéme situation, propre a la saison seche, va affecter d’autant plus
fortement les racines qu’elles se trouvent a la surface du sol (Joslin & Henderson 1987). Dans la
présente étude, cette saison marque précisément la période de six mois qui sépare les mesures de 9
et 15 mois. Parmi les facteurs endogénes, le turnover des racines fines estimé & 0.82 an™ (= 299 jours)
a l'aide de la méthode des carottes de recolonisation, apparait inférieur a la plus longue durée
d’étude (= 450 jours) ce qui peut également justifier la forte mortalité constatée entre 9 et 15 mois.
Par ailleurs, les résultats de I'étude de la phénologie de croissance des racines fines réalisée en
plantation (Section 3.3.) tendraient plus vers un turnover élevé que vers une faible croissance
individuelle des racines en saison seche. La croissance de I'arbre et la phénologie de la production des
litieres aériennes en particulier, sont aussi des facteurs d’influence importants. lls vont agir sur le
développement du systéme racinaire a partir des variations d’apports carbonés issus de la
photosynthése et des changements d’épaisseur de la couche de litiere qui modifient le microclimat a

la surface du sol.

Cette étude met en évidence une production de racines fines dans la litiere en mélange jusqu’a 25 fois
plus faible que celle rapportée par Cuevas et Medina (1988) issue d’une expérimentation réalisée sur
six mois dans un site de forét tropicale. Pour expliquer cette production élevée, les auteurs évoquent
un probleme méthodologique et expliquent que I'utilisation de cylindre peut stimuler la croissance
des racines en créant un espace libre. Une deuxieme explication est citée : celle d’'une différence de
vitalité du mat racinaire qui dépend de la nature du peuplement (densité, age, taille) autour du point
de mesure. Sanford (1987) met en évidence que le mat racinaire est plus épais a proximité d’un tronc

en forét naturelle.
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Tableau 111.9 : Synthése bibliographique de la production des racines fines (g/m?/an) dans différents types de litiére a la

surface de sol d’écosystémes tempérés et tropicaux.

Production des

Références Site racines fines

(g/m?/an)

Ecosysteme tempéré

Forét mélangée de 10-15 ans (Suisse), Calluna
[Persson 1980] 108
vulgaris, Pinus sylvestris

[McClaugherty et al. 1982]  Forét de feuillus de 80 ans (Massachusetts, USA) 270
Plantation Pinus resinosa de 53 ans (Massachusetts,

- UsA) 130
Ecosystéeme tropical

[Cuenca 1981] Plantation café, IVIC, Venezuela 10

[Jordan & Escalante 1980] Forét naturelle, San Carlos a Rio Negro (Venezuela) 123

[Cuevas & Medina 1988] Forét naturelle, San Carlos a Rio Negro (Venezuela) 311

Caatinga agée, site d’Eperua leucanha, San Carlos a

- 25
Rio Negro (Venezuela)

[Luizao & Luizao 2007] Forét naturelle, litiere de Clitoria fairchildiana (Brésil) 42

Cette étude Forét naturelle, Paracou (Guyane francaise) 12.5

Cependant, notre mesure reste étonnamment faible et ne trouve de valeurs comparables que dans
deux études : 'une réalisée dans une plantation (Cuenca 1981) et I'autre obtenue dans une forét
Caatinga (Cuevas & Medina 1988). Ce dernier type de forét présente les particularités d’avoir un
horizon organique tres peu épais et d’étre prédisposé a des périodes d’inondation (Cuevas & Medina
1988). La parcelle 4-8 ne montre pas de mat racinaire tres développé mais pour autant n’est pas
soumise a de fortes périodes d’engorgement hydrique du sol. Par contre, parmi les quatre sites
étudiés au cours du présent travail de these, nous pouvons constater que la parcelle 4-8 est celle qui a
la plus faible surface terriére et est le moins densément peuplée (Section 1.2.4. Figure 1.9a)). Ces deux
criteres liés a la structuration forestiere peuvent influencer la quantité de litiere au niveau du sol ainsi
que la quantité et la répartition des biomasses racinaires, et modifier la température du sol du fait

d’une canopée plus hétérogeéne et localement moins dense.

Dans notre étude, il existe un lien fort entre la quantité des litieres de feuilles et leur qualité chimique

et la quantité de racines fines qui colonisent la surface du sol. Cette relation a déja été observée dans
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différents types de forét au Venezuela par Cuevas & Medina 1988 et au Brésil par Luizao & Luizao
2007. Mais contrairement a la notre, ces deux derniéres études ne notent pas d’effet significatif des
teneurs en azote des litieres de feuilles sur la masse de racines colonisatrices. De plus, notre étude
met en évidence une corrélation significative entre la quantité de masse de litiere restante et la
guantité de racines fines, relation qui n’est retrouvée ni dans les résultats des travaux Cuenca et al.
(1983) ni dans ceux de Luizao & Luizao (2007) réalisés en milieu tropical. Il semble donc que les
interactions soient complexes et différentes entre les sites d’étude, différences qui peuvent étre liées
a la diversité des communautés d’organismes décomposeurs des litieres, aux caractéristiques
pédoclimatiques qui vont agir sur la disponibilité en nutriments dans le milieu et a la conjonction des
deux. Par ailleurs, nous n’avons pas étudié le réle des champignons mycorhyziens dans la colonisation
racinaire. Or dans leur étude, Lodge et al. (1994) suggeérent que les champignons, dominant dans
certains sols tropicaux acides, peuvent mettre en réserve et recycler des nutriments issus des litieres

partiellement décomposées dans la couche de litiére fraiche.

Finalement, cette analyse a montré que la prolifération des racines dans la couche de litiere fraiche
est un phénomene relativement marginal sur le sol mi-sableux mi-argileux de la parcelle 4-8. Ce
résultat n’est pas surprenant au regard de ceux des études précédentes puisque que la plus faible
guantité de racines est trouvée dans le sol de P4-8 (Section 2.2.), puisque par ailleurs la production de
racines fines entre 0 et 15 cm est moindre comparée a celle calculée dans P10 (554 g/m?/an et 908
g/m?/an respectivement, Section 2.3.3.1.). Néanmoins, il semble exister une interdépendance entre la
croissance des racines et la perte massique en azote des feuilles a la surface du sol. Pour mieux
comprendre les mécanismes de cette relation, il aurait été intéressant de disposer, au stade initial
ainsi qu’aux différentes dates de décomposition, du jeu complet de données de la composition
biochimique des quatre types de litiere. Plusieurs études montrent effectivement que c’est la perte de
certains éléments des litieres (Ca et Mg pour Cuevas & Medina 1988 ; confirmé par Luizao & Luizao
2007 avec aussi Mn et Zn) et non la perte de masse de litiére, qui renforce le lien racine / litiere. Des
études complémentaires sont donc nécessaires pour mieux discerner I'action des micro-organismes
décomposeurs de la litiere qui peuvent stimuler la croissance des racines en améliorant la
disponibilité en nutriments dans le milieu, et le réle des racines fines qui peuvent également accélérer

la dégradation des litiéres via la sécrétion d’exsudats.
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4.1. Introduction

Chapitre 1V : Etude de sensibilité de la respiration
hétérotrophe et autotrophe d’un sol forestier

tropical

4.1. Introduction

Les modeles mathématiques sont aujourd’hui couramment utilisés dans de nombreux domaines
scientifiques. Les processus ou les systemes naturels souvent trés complexes trouvent une
représentation simplifiée dans la formalisation mathématique qui construit ces modéles. Ces derniers
deviennent alors des outils multifonctionnels. La premiére fonction, probablement la plus connue et
la plus importante en écologie, est de prédire I’évolution d’une variable dans un systeme. Cela permet
d’étudier I’évolution d’un milieu en fonction de différentes contraintes climatiques ou
environnementales. La deuxiéme fonction est d’organiser les connaissances d’'un systéme,
organisation qui peut recentrer les recherches expérimentales nécessaires a I'étude de nouveaux
parameétres. La troisieme consiste a synthétiser les connaissances acquises dans un domaine. Enfin,
I"utilisation d’'un modéle aide a améliorer notre compréhension des processus inhérents a un systeme.
Ce dernier point peut étre traité a travers deux applications : la prédiction des valeurs d’une variable a
partir d’hypotheses précises, hypothéses fondées sur les comparaisons des mesures in situ et I'étude
des effets de différents parameétres sur certains processus qui sont dans des milieux hautement
complexes inaccessibles in situ. C'est sur ce critere méthodologique, défini sous les termes d’« analyse

de sensibilité », que la présente étude s’appuie.

Il existe de maniere synthétique, deux grandes familles de modeéles : les modeles empiriques et les
modeéles mécanistes. Le principe de la premiere famille consiste a établir une relation statistique entre
deux variables mesurées dans certaines conditions qualifiées d’« initiales ». Pour ces conditions, la
relation permet de calculer et prédire, de facon précise, 'une des deux variables a partir de 'autre.
Cette méthode présente le grand avantage de ne nécessiter aucune connaissance préalable des
mécanismes qui relient les deux variables. Elle comporte néanmoins I'inconvénient d’étre fortement
dépendante du site et de la gamme de valeurs ou des conditions pour lesquelles le modele a été
établi. Parmi les nombreux exemples, il y a celui de I'étude des effets des fluctuations de la
température du sol sur la respiration du sol en forét. Cette relation est couramment modélisée

suivant la forme d’une équation exponentielle telle que la relation en Qqq et la fonction d’Arrhenius.
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Le facteur Qi représente I'augmentation de la respiration du sol suite a I'augmentation de la
température de 10°C (Winkler et al. 1996) autrement dit un Qo de 2 signifie que la respiration double

lorsque la température augmente de 10°C.

La deuxieme famille de modeéles a pour principe de détailler, de formaliser le plus précisément
possible I'ensemble des processus qui relient deux variables entre elles. La démarche est plus
analytique et repose sur des notions théoriques robustes qui permettent d’évaluer I'importance des
processus les uns par rapport aux autres. Les prédictions a long et a court terme de la décomposition
de la matiére organique du sol, du modéele mécaniste SOMKO par exemple, reposent sur 'action des
microbes en simulant les variations de la structure et de la biomasse de ces derniers (Gignoux et al.
2001). Ce modele formalise I'action des microbes par un systeme de compartimentation qui tient
compte de I'dge (cohorte), de la composition biochimique des litieres et de la matiére organique.
D’autres modeles mécanistes ou semi-mécanistes ont été développés pour simuler les flux de matiere
et d’énergie dans le sol (Annexe B). Les atouts majeurs de cette approche plus réductionniste sont :
une bonne compréhension des mécanismes fins a I'origine des phénomeénes, le caractére générique
et la robustesse des calculs. La structure de ces modeles doit toutefois étre un bon compromis entre
la précision des mécanismes décrits et la complexité des équations utilisées afin de conserver une
paramétrisation simple, tant dans le nombre de parameétres que dans le type de mesures a effectuer

in situ.

Dans les modeles, la séparation de ces deux approches est rarement aussi évidente. Si les modéles
mécanistes integrent une part d’empirisme dans la description des mécanismes, ils different

néanmoins des modéles empiriques par la complexité de leur structure.

Dans cette seconde famille, la plupart des modeles biogéochimiques qui simulent les processus de la
dynamique de la biomasse carbonée et / ou azotée, ont vu durant la derniére décennie leur
développement orienté sur la problématique des changements globaux. Leur finalité principale est
devenue la prédiction des modifications des stocks de carbone des sols au cours du prochain siécle.
Certains d’entre eux permettent aussi d’étudier les processus de production de CO,. Cette
modélisation de la respiration du sol repose sur les connaissances actuelles des facteurs d’influence
de cette variable et apporte de potentielles explications aux variations spatiales et temporelles des
flux de CO, du sol observées dans différents types d’écosysteme. Les modeéles représentent les
différents temps de résidence de la matiere organique dans le sol qui sont conditionnés par le ou les
facteurs environnementaux estimés. En 1990 Jenkinson a décrit quatre catégories de modele « sol »

selon que leur structure repose sur un, deux ou plusieurs compartiments homogéenes. Parmi les
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modeles pluri compartimentés, Paustian en 1994, dissocie ceux qui ciblent principalement I'action des
micro-organismes sur la décomposition de la matiére organique du sol, de ceux qui sont plut6t
orientés sur les processus controlant la transformation de la matiére.

Dans le premier cas, la décomposition de la matiére organique est simulée a travers les réseaux
trophiques. Les évolutions de la taille et de la diversité des populations microbiennes sont alors prises
en compte. Plusieurs arguments étayent cette approche : I’évolution de la biomasse et de I'activité
des microbes en fonction de la disponibilité en nutriments dans le milieu et de la période dans I'année
(Schmidt et al. 2007) ou bien une minéralisation plus rapide de la matiere organique dans le sol par
les micro-organismes avec des apports de litiere fraiche (phénomeéne de « priming effect’”” »,
Kuzyakov 2000 ; Fontaine et al. 2003 ; Schimel & Weintraub 2003).

Dans le deuxiéme cas, les organismes sont représentés par un « pool » de matiére organique qui est
qualifié d'« actif » en raison d’une valeur de turnover élevée. Une des hypotheses sur laquelle repose
ce type de modele est la présence d'une biomasse microbienne non limitante dans le sol
contrairement a la matiére organique (Jenny 1941). En 1997, Smith et al. confirment la validité de
cette hypothese pour les premiers centimetres de profondeur dans le sol. La dynamique de
décomposition du C organique, dans ces modeles, suit une cinétique de premier ordre qui est
fonction d’un taux de décomposition relatif au compartiment de sol et des facteurs
environnementaux d’influence (humidité, température...).

Par ailleurs certains modeles tiennent compte de la distribution verticale de la matiére organique en
fonction des horizons pédologiques. Les variations spatiales des entrées, du brassage et de la
décomposition de la matiere organique entre les profondeurs, créent une composante spatiale
indépendante du pas de temps de simulation. Les plus importants mouvements de la matiére
organique se retrouvent dans le groupe des bioturbations tel le transfert des matiéres dissoutes et

des colloides organo-minéraux par percolation de I'eau dans les podzols, tel le transport des matieres

> Désigne tout effet, positif ou négatif, de I'apport d'un substrat sur la minéralisation d'un autre
substrat.
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organiques associées aux argiles dans les sols illuviaux ou encore le transport des particules de

matiére organique dans les macro-pores du sol (Bruun et al. 2007).

L'objectif essentiel de cette étude fut de hiérarchiser les facteurs responsables de la variabilité
spatiale de la respiration hétérotrophe et de la respiration totale du sol en forét tropicale. Les
modeles hétérotrophes, semi-mécaniste (CENTURY) et couplé Ra / Rh (CENTURY / McCree) ont été
utilisés pour simuler les flux carbonés sur la parcelle 1 du dispositif Guyaflux. Ces modeéles semi-
mécanistes présentent effectivement une structure pluri-compartimentée classique qui repose sur le
compromis d’une description relativement fine des processus tout en restant simple a paramétrer
(intermédiaire entre précision et généralité de la formalisation des processus). Ces caractéristiques
permirent de réaliser une analyse de sensibilité des flux carbonés du sol vis a vis de certains facteurs
d’influence connus en milieu tropical. Ces facteurs d’origine abiotique tels que I’humidité du sol et

biotique tels que la quantité et la composition biochimique des litieres ont été testés.

4.2. Matériels et Méthodes

Le modele CENTURY et le modele couplé, capables de simuler de nombreux processus, dépendent
d’un grand nombre de parametres d’entrée qui sont pour la plupart mesurables. La démarche
adoptée a consisté dans un premier temps a tester les prédictions des modéles. Il était nécessaire de
disposer au niveau d’un site du jeu de parametres le plus complet possible et de confronter les
prédictions des modeles a des flux et des stocks mesurés. Dans les trois paragraphes suivants sont
détaillées les différentes étapes qui ont consisté a 1) regrouper les données disponibles sur le site
d’étude, 2) décrire et paramétrer les modeles et 3) expliciter les protocoles de simulation permettant

i) le test et ii) I'analyse.

4.2.1. Les données disponibles

Pour réaliser ce travail, nous avons choisi la parcelle 1 en particulier sur laquelle de nombreuses
données sont disponibles en terme de météorologie (Bonal com. pers.), de caractéristiques physiques
et chimiques de sol (Freycon et al. 2003 ; le présent travail de thése) de biomasse des litiéres
aériennes et souterraines (Bréchet 2005 ; Roy com. pers. 2006, 2007 ; Bonal et al. 2008) et de
composition biochimique de ces litieres (Roy com. pers. 2006 ; Hattenschwiler et al. 2008 ; Bréchet et
al. 2009). Travailler sur cette parcelle représente un autre atout majeur: celui de bénéficier de
mesures continues de respiration du sol.

L'ensemble de ces données a été utilisé pour paramétrer et valider les modeles au pas de temps

journalier sur un peu moins de 8 mois pour le modéle hétérotrophe et sur 12 mois pour le modele
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couplé.

4.2.1.1. Forcage météorologique

Les données météorologiques journalieres en 2006-2007 qui constituent les variables d’entrée du
modele ont été calculées a partir des mesures semi-horaires enregistrées depuis décembre 2003 au
niveau du dispositif Guyaflux (Bonal et al. 2008). La température de I’air (°C) a été enregistrée a 20 m
de haut au dessus du couvert (HMP45, Vaisala, Helsinki, Finlande). La température de sol (°C) a été
enregistrée a 3 cm et a 18 cm de profondeur (107 ; Campbell Scientific Inc., Logan, UT, USA).

D’autres variables telles que I'humidité du sol, proviennent de mesures réalisées dans et a proximité
de la parcelle 1 sur Guyaflux. L’humidité volumique du sol (m*/m>®) mesurée a 5 cm de profondeur a
été prise au niveau du dispositif SAMERESO sur la parcelle 1 (4.2.1.5.). L'humidité relative du sol (%)
enregistrée a 20 cm de profondeur provient des mesures bimensuelles obtenues a I'aide d’une sonde
portative (TRIME FM-3, IMKO). L'objectif de ces mesures a consisté a décrire I'évolution de I'humidité

entre 0 et 3 métres de profondeur dans différents types de sol.

4.2.1.2. Caractéristiques du sol et végétation

- Sol

Une étude pédologique réalisée en 2003 (Section 1.2.3.3. et Section 1.2.3.4.) a permis de déterminer
la nature physico-chimique du sol de la parcelle 1 a partir des estimations des proportions en argile,
sable et limons fins, ainsi qu’a partir de dosages de carbone organique total (Freycon et al. 2003,

Section 1.2.3.4. et Annexe D).

Les concentrations en carbone microbien, pour I'horizon 0-15 cm, ont été estimées a I'aide de la
méthode de fumigation-extraction (Brookes et al. 1985) réalisée sur des échantillons de sol de
carottes prélevées le 20/06/07, Section 2.2.2.3.).

Les données de biomasse des litieres aériennes et souterraines fraiches proviennent de prélévements
réalisés en 2006 et 2007 dans la parcelle 1 sur Guyaflux.

- Feuilles

La production de litiére aérienne (Section 1.2.4.), en 2006 et 2007 dans la parcelle 1 sur Guyaflux, a été
évaluée a partir des récoltes bimensuelles des feuilles, des fleurs et des fruits qui tombent dans des
bacs. Ces bacs couvrent une surface de 0.45 m? et sont maintenus a 1.50 m au dessus du sol, ils sont
au nombre de 4 par parcelle, 1 pour chaque angle. L'intégralité de la biomasse récoltée a été séchée a
I’étuve (60°C) pendant trois jours puis pesée. Sans distinguer les espéces des litieres, une valeur

moyenne par mois (gC/m?) a été calculée.
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Les teneurs en azote, lignine, cellulose et hémicelluloses des litiéres de feuilles proviennent de deux
séries de données obtenues a deux dates différentes. La premiére série, plus restrictive, correspond
aux dosages des composés des feuilles des litieres de 16 espéces de la plantation (Bréchet et al.
2009). La deuxieme série, plus récente et plus large, a été obtenue a partir des dosages des composés
des feuilles des litieres de 45 espéces ligneuses de forét tropicale naturelle (Hattenschwiler et al.
2008).

- Racines

La production des litieres souterraines a été calculée a partir des estimations des biomasses de racines
fines (@ < 2 mm), moyennes (2 < @ <5 mm) et grosses (@ > 2 mm) des prélévements réalisés dans la
parcelle 1 entre avril et mai 2006 (Section 2.2.2.2.).

Les teneurs en azote, lignine, cellulose et hémicellulose ont été estimées dans trois séries de biomasse
des racines fines (d < 2 mm) :

e La premiere série, plus ancienne (avril-juin 2005) et plus compléte, provient des racines fines
prélevées dans les 30 premiers centimetres de profondeur du sol de la plantation (16 especes,
Bréchet 2005). Pour cette série, les teneurs en azote ont été mesurées en avril 2007 (Roy
com. pers., Montpellier) a l'aide d’un analyseur élémentaire CHN (CHN NA2000,
ThermoFisher, Courtaboeuf, France) tandis que les concentrations en lignine, cellulose et
hémicellulose sont mesurées en octobre 2007 (Roy com. pers., Montpellier) a partir de la
méthode Van Soest. Cette méthode consiste en une digestion séquentielle des fibres a partir
d’'un gramme de broyat racinaire. Il y a trois étapes successives : une premiére extraction
réalisée avec un détergent neutre™ permet d’extraire le carbone structural, une seconde
extraction réalisée a partir d'un détergent acide permet d’isoler les composés ligno-

cellulosiques™, et une derniére étape d’hydrolyse & partir d’une solution de H2S04 a 72%

3% NDF, acronyme anglais « Neutral Detergent Fibre ». Cette étape libére 'ensemble des composés
hemi-cellulosiques, cellulosiques et lignineux.

1 ADF, acronyme anglais « Acid Detergent Fibre ». Les composés ligno-cellulosiques regroupent la
lignine et la cellulose.
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Installé

sépare la lignine (L)*. Les hémicelluloses sont la différence entre les composés NDF et ADF
tandis que la cellulose résulte de la différence entre les composés ADF et ADL.

La deuxiéme série de biomasse racinaire acquise pour I'étude de la décomposition des racines
fines (Section 3.2.2.3.) a été utilisée pour le dosage des teneurs en azote. Ces mesures sont
plus récentes et plus précises mais aussi plus restreintes en terme de nombre d’espéces (8) et
de composés analysés (2).

La troisieme série issue des prélevements de biomasse effectués dans les 10 premiers
centimétres de profondeur du sol de la plantation (septembre 2006, Roy com. pers.) a permis
d’estimer les concentrations en lignine, cellulose et hémicellulose des racines fines a partir de
la méthode Van Suess (décrite au niveau de la premiere puce). Ces dernieres mesures
également plus récentes (octobre 2007 a Montpellier, Roy com. pers.) et plus précises que
celles de la premiere série, restent néanmoins incomplétes (Symphonia Spl est I'espéce non

échantillonnée).

4.2.1.3. Flux de CO;

depuis le premier semestre 2005 sur la parcelle 1 du site atelier Guyaflux, le Systéme

Automatique de MEsure de la REspiration du SOl SAMERESO enregistre en continu et sur un pas de

temps fin des mesures de respiration du sol (Ponton com. pers.). Pour cela, le systeme est muni de

huit chambres dont les systemes d’ouverture et de fermeture sont automatisés et dont le

fonctionnement s’effectue en circuit fermé avec un analyseur (Li-840, Li-Cor, Lincoln, NE). Le principe

de mesure repose sur le calcul de I'augmentation linéaire au cours du temps des concentrations en

CO, dans la chambre. Cette augmentation est calculée toutes les secondes pendant 255 secondes sur

un cycle de 30 minutes. Le systeme d’acquisition des données (CR10X, Campbell Scientific, UK)

enregistre toutes les 10 secondes une moyenne des concentrations en CO,. D’autres mesures sont

32 ADL, acronyme anglais « Acid Detergent Lignin ». Cette derniére étape donne la proportion en

lignine.
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enregistrées sur un pas de temps semi horaire comme I’humidité volumique du sol (m?/m?3) prise a 5
cm de profondeur (réflectometre CS616, Campbell Scientific, UK). A chacune des chambres

automatiques de respiration du sol est associée une sonde a humidité.

Le dispositif compte deux séries de quatre chambres installées sur quatre placeaux contréles (CP,
Control Plot) d’'une part, et quatre placeaux tranchés (TP, Trench Plot) d’autre part dont la premiére
installation date de mars 2006. Le dispositif présente I'avantage de fournir des mesures précises de
flux dans les deux types de placeau. Cette méthode couramment utilisée et qui permet de distinguer
les deux composantes autotrophe et hétérotrophe dans la respiration totale du sol, est celle de
I’exclusion racinaire par tranchage. Il s’agit par des tranchées (70 cm) d’isoler du reste de la parcelle
une surface de sol dépourvue d’arbres et de végétaux. Son objet est alors d’estimer la respiration des
micro-organismes décomposeurs de la matiére organique du sol uniguement (respiration
hétérotrophe) en supprimant celle des racines vivantes et la rhizosphére associée. Plusieurs
inconvénients majeurs connus conditionnent néanmoins le flux de CO, mesuré sur le sol :
e Un flux de CO, additionnel, aprés la mise en place des placeaux, engendré par I'apport massif
de la nécro-masse des racines qui sont tuées lors du tranchage (Ewel et al. 1987 ; Uchida et al.
1998). Une correction peut étre faite en calculant le flux de CO, lié a la décomposition des
racines (Epron et al. 1999 ; Lavigne et al. 2003 ; Lee et al. 2003 ; Bond-Lamberty et al. 2004).
e La suppression du turnover des racines fines dans les placeaux tranchés (Nakane et al. 1983 ;
Lee et al. 2003).
e Une augmentation importante de I'humidité du sol dans les placeaux (Epron et al. 1999 ; Lee
et al. 2003). Deux raisons sont a l'origine de ce taux élevé de I'humidité, I'une est liée a
I’'absence d’arbres sur la zone qui supprime les pertes en eau par transpiration, tandis que
I'autre est liée a l'installation de baches dans les tranchées qui suppriment les pertes en eau
par drainage latéral. Les conséquences sont une modification de la décomposition de la
matiére organique et des communautés microbiennes du sol.

e Lanon prise en compte du flux des micro-organismes associés aux racines.

La rénovation de quatre placeaux tranchés dont sont issues nos données, a été réalisée entre le

07/04/06 et le 25/04/06.
Les mesures semi-horaires de flux de CO, du sol enregistrées sur les deux séries de quatre chambres

automatiques ainsi que les mesures des humidités du sol associées, ont permis de calculer des

moyennes journalieres. Si des mesures de flux de CO, du sol d’'une chambre venaient a manquer, une
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méthode de gap-filling était utilisée. Le principe de cette méthode consiste a estimer des valeurs a
partir de modeles de régression multiples spécifiques a chaque chambre (Ponton com. pers.). Toutes

les valeurs de flux de C présentées dans la suite du présent chapitre ont été exprimées en gC/m?/j.

4.2.1.4. Décomposition de la litiére

Les valeurs de masse non décomposée de racines fines (@ < 2 mm) aprés 6 mois et 12 mois sont les
résultats d’'une étude de la décomposition des racines fines in situ réalisée dans le présent travail de
thése (Section 3.2.). Ce travail a été effectué dans la parcelle 10, qui présente les mémes conditions

pédologiques et le méme peuplement que la parcelle 1 (Section 1.2.3.4.).

4.2.2. Le modéle « couplé »

4.2.2.1. Choix des modules

Modele hétérotrophe

Le modeéle hétérotrophe est une version modifiée du modele CENTURY (Annexe C), modéle de la
dynamique de la matiére organique du sol développé par Parton et al. en 1987. Initialement testé sur
des milieux simplifiés de prairie (Parton et al. 1987 ; 1989 ; 1994), CENTURY a ensuite montré une
bonne adéquation pour des systemes plus complexes de culture (Smith et al. 1997) et de foréts
tempérées (Kelly et al. 1997 ; Le Dantec 2000 ; Epron et al. 2001) et tropicales (Sanford et al. 1991 ;
Motavalli et al. 1994 ; Wang et al. 2002). Le choix du modéle s’est porté sur la version de CENTURY
utilisée par V. Le Dantec au cours de sa thése (2000) puis Epron et al. (2001, Figure 1V.1). Cette version
simule la dynamique des flux de carbone dans le sol au pas de temps journalier. Dans CENTURY, la
température de surface ainsi que la température et I'humidité a différentes profondeurs dans le sol
sont les variables d’entrée du modeéle. Le modéle distingue sur la base du rapport L/N, deux fractions
de litiere: fractions « métabolique » et «structurale ». La fraction « métabolique », facilement
dégradable regroupe les composés riches en azote tandis que la fraction « structurale », plus lente a
décomposer réunit I'ensemble des composés structuraux constitutifs des tissus des végétaux. Ces
composés sont riches en polysaccharides tels que la cellulose, les hémicelluloses, et la lignine. Quant a
la matiére organique dans le sol, elle est séparée selon trois « pools » de C organique : rapide, lent et
stable qui différent les uns des autres par leur taux de décomposition. Ces taux de décomposition
sont modifiés par la température et I'humidité du sol. C’'est la proportion de lignine de la fraction
structurale qui conditionne le taux de décomposition de ce « pool » de C. Le « pool » de C rapide est
alimenté par le Cissu de la décomposition du matériel métabolique et de la partie du C structural non

lignifiée. Il représente les microbes du sol et leurs produits dérivés. Dans le modeéle, ce « pool » de C
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rapide est présent dans toutes les couches de sol. A la surface du sol, le « pool » microbien qui est
intimement lié a la litiere de surface, a un taux de renouvellement indépendant de la texture du sol.
Par ailleurs, la texture du sol régule les flux de matiere entre les compartiments de telle sorte que plus
un sol est riche en particules sableuses plus le turnover du « pool » de C rapide est élevé, au contraire
plus un sol est riche en particules argileuses plus le C organique du « pool » rapide est stabilisé dans le
« pool » de C lent. La teneur en argile agit aussi sur le taux de transfert de la matiere organique du sol
entre les fractions lentes et stables. Ces deux derniers « pools » sont alimentés par la lignine. Enfin, a
chaque transfert de matiere entre les différentes fractions, est associée une perte de C par production

de CO, due a la respiration des micro-organismes.

Figure IV.1: Représentation schématique des flux

re
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le sol: surface, 0-15 cm et 15-30 cm de
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CO,, 'ensemble de tous les flux de CO, du sol

constitue la respiration hétérotrophe, une

composante de la respiration du sol (Epron et al.
2001). Trois facteurs abiotiques influencent ces
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Le modele CENTURY présente plusieurs points faibles qui ne doivent pas étre occultés. Le premier
concerne les micro-organismes qui n’apparaissent qu’a travers un « pool » de C dans le modéle. Bien
que la répartition de cette biomasse carbonée tienne compte de la profondeur dans le sol (en surface
et dans le sol) cette modélisation dans CENTURY n’est pas mécaniste. En effet, elle ne simule pas les
changements de la dynamique de la matiére organique en fonction des variations de I'activité et / ou
de la composition (quantité et / ou diversité) des communautés microbiennes dans le sol. Le second
porte sur la paramétrisation des taux de décomposition maximale qui sont mesurés en laboratoire.
Quant a l'initialisation de la répartition des stocks de carbone du sol entre les différents « pools » dans
le modele, elle fait I'objet de sa derniere faiblesse. En revanche, ce modeéle distingue les litieres
d’origine épigée de celles d’origine endogée. Il simule I'action des protections physiques (effet de la
texture) et chimique (effet des teneurs en lignine) sur la décomposition puis la minéralisation de la
matiére organique dans le sol. Il est capable de décrire sur un pas de temps court de l'ordre de la
journée les variations de la respiration du sol (Le Dantec 2000 ; Epron et al. 2001 ; Wang et al. 2002).
Enfin, CENTURY présente le grand avantage d’avoir une structure relativement simple qui est un point

incontournable dans I'étape de paramétrisation.

Adaptation du modéle au milieu tropical

La version du modele CENTURY appliquée a une forét de hétre monospécifique d’un écosystéeme
tempéré (Epron et al. 2001) ne tient pas compte des contraintes environnementales tropicales
rencontrées dans notre étude, telles que la faible épaisseur du sol, la végétation plurispécifique en
mélange (compositions biochimiques des litieres) et les fortes pluies (humidité du sol). En guise de
palliatif, les adaptations suivantes ont été apportées :

1) La différenciation des profondeurs de sol dans le modéle (Le Dantec 2000 ; Epron et al. 2001)
correspond dans notre étude aux horizons 0-15 et 15-30 cm. La majeure partie de la matiére
organique du sol en forét tropicale est concentrée dans les trente premiers centimeétres et diminue
rapidement avec la profondeur (Odum & Pigeon 1970 ; Lugo et al. 1986, 1995 ; Weaver & Murphy
1990 ; Silver et al. 1994 ; Wang et al. 2002). Jackson et al. (1996, 1997) par leurs calculs, évaluent
gu’en moyenne 69% de la biomasse totale de racines et 57% de la biomasse de racines fines se
trouvent dans cette méme couche de sol (0-30 cm).

2) Les équations (Annexe C) décrivant la répartition du C organique entre la fraction
« métabolique » (Fm) et la fraction « structurale » des litieres de feuilles et de racines fines (@ < 2
mm) (Epron et al. 2001) sont modifiées sur la base des dosages en lignine, azote, cellulose et
hémicellulose des racines fines (Bréchet 2005, 2007 ; Roy com. pers.) et des feuilles (Hattenschwiler
et al 2008). Pour les litieres de feuilles, les valeurs moyennes du rapport L/N et de la fraction

« métabolique » de 45 types de litiere sont de 33% et 31.2% respectivement, ce qui correspond a une
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valeur de pente de 0.016 (Equation Ill.1). Pour les racines fines, sur 5 espeéces, les valeurs moyennes
du rapport L/N et de la fraction « métabolique » sont de 33.8% et de 33.3% respectivement, il en
résulte une valeur de pente de 0.015. Ces deux calculs donnent des résultats relativement proches,

constat qui fixe la valeur de la pente a 0.016. L'équation associée est la suivante :

Fm =0.85-0.016L/N (Iv.1)

Ou Fm est la fraction « métabolique » exprimée en pourcent.
En I'absence d’information, I'équation appliquée pour le calcul de la fraction « métabolique » de la
litiere des grosses racines (@ > 2 mm) est non modifiée.

3) Les équations (Annexe C) décrivant les actions de I'humidité du sol a la surface et dans les
deux horizons de sol (0-15 et 15-30 cm) ont été modifiées par rapport a celles trouvées dans la
version originale de CENTURY. La réponse de la respiration du sol aux variations de I'humidité en
milieu tropical est de type parabolique avec une diminution importante des flux carbonés pour des
conditions extrémes de secheresse ou d’humidité (Hashimoto et al. 2007). Les fortes pluies
relativement fréquentes en forét tropicale humide contribuent a :

e limiter d’'une part la décomposition de la matiére organique du sol en favorisant un
milieu anoxique capable d’inhiber I'activité des décomposeurs du sol,
e freiner d’autre part la diffusivité des gaz en obstruant les pores de la matrice sol (Linn &
Doran 1984 ; Davidson et al. 2000 ; McGroddy et al. 2000 ; Chamber et al. 2004 ; Sotta
et al. 2004 ; Jia et al. 2006 ; Kosugi et al. 2007 ; Luyssaert et al. 2007 ; Bréchet et al.
2009).
Or les effets de cette sursaturation en eau du sol sur les flux de C qui s’expriment par une
« inhibition » de la respiration du sol (opposition de phase entre Rh et Hv, Figure 1V.2 a)), ne sont pas

formalisés dans la version originale du modeéle.
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Figure IV.2 : a) Variations saisonniéres de la respiration hétérotrophe (courbe noire) et de ’lhumidité du sol a 5 cm de
profondeur (courbe grise, CS616) en relation avec les variations des précipitations entre le 28/02/07 et le 21/06/07
(barres noires), et b) corrélation entre les proportions des respirations hétérotrophes (Rh) qui sont invariantes et les
rapports des humidités (Hr,). L'équation de type polynomiale, obtenue sur 10 jours de données en 2007, est I'équation

additionnelle utilisée dans le modéle pour calculer Aw lorsque les rapports Hr, sont supérieurs a 1.

L'objectif est d’obtenir un outil capable de prendre en compte tous les facteurs contrélant la
variabilité spatiale de Rsol. La démarche adoptée (approche empirique) pour modéliser les effets
négatifs des taux élevés des humidités sur la respiration, consiste a conserver I’équation d’origine de
CENTURY pour le calcul de Aw (équation, Figure 1V.3) quand le rapport Hr,o33 varie entre O et 1 et a
faire décroitre le facteur Aw selon une équation polynomiale d’ordre 2 quand Hr, est supérieur a 1
(Figure 1V.2 b)). Cette fonction a été établie sur une période de 10 jours de mesures entre le 30/03/07
et le 12/04/07 (saison des pluies).

La premiere équation a la forme d’une sigmoide dans laquelle I'augmentation de I’humidité relative
entre 0 et 1 entraine une augmentation progressive, puis rapide de la valeur de Aw qui conditionne le
taux de décomposition et donc les flux de C entre compartiments. Au-dela de 1, Aw est calculé a

partir de I’équation polynomiale d’ordre 2 qui, a l'inverse, fait fortement diminuer la valeur du facteur

33 T . T .
Rapport des humidités journalieres sur I’humidité maximale propre au sol du placeau « p ».
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pour une faible augmentation de I’'humidité relative jusqu’a atteindre 0 quand Aw = 1.3 (Figure 1V.3).
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Figure IV.3 : Effet de ’humidité sur les flux de CO, du sol modélisé dans CENTURY a partir des données, sur 2006-2007, des
rapports des humidités du sol des placeaux tranchés. Le facteur humidité est le deuxieme facteur abiotique avec la

température a controler les flux de C entre les compartiments en modifiant le taux de décomposition. Le facteur humidité

se calcule : AW = 1 quand Hr <1, Aw = -5.8289 x Hrz +10.191x Hr —3.3575 quand

(L+30x e 5)

Hr> 1.

Ces deux équations sont considérées comme identiques pour tous les horizons (surface, 0-15 et 15-30

cm) dans le modéle.

Module autotrophe

Jusqu’alors l'utilisation du modéle CENTURY dont le role est de simuler uniquement la décomposition
de la matiére organique dans le sol, ne permettait d’obtenir que la composante hétérotrophe (Rh) de
la respiration totale du sol (Rsol). La démarche suivante a donc consisté a coupler au modeéle
CENTURY un module capable de simuler la composante autotrophe (Ra), composante qui résulte de la

dynamique des racines et de la rhizospheére associée.

Les modeles les plus simples simulent la respiration des végétaux en multipliant le contenu en
carbone des organes (feuilles, bois ou racines) avec leur taux respiratoire respectif. Quant aux
modeles plus mécanistes, ils simulent la respiration des végétaux en intégrant les processus
fonctionnels liés a la croissance et a I'entretien des tissus (McCree 1970; Thornley 1970). La
respiration résulte alors des mécanismes d’oxydation des molécules carbonées, telles que le glucose

ou I'amidon, issues de la photosynthese, qui fournissent I’énergie nécessaire a la croissance (en terme
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d’énergie et de matiére) et a la maintenance des cellules des tissus (pour renouveler essentiellement
les protéines). Dans le module McCree (1970), la respiration de croissance (RCacnes) des fines et
grosses racines est calculée au pas de temps journalier suivant la démarche de Penning de Vries et al.
(1974) et Penning de Vries (1975a et b). Le calcul de ce flux de C repose sur le co(it de construction
des racines qui dépend de leur composition biochimique (Dufréne et al. 2005) et de la phénologie de

croissance.

RC,.. =(CC... -1)xP

racines (|V.2)

racines racines

Ou CC est le colt de construction, exprimé en gC/gC, égal a 1.32 (Damesin et al. 2002) et 1.27 (Agren
& Axelsson 1980) pour les racines fines (@ < 2 mm) et grosses (@ > 2 mm) respectivement et Pragnes 1a
production journaliere de fines et grosses racines en gC/m?/j. La production racinaire, variable de
forcage dans le modeéle, est issue de mesures réalisées sur la parcelle 1 (Section 2.3.3.1.et 3.3.3.). Le
calcul est détaillé en Annexe F.

Concernant la respiration d’entretien, le module utilise une relation exponentielle pour simuler
I'influence de la température sur les réactions biochimiques essentielles a I'entretien des racines.
Cette fonction exponentielle est une relation empirique connue sous le nom de loi du Q.. Elle permet
de calculer une respiration a partir du coefficient respiratoire d’entretien qui tient compte des
teneurs en azote dans les racines et d’un facteur constant d’augmentation de la respiration (Qi)

quand la température change de 10°C.

RM = B X MRN X N racines X Q (Tsol ~Thase /10)

10racine (|V.3)

racine racinesvivantes

Ou MRN est le coefficient respiratoire relatif a la quantité d’azote requise pour la maintenance des
organes, exprimée en molcoy/gn/h, égale a 5.5 x 10 (Ryan 1991), N,acne la teneur en azote dans les
racines (gn/gws), Quio indice égal a 2 (Ise et al. 2006), T, la température moyenne journaliére a 3 et 18
centimetres dans le sol et Ty, €gale a 25°C qui est bien adaptée aux écosystémes forestiers tropicaux

et Bracines vivantes |a biomasse de racines vivantes exprimée en gC/m?2.

4.2.2.2. Paramétrisation

Variables climatiques

Les données des humidités du sol (Hr) enregistrées a 5 cm de profondeur dans les placeaux tranchés

(TP) et non tranchés (CP) ont été utilisées pour les deux horizons, a la surface et entre 0-15 cm, dans

160




Chapitre IV : Etude de sensibilité de la respiration hétérotrophe et autotrophe

le modele CENTURY.

L’humidité relative du sol (%) enregistrée a 20 cm de profondeur est une mesure bimensuelle utilisée
pour I’horizon 15-30 cm dans le modele CENTURY. Pour reconstituer une cinétique journaliére, le
calcul s’appuie sur les variations des mesures de Hr enregistrées a la station a 5 cm de profondeur. Ce
calcul a reposé sur la relation entre ces humidités a 20 cm et les mesures d’humidité volumique
saisies a 5 cm de profondeur au niveau de la tour a flux (réflectometre CS615 ; Campbell Scientific
Inc., Logan, UT, USA ; données D. Bonal). La meilleure relation a été obtenue avec les données de
2006 et un jour de décalage entre les mesures (Figure 1V.4). Elle a permis de calculer les variations de

I"humidité (a 20 cm) au pas de temps journalier sur I'ensemble de la période 2006-2007.

Figure IV.4 : Relation entre les mesures d’humidité

z bimensuelles réalisées a 20 cm de profondeur dans
§ le sol a proximité de P1 et les mesures d’humidité
©
o journaliéres enregistrées a 5 cm de profondeur au
<
°\_ pied de la tour a flux pour 2006 et 2007.
S
o
o
N 10 y =1.3968x + 6.9474
= R’ =0.832

O |

(0] 10 20 30 40

Hr (-5 cm, %) station

Parametres de sol et de végetation

Les études pédologiques antérieures caractérisent le sol de la parcelle 1 de type argilo-sableux dans

les 15 premiers centimétres avec environ 33.2% d’argile et 57.3% de sable (Freycon com. pers. 2003).

La biomasse initiale de C organique contenue dans les trois compartiments de sol (surface, 0-15 et 15-
30 cm) a été estimée a partir des dosages de carbone total effectués a 5 cm, 15 cm, 45 cm et 90 cm de
profondeur dans le sol de la parcelle 1 (Freycon com. pers. 2003). Le détail des calculs de la répartition
des biomasses dans les différents compartiments de C organique du sol sont présentés dans I’Annexe

C et sont résumés dans le tableau IV.3.

La biomasse initiale de C microbien a été évaluée a environ 522 mgC/kg dans I'horizon 0-15 cm tandis
gu’elle est estimée a 224 mgC/kg dans I'horizon 15-30 cm (Annexe D et Section 2.2.3.5., Figure 11.3 a)).

Dans I'horizon 0-15 cm, nos résultats sont comparables a ceux cités par Xu et al. (2007) dans une
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étude de comparaison de différents types de forét et sont particulierement proches de ceux obtenus
dans les sols de foréts tempérée mélangée et tropicale humide de Chine. Nos résultats sont
également du méme ordre de grandeur que ceux observés par Motavalli et al. (1994) dans une étude
d’estimation des quantités de C simulée par CENTURY, dans différents types de sol tropicaux
(smectiques et kaolinitique, Tableau IV.1). De plus, les écarts observés dans ces deux comparaisons
d’étude, et plus importants encore si I'on se réfere au travail de Motavalli et al. (1994), peuvent étre
dls a des différences dans les saisons d’échantillonnage de sol, précision non donnée dans les deux

études.

Tableau IV.1: Comparaison des quantités de carbone microbien, exprimé en g/gC, entre 0-15 ou 0-20 cm de profondeur

dans des sols forestiers de différents écosystémes.

Surface C microbien

Site Référence
(cm) (g/gC)

Forét tropicale (Manaus, Brésil) [Motavalli et al. 1994] 0-20 0.018*
Forét tropicale de Bambou (Burriga, Colombie) [Motavalli et al. 1994] 0-20 0.016*
Forét tempérée de feuillu (Bouleau, Chine) [Xu et al. 2007] 0-15 0.016
Forét tempérée de feuillu mélangée (Pin, Chine) [Xu et al. 2007] 0-15 0.023
Forét de coniféres tempérée (Epicéa, Chine) [Xu et al. 2007] 0-15 0.015
Plantation de 60 ans (Thé, Chine) [Xu et al. 2007] 0-15 0.022
Forét tropicale humide a saisons marquées (Chine) [Xu et al. 2007] 0-15 0.025
Forét tropicale humide a saisons marquées (Guyane

Cette étude 0-15 0.024

francaise)

* Valeurs estimées par le modele CENTURY pour un sol a tendance smectique (Colombie) et un sol a

tendance kaolinitique (Brésil).

Les apports carbonés de la litiére fraiche aérienne sont calculés au pas de temps journalier a partir de
mesures mensuelles des chutes de litiere. Les teneurs en C des biomasses seches de ces litieres est de
I'ordre de 49.5% (Hattenschwiler et al. 2008). Les biomasses récoltées ont été rapportées par unité de

surface et par jour, supposant un apport journalier constant au cours du mois (Figure IV.5).
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Figure IV.5: Dynamique journaliere des chutes moyennes des litieres aériennes estimées a partir de collectes
mensuelles réalisées au cours des années 2006 et 2007 dans la parcelle 1 de Guyaflux. Ces apports de litiere aérienne

ne tiennent pas compte des apports massifs et occasionnels de bois mort.

Le calcul de la répartition de la biomasse de C organique des racines a reposé sur les résultats des
prélévements in situ répartis suivant deux catégories de racines : fines (@ < 2 mm) et grosses (@ > 2
mm), dans les deux horizons de sol: 0-15 cm et 15-30 cm (Tableau IV.2). Les estimations des
guantités de C organique contenu dans les racines supposent une teneur en C de 48% de la

matiére seche.

Tableau IV.2 : Répartition de la biomasse de C organique en fonction du type racinaire (fines @ < 2 mm ou grosses @ >

2 mm) et de I’horizon de sol 0-15 et 15-30 cm.

C des racines C de racines
Profondeur (cm)
(@ <2mm, gC/m?) (@ >2mm, gC/m?)

0-15 412 513
15-30 135 127

L’apport journalier de C des litiéres racinaires (gC/m?/j) est alors le produit de ces biomasses
carbonées et des valeurs de turnover issues de I’étude de Gill et al. (2000). Les auteurs estiment a
80% et 10% les taux de renouvellement des racines fines (@ < 2 mm) et grosses (@ > 2 mm)
respectivement en forét tropicale. Bien que cette estimation du turnover des racines fines soit
cohérente avec notre valeur moyenne de turnover (Section 2.3.3.1.), la valeur de 80% apparait un
peu faible comparée aux résultats spécifiques a la parcelle 1 (108%). Le calcul de cette derniére
mesure ne porte, néanmoins, que sur une période précise et non sur I'ensemble d’'une année
climatique. Nous conserverons donc la valeur moyenne de 80% issue d’une compilation de travaux

sur les milieux tropicaux.
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Une fois initialisé avec les valeurs des biomasses de C organique total mesuré dans le sol de P1 sur
la base des travaux de Wang et al. (2002) pour le C stable, lent et rapide, nous avons procédé a
une étape de mise a '« équilibre ». Cette étape définit un état de pseudo « équilibre » de la
répartition des quantités de C des différents « pools » a partir des parametres physico-chimiques
du milieu (texture du sol, composition chimique), des données d’entrée (apport de litieres), des
données de sortie (flux de carbone) et des conditions climatiques. Le modele CENTURY a donc
simulé la dynamique de la décomposition de la matiére organique du sol sur 20 ans a partir de
I’'année climatique 2006. Il s’agit du temps nécessaire a la stabilisation des « pools » de C rapide
sans toutefois affecter les « pools » de C lent et stable. Le résultat de la nouvelle répartition des
biomasses carbonées est présenté dans le tableau IV.3. La biomasse totale de C organique, aprés
20 ans, est de 13976 gC/m? contre 17072 gC/m? au départ. Malgré I'"évolution de la teneur totale
en C organique (0-30 cm), le résultat final reste cohérent avec les valeurs obtenues dans différents
types de sol des foréts tropicales du site expérimental de Luquillo a Puerto Rico (10100-18600
gC/m? pour des foréts de moyenne a haute altitude, Wang et al. 2002). Le détail des calculs de
cette étape de mise a '« équilibre » des 8 « pools » de C dans le modele est présenté dans

I’Annexe D.

Tableau IV.3 : Résultats de la dynamique de la matiére organique du sol de chacun des «pools», simulée par le modéle
CENTURY sur 20 ans a partir de la seule année climatique 2006. Le tableau résume les répartitions du C organique

initiales et finales aprés 20 ans (gC/m?/j).

Fraction de C organique 0-15cm 15-30 cm
Initial 20 ans Initial 20 ans
C structural feuilles 462.5 472.9 - -
C métabolique feuilles 215.1 12.2 - -
C structural racines 263.2 441.3 58.1 113.9
C métabolique racines 0.64 7.4 0.18 2.1
C microbien sol 151.8 94.2 34.1 19.6
C«lent» 5219.4 3070.1 1149.7 470.0
C « stable » 8353.9 8008.7 1841.0 1748.7

L’estimation des variations saisonniéeres de la production des racines nécessaire a la simulation de
la respiration de croissance totale du sol s’est appuyée sur deux études de la présente these :
carottes de recolonisation (production de biomasse, Section 2.3.3.1.) et rhizotrons (cinétique de

croissance, Section 3.3.3.). Compte tenu de I'information disponible, nous avons émis I’hypothése

164




Chapitre IV : Etude de sensibilité de la respiration hétérotrophe et autotrophe

forte d’une croissance constante par mois. La méthode adoptée pour le calcul de cette production
au pas de temps journalier sur 2006 et 2007 est expliquée dans I’Annexe F. La phénologie racinaire

suit une distribution bimodale sur une année climatique (Figure IV.6).
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O Proportion d’élongation racinaire (cm/cm)

== Production de racines fines (gC/mz/j)

Figure IV.6 : Production moyenne de racines fines exprimée en gC/m?/j. Les variations saisonniéres sont calculées

mois a mois et suppose une production constante au sein de chaque mois.

En I'absence d’information sur les qualités chimiques des racines de plus gros diamétre (@ > 2 mm),
nous supposons que le rapport L/N des racines inférieures a 2 mm est égal a celui des racines

supérieures a 2 mm.

Synthese
Le tableau IV.4 synthétise I'ensemble des parametres utilisés par les modéles (Rh et couplé Ra /

Rh) pour la paramétrisation et les analyses de sensibilité.
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Tableau IV.4 : Liste des paramétres moyens utilisés et références correspondantes ainsi que les gammes de variations des parameétres de biomasse et de composition chimique des litieres
de feuilles et de racines (Min = minimum, intervalles réguliers 1, 2, 3, 4 et Max = maximum) utilisées pour les analyses de sensibilité du modéele. Les valeurs de la plupart de ces paramétres

proviennent de mesures réalisées dans la parcelle 1 sur Guyaflux ou, en I'absence de données, sont extraites de la littérature.

Unités Parameétres moyens Min 1 2 3 4 Max
Litiere foliaire
Lignine % 35 (32.8, 16 espéces) 18.2 23.4 28.7 33.9 39.2 44.4 50.3 56.0
Azote % 1.09 (1.17, 16 espéces) 0.68 0.79 0.90 1.01 1.12 1.24 1.35 1.46 1.73 2
C structural 0.50 0.64 0.78 0.92 1.06 1.20
L/C structural 0.51 (0.48, 16 espéces)
Biomasse litieres foliaires surface gC/m2/j mois a mois (Annexe)
Litiere de racines fines (@ < 2 mm)
Lignine % 35 (34.63, 16 especes) 20.1 259 30.0 34.0 38.1 42.1 46.2
Azote % 0.91 0.56* 0.73 0.91 1.08 1.26 1.43
C structural 0.44 0.51 0.59 0.66 0.74 0.81
L/C structural 0.51 (0.52, 16 espéces)
Turnover racinaire
Taux de renouvellement des racines
% 80 Gill et al. 2000
(@ <2mm)
Taux de renouvellement des racines
% 10 Gill et al. 2000

(@ >2mm)
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Suite du tableau. 70% et 90% et 100% et  110% et
Unités Parametres moyens 1 2 3 4 5 Turnover
Apport racinaire par placeaux 10% 10% 10% 10%
Biomasse racines (@ < 2mm) 0-15 cm gC/m?/j 0.90 1.33 1.14 0.56 0.82 0.66 0.79 1.02 1.13 1.24
Biomasse racines (@ < 2mm) 15-30 cm  gC/m?/j 0.30 0.41 0.30 0.23 0.35 0.19 0.26 0.33 0.37 0.41
Biomasse racines (@ > 2mm) 0-15 cm gC/m?/j 0.14 0.15 0.18 0.21 0.03 0.13 0.14 0.14 0.14 0.14
Biomasse racines (@ > 2mm) 15-30 cm  gC/m?/j 0.03 0.06 0.01 0.005 0.08 0.01 0.03 0.03 0.03 0.03
Co(t de construction des racines fines
gC/gC 1.32 Damesin et al. 2002
(@ <2mm)
Colit de construction des grosses
gC/gC 1.27 Agren & Axelsson 1980
racines (@ > 2mm)
Coefficient respiratoire des racines molcoa/gn/h 5.5x10™ Ryan 1991
Fraction structurale surface gC/m? 462.8 Cumul de litiere sur 2 ans, Bonal et al. (com. pers.)
Fraction métabolique surface gC/m? 221.2 Cumul de litiere sur 2 ans, Bonal et al. (com. pers.)
Fraction structurale horizon 0-15 cm gC/m? 263.0 Motavalli et al. 1994, Manaus
Fraction métabolique horizon 0-15cm  gC/m? 0.44 Motavalli et al. 1994, Manaus
Fraction structurale horizon 15-30 cm gC/m? 58.0 Motavalli et al. 1994, Manaus
Fraction métabolique horizon 15-30 cm gC/m? 0.10 Motavalli et al. 1994, Manaus
C microbien de surface gC/m? 89.5 Wang et al. 2002
C microbien horizon 0-15 cm gC/m? 152.2 Freycon et al. (com. pers.) P1
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Suite du tableau Unités Parameétres moyens

C microbien horizon 15-30 cm gC/m? 34.2 Freycon et al. (com. pers.) P1

C « lent » horizon 0-15 cm gC/m? 5220.5 Wang et al. 2002

C « lent » horizon 15-30 cm gC/m? 1150.5 Wang et al. 2002

C « stable » horizon 0-15 cm gC/m? 8353.8 Wang et al. 2002

C « stable » horizon 15-30 cm gC/m? 1841.0 Wang et al. 2002

Teneur en argile 0-15 cm % 33.2 Freycon et al. (com. pers.) fosse pédologique a proximité de P1
Teneur en argile 15-30 cm % 41.4 Freycon et al. (com. pers.) fosse pédologique a proximité de P1
Teneur en sable 0-15 cm % 57.3 Freycon et al. (com. pers.) fosse pédologique a proximité de P1
Teneur en sable 15-30 cm % 50.9 Freycon et al. (com. pers.) fosse pédologique a proximité de P1
Teneur en particules fines 0-15 cm % 42.8 Freycon et al. (com. pers.) fosse pédologique a proximité de P1
Teneur en particules fines 15-30 cm % 49.2 Freycon et al. (com. pers.) fosse pédologique a proximité de P1
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4.2.3. Protocole de simulation

4.2.3.1. Validation du module Rh

Il s'agit dans la premiére phase de tester le flux de CO, simulé par le module de la dynamique de C
organique (CENTURY) grace aux mesures de respiration du sol réalisées sur des placeaux tranchés
(TP). La valeur d’humidité maximale (Hvc,) est alors la moyenne des humidités maximales estimées
sur les quatre TP (0.29°" m*/m?). Les valeurs de température utilisées sont celles mesurées au
niveau de la tour a flux. Tous les parametres environnementaux propres au site ont une valeur
moyenne. Le dernier point concerne la répartition de la biomasse de C dans les différents
compartiments du sol dont les calculs tiennent compte de I'apport de litiere racinaire (le 20/04/06)
engendré par la mise en place des TP (Epron et al. 2001). Une fois la paramétrisation effectuée, le
modele n’est validé que pour la période comprenant des flux relativement stabilisés. Cette période
n’‘inclut donc ni les flux carbonés associés a la décomposition de la nécro-masse racinaire
excédante (13/05/2006 et 16/11/2006) ni les flux carbonés associés a la respiration des racines re-

colonisatrices (phénoméne observé dés le 23/07/2007).

Dans la deuxieme phase, la dynamique de la matiére organique du sol simulé par CENTURY est
testée en terme de stock de C grace aux résultats des masses non décomposées de racines fines de
cing especes ligneuses. La simulation est donc réalisée a partir d’'une paramétrisation
monospécifique. Trois points clés sont modifiés dans la paramétrisation initiale utilisée pour

valider le module Rh.

** Valeur moyenne calculée & partir des quatre valeurs de la capacité au champ propres a
chaque placeau tranché (TP 11 = 0.23 m*/m?, TP 13 = 0.29 m®/m?>, TP 15 = 0.30 m*/m?et TP 17 =
0.32 m?*/m?). C’est également la valeur estimée par le calculateur de parameétres du sol du site
internet du modele CENTURY (http://www.nrel.colostate.edu/projects/century/), qui calcule la
capacité au champ a partir des proportions moyennes en sable (57.25%), argile (33.2%) et limon
(9.55%) du sol de P1 pour la profondeur 0-15 cm.
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- Le premier point concerne les rapports des humidités du sol qui sont ceux des placeaux

non tranchés (CP).

- La modification des parametres biochimiques (teneurs en azote, lignine, cellulose et
hémicellulose) des litieres aériennes et surtout souterraines qui ont alors des valeurs propres a

une espece, constitue le deuxieme point.

- Quant au troisieme point, il porte sur les apports de litiere racinaire au cours du temps,
apports considérés comme nuls. Comme dans I'expérimentation in situ, il s’agit de simuler une
cohorte de C organique racinaire. Le principe consiste a comparer la somme des biomasses des
fractions « métabolique » et « structurale » du « pool » de C associé aux litieres souterraines (0-15
cm) non décomposées dans le modeéle et, pour le méme laps de temps, la masse restante de

racines mesurée in situ.

Le protocole précis de la paramétrisation relatif aux périodes simulées est détaillé dans I’Annexe G.

4.2.3.2. Validation du modele couplé

Dans cette analyse il s’agit de tester la respiration totale du sol simulée par le modéle couplé Ra /
Rh (module McCree associé au modele CENTURY) grace aux mesures de Rsol réalisées sur des
placeaux non tranchés (CP), zones intactes de sol. Bien que I'humidité dans ces placeaux soit
environ 23% plus faible que celle mesurée dans les TP (sur la période de validation du 16/11/06 au
04/07/07), il existe de tres fortes valeurs d’humidité associées a de brutales inhibitions des flux a la
surface. Ces humidités sont supposées correspondre aux humidités maximales. La moyenne des

humidités maximales estimées sur les quatre CP est de 0.24°° m?/m>.

> Valeur moyenne calculée 3 partir des quatre valeurs de la capacité au champ propre a
chaque placeau non tranché (CP 2 = 0.28 m*/m>, CP 4 = 0.28 m*/m>, CP 6 = 0.21 m*/m’ et CP 8 =
0.21 m*/m’).
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4.2.3.3. Etude de sensibilité

Par définition une analyse de sensibilité d’'un modéle mathématique consiste a étudier comment
les variables de sortie de ce dernier réagissent aux modifications de I'un des parameétres d’entrée
au moins. Le but de I’étude est alors de quantifier la sensibilité d'une grandeur aux variations d'un
parametre caractéristique du systéeme de maniere a hiérarchiser ces parametres entre eux. Pour y
parvenir nous procédons a un certain nombre de simulations en choisissant de modifier, pour
chaque scénario, la valeur d’un (ou plusieurs) parametre(s) en fonction d’'une gamme (Tableau

IV.5) définie qui lui est propre.

Une simulation dite de « référence » résulte de la paramétrisation de validation du module Rh,
dans laquelle le calcul de la biomasse initiale des compartiments de C du sol ne tient plus compte
de la nécro-masse racinaire additionnelle des TP, mais d’un apport constant de la litiere
souterraine des CP. Cette derniére paramétrisation donne, sur la période du 16/11/06 au
04/07/07, la respiration hétérotrophe de référence « Rh,¢ » qui constitue le point de comparaison

nécessaire aux différentes analyses de sensibilité.

Les parametres d’entrée du modeéle retenus pour les différentes analyses de sensibilité du flux
simulé sont d’origine biotique (i.e. quantité et qualité des litieres aériennes, quantité et qualité des

litieres de racines fines) et abiotique (i.e. humidité du sol).

Sensibilité « théorique » sur Rh

Cette étude de sensibilité est qualifiée de « théorique » car elle teste une variabilité théorique des
valeurs des parametres. La paramétrisation repose sur les valeurs moyennes pour tous les
paramétres a I'exception du parametre testé. A chaque modification de cette valeur est associée
une simulation. L'objectif de cette analyse est de hiérarchiser les parametres en fonction de
I'importance de leur effet sur la respiration hétérotrophe. Pour y parvenir des gammes de valeurs
des parameétres sont calculées. Le calcul consiste a définir, entre deux valeurs extrémes mesurées
in situ (valeurs de biomasse ou de chimie des litiéres...) quatre valeurs a intervalle régulier. Un
indice, dont le calcul tient compte de la respiration hétérotrophe simulée de référence (Rh,g),
permet d’estimer la proportion de l'influence du parametre modifié sur la respiration
hétérotrophe (Rh).

Cette influence est testée sur deux périodes de temps. Les effets a « court terme » du parametre
sur Rh sont testés sur les deux années climatiques 2006 - 2007, les effets a « long terme » le sont
sur 20 fois I'année climatique 2006 (simulation réalisée avec une mise a I'« équilibre » sur 20 ans).

L'année climatique 2007 n’est pas conservée en raison de I'absence de données d’humidité pour
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certaines périodes. Pour ce dernier test, la paramétrisation a été faite en deux temps. L'un a
consisté a tester la valeur modifiée du paramétre sur vingt années successives dans des conditions
de placeau intact (mise a I'« équilibre » avec Hr des CP). Dans un deuxieme temps, la nouvelle
répartition des biomasses dans les huit « pools » de C est utilisée pour réinitialiser le modeéle et
tester le parameétre sur les deux années climatiques 2006 - 2007 dans des conditions de placeau
tranché (Hr des TP). Ll'influence de la valeur modifiée du parameétre est estimée en comparant

cette derniére simulation et Rh, sur la période du 16/11/06 au 04/07/07.

Sensibilité « réaliste » sur Rh

La différence avec I'analyse de sensibilité « théorique » qui testait I'amplitude des gammes de
valeurs mesurées in situ, réside dans le fait que I'analyse de sensibilité « réaliste » teste 'ensemble
des valeurs mesurées. La paramétrisation est celle de la simulation de référence dans laquelle une
ou plusieurs valeurs de parameétres sont modifiées. Chaque modification donne lieu a une
simulation. Cet exercice teste les facteurs biotiques comme |'effet de I'espéce (L, N et C structural
total des feuilles et des racines fines en litiere), celui de la biomasse aérienne (a partir des quatre
bacs) et souterraines (a partir des cinq prélevements) et le facteur abiotique qui est Hr du sol. Ce
dernier facteur montre, il est vrai, d’'importantes variations dans la parcelle.

Le choix des especes repose d’une part sur leur présence conjointe dans la plantation et dans la
parcelle 1 en forét naturelle, et d’autre part sur I'étude de décomposition des racines fines in situ
(cf Chapitre Il). La contrainte de l'information disponible oblige a ne retenir que cinq espeéces
ligneuses : Carapa procera, Dicorynia guianensis, Eperua falcata, Platonia insignis, Symphonia sp!

(Tableau IV.5).

Tableau IV.5 : Espéces communes, en nombre d’individus, de la plantation et de la parcelle 1 sur Guyaflux (0.49 ha),

Guyane frangaise.

Nombre

d’individus

Especes Famille

Carapa procera Meliaceae

6
Dicorynia guianensis  Caesalpiniaceae 2
5

Eperua falcata Caesalpiniaceae
Platonia insignis Clusiaceae 1
Symphonia spl Clusiaceae 3

Les caractéristiques chimiques spécifiques aux litiéres de feuilles et de racines (@ < 2 mm) sont

utilisées dans la paramétrisation en mono-espéce (Tableau IV.6).
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Tableau IV.6 : Composition biochimique des litieres de feuilles et des racines fines des cinq espéces ligneuses

tropicales que sont Carapa procera, Dicorynia guianensis, Eperua falcata, Platonia insignis, et Symphonia spl.

Feuilles Racines (@ <2 mm)
Especes Lignine N L/N L/Cstru. Lignine N L/N L/Cstru.
Carapa p. 37.6 1.1 34.9 0.54 44.5 1.2 37.1 0.60

Dicorynia g. 44.4 13 34.7 0.59 44.0 13 33.8 0.57
Eperua f. 34.1 1.2 27.9 0.52 41.8 1.0 42,7 0.63
Platonia i. 18.2 1.4 12.8 0.30 20.1 0.8* 26.1 0.45

Symphonia spl. 22.5 11 19.7 0.34 314 11 285 044

Le méme protocole que celui utilisé pour I'analyse de sensibilité « théorique » est appliqué pour
tester les effets a « court terme» et a «long terme » des biomasses et des compositions
chimiques sur Rh (i.e. avec ou sans mise a I'« équilibre »).

D’un point de vue biologique, les effets a « court terme » simulent I'impact ponctuel dans le temps
et I'espace, d’un type de litiere sur un sol forestier moyen. Cette hétérogénéité pouvant étre
qualifié de patch, est caractéristique des milieux forestiers hautement diversifiés. Les effets a
« long terme » simulent l'influence prolongée des traits d’un individu (caractere quantitatif) ou
d’une espéce (caractere qualitatif) sur les processus du sol. Cette influence peut étre retrouvée
sous la couronne d’un arbre adulte ou, dans une moindre mesure, dans une plantation
monospécifique.

Deux dernieres études entrent dans le cadre de I'analyse de sensibilité « réaliste ».

La premiere étude s’attache a tester les variations spatiales des humidités du sol mesurées au
niveau des quatre placeaux tranchés, sur le flux de C prédit par le modéle. Les rapports des
humidités spécifiques (Hrp), humidité du sol des placeaux (Hvy) a 5 cm sur I'humidité maximale
propre au placeau (Hvc,), sont calculés. La premiére méthode consiste a calculer la moyenne des
Hr, spécifiques, tandis que la seconde consiste a effectuer quatre forgages a partir des quatre Hr,

spécifiques. Pour cette derniére, le résultat est la moyenne des quatre simulations (Annexe E).

Sensibilité « réaliste » sur le modéle couplé Ra/ Rh

Dans cette étude, il s’agit de créer un grand nombre de scénarii différents. Aussi, 4000
paramétrisations correspondent-elles a 4000 scénarii. La diversité des scénarii générés a pour
objectif de représenter I'hétérogénéité spatiale mesurée sur le sol forestier de notre parcelle

d’étude. Cette hétérogénéité est présente sous la forme de patch a I’échelle du métre carré. Quant
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a la méthode adoptée, elle consiste a créer les scénarii, combinaison de valeurs des parameétres, a
partir d’un choix aléatoire avec remise d’une valeur parmi celles de chagque gamme paramétrique
disponible. Il y a donc 1 choix possible parmi 4 dans le cas des rapports des humidités et des bacs a
litiere, 1 choix parmi 5 dans le cas des prélevements de biomasse racinaire par fosse et d’une
proportion par espéece (composition chimique) comprise entre 0% (absence de I'espece dans la

parcelle) et 100% (cas de la parcelle forestiere monospécifique) (Figure IV.7).

Bf Bf Bf Bf Chimie | Chimie | Chimie | Chimie| Chimie
Brl | Br2 | Br3 | Br4 | Br5
HrL | Hr2 | Hrs | Hrd bac1 | bac2 | bac3 | bac4 Dicog. | Epef. |SymSpl | Plai. | Carp.
‘ % |% % % %
, . o
x 4000 sceénarii Scénario n°2

Scénario n°1

Hr : Rapport des humidités

Bf : Biomasse de feuilles

Br: Biomasse de racines

Chimie : proportion des quatre types de composition chimique des biomasses

Figure IV.7 : Représentation schématique du tirage aléatoire avec remise effectué dans les différentes gammes des
rapports des humidités du sol, de quantité de litiere aérienne, de biomasse racinaire et de composition chimique
(azote, lignine, cellulose et hémicellulose des litieres foliaire et racinaire) qui permettent de constituer les 4000

scénarii. Pour chaque scénario il y a une mise a I’« équilibre » sur 20 ans.

Ce schéma inclut, pour chaque scénario, une mise a I'« équilibre » sur 20 ans. Les moyennes de
Rsol des 4000 simulations ainsi que son écart-type sont calculés. La comparaison a la valeur de Rsol

mesurée est faite sur la période du 01/02/06 au 23/11/07.

Calcul d’un indice de sensibilité

Pour I'analyse de sensibilité « théorique », le calcul d’un indice de sensibilité (Le Maire 2005)
permet d’estimer la proportion de l'influence précise de chaque parameétre étudié sur la
respiration hétérotrophe (Rh).

La sensibilité d’'une sortie y d’un modeéle a un parametre d’entrée x est exprimée a travers la
dérivée 3 L'approximation de cette expression est obtenue par une différence finie. Dans notre
X

étude, si nous prenons I'exemple de I'analyse de sensibilité de la respiration hétérotrophe du sol
(Rh) au rapport L/N des litieres, nous obtenons: Rhy le flux de référence de sortie du modéle
obtenu avec le parameétre d’entrée L/Ny (avec l'indice O pour qualifier de « référence », Figure

IV.8). Ce parameétre d’entrée peut alors varier de + Ax telle que L/N. = L/Ng - Ax et L/N, = L/Ng + Ax
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avec les sorties respectives Rh. et Rh,.

Rh

Rh
Rh,

Rh | ‘

L/N_L/NyL/N, L/N
Figure 1V.8 : Représentation graphique des variations de réponse (Rh) a des modifications d’'un paramétre d’entrée

(L/N).

L’approximation de la dérivée partielle est :

Rh, —Rh
— )

E -
(L/Ny) ( 2AX (v.4)

ou:

2Ax=L/N, —L/N_

(IV.5)
Cela permet de calculer un indice sans dimension :
Rh, —Rh L/N
I(L/No):|: +2A —X Rh O}xlOO
X 0 (IV.6)

Les réponses de Rh aux variations du parameétre L/N n’étant pas systématiquement positives, nous

retiendrons la valeur absolue de cet indice de telle sorte que la sensibilité est proportionnelle a la

valeur de I, . De surcroit, I, = vaut O lorsque les variations du parametre considéré n’ont

aucune influence sur la variable de sortie et 1 lorsque le pourcentage de variation du parametre

d’entrée est le méme que celui de la réponse (variable de sortie).
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4.3. Résultats

4.3.1. Validation du modele couplé

4.3.1.1. Validation du modéle Rh

La validation du modeéle repose sur la comparaison des variations temporelles de la respiration

hétérotrophe prédite par le modeéle et du flux de CO, mesuré in situ sur les placeaux tranchés (TP)

(Figure IV.9).
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Figure IV.9 : Comparaison de la dynamique saisonniére de la respiration hétérotrophe (Rh) simulée par CENTURY, de la
moyenne des Rh calculée sur TP et des données extrémes des deux chambres a flux, sur la parcelle 1 sur Guyaflux
(Guyane francgaise). La paramétrisation de la simulation tient compte des valeurs moyennes des parameétres, des

apports en litiére racinaire et des rapports des humidités sur TP.

D’apres la figure IV.9, trois périodes distinctes se dessinent. La premiére période, du 13/05/2006
au 16/11/2006, est caractérisée par des valeurs trés fortes de flux qui résultent, en partie, de la
décomposition de la nécro-masse racinaire excédentaire engendrée par I'ouverture des tranchées.
La seconde, du 16/11/06 au 04/07/07, comprend des variations de flux carbonés relativement
stables. Cette période est conservée pour la suite des analyses. La derniére, a partir du
23/07/2007, présente une augmentation progressive des valeurs de respiration hétérotrophe
probablement due a la respiration de racines re-colonisatrices (Ponton com. pers.).

Durant la période « stable » (16/11/06 - 04/07/07), les valeurs moyennes de flux de CO, mesurés

au niveau du sol varient d’un facteur 2.7 entre le placeau qui respire le plus et celui qui respire le
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moins. A partir de ces résultats, nous avons émis deux hypothéeses : le modéle est assez sensible
pour reproduire cette diversité de flux et sa structure suffisamment détaillée et précise pour

renseigner sur le ou les facteurs responsables de cette diversité.
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Figure IV.10 : a) Comparaison de la dynamique saisonniére de la respiration hétérotrophe (Rh) simulée par CENTURY,
de la moyenne des Rh calculée sur TP et de la moyenne des humidités du sol 3 5 cm de profondeur, entre le 16/11/06
et le 04/07/07, sur la parcelle 1 sur Guyaflux (Guyane francaise). b) Corrélation entre les valeurs mesurées et simulées
sur les TP : Rh simulée = 0.87Rh mesurée + 0.419 avec r?> = 0.86, n = 223. La paramétrisation de la simulation tient

compte des valeurs moyennes des parameétres, des apports en litiére racinaire et des rapports des humidités sur TP.

Valeurs prédites Rh (gC/m2/j)

Figure IV.11 : Relation entre les résidus de la corrélation de la figure 1V.10 b) et les valeurs prédites par le modéle de

régression.

Entre le 16/11/06 et le 04/07/07, la dynamique saisonniére des flux de CO, de la parcelle 1,
modélisée par le modele CENTURY (composante hétérotrophe de la respiration du sol), apparait
trés proche de celle mesurée (r?=0.86, Figure 1V.10 a)). On constate toutefois, que le modéle sous-
estime d’environ 0.42 gC/m?/j les faibles valeurs de flux carbonés qui sont associées a de fortes
valeurs d’humidité de sol (Figure 1V.11).

Une analyse plus fine montre que le modeéle surestime le flux de C mesuré entre le 17/02/07 et le
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25/02/07. Cet écart ne trouve cependant pas d’explication dans les mesures in situ. Aussi, I'écart
sur la moyenne observé entre simulation et mesure in situ suppose-t-il que la méthode de calcul
du facteur humidité (Aw) dans le modele n’est pas completement satisfaisante. La fonction
polynomiale du calcul tend a accroitre les effets restrictifs de Aw sur les flux lorsque le taux des
humidités dans le sol est élevé (Figure IV.11). Ce phénomene est appuyé par la répartition
légerement structurée des résidus. La sous-estimation des flux simulés par le module
hétérotrophe, entre le 06/01/07 et le 31/01/07, peut étre associée a la décomposition de
I’excédent de nécro-masse racinaire issu de la mise en place des placeaux tranchés (TP). Il est
effectivement difficile de simuler les variations des flux carbonés du sol durant les 130 jours
(d’apres graphique de la figure 1V.9) qui suivent l'installation des TP. Au cours de cette méme
période, nous avons testé différents temps de mortalité des racines (Annexe E). Dans I'étude de
Uchida et al. (1998, Canada) la stabilisation du flux respiratoire, aprés la coupe et la mort des
racines, est observée aprés 5 jours environ pour les racines fines (< 1 mm). En revanche, les racines
de plus gros diametre montrent des variations de flux de C nettement moins marquées et aucune

décroissance n’est encore visible apres 20 jours d’étude (Uchida et al. 1998).

4.3.1.2. Décomposition des racines fines : études comparées

Une autre fagon de valider le modéle (stock de C organique) a partir de notre jeu de données
consiste a étudier la décomposition de la biomasse de C organique simulée par CENTURY. L'étude
comparative, présentée dans la figure IV.12, de la décomposition des racines fines des quatre
especes ligneuses simulée par le modele et mesurée in situ (Chapitre 1), a pu se faire étant donné
les faibles variations au cours du temps des concentrations en C dans les tissus végétaux. Le plus
grand écart entre les concentrations initiales et celles mesurées aprés 6 mois de décomposition
étant de 2% dans les racines fines de Carapa p., nous avons supposé une proportion en C

constante apres 12 mois de décomposition.
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Figure 1V.12 : Proportions des biomasses non décomposées de racines fines de quatre espéces ligneuses aprés 6 et 12
mois. Comparaison entre I'étude de la décomposition de racines fines réalisée in situ dans le sol de la parcelle 10 sur
Guyaflux (de nature proche de la parcelle 1) et la décomposition du « pool » de C organique de la litiere racinaire (0-
15 cm) simulée par le modele CENTURY. La paramétrisation de la simulation tient compte des valeurs spécifiques des
parametres biochimiques, des apports nuls en litiere et des rapports des humidités du sol sur CP. Les barres verticales

noires représentent les valeurs d’écart-type sur les moyennes des biomasses mesurées (n = 9).

Les variations interspécifiques de la décomposition de la biomasse de C organique racinaire sont
plutét bien reproduites par le modele CENTURY (Figure IV.12). Les faibles différences observées
entre la décomposition mesurée sur le terrain et la décomposition simulée varient entre 5% et 9%
et entre 4% et 11% pour les périodes de 6 et 12 mois respectivement. Plusieurs travaux soulignent
les performances de l'utilisation du modéle CENTURY en milieu tropical (Sanford et al. 1991;
Gijsman et al. 2002 ; Wang et al. 2002), aucun d’entre eux cependant ne traite cet aspect novateur
de la décomposition. La structure actuelle du modeéle peut expliquer certains des écarts observés
entre les biomasses non décomposées :

e la non différenciation dans le « pool » de C considéré des litieres de racines fines (@
<2 mm) des litiéres de grosses racines (@ > 2 mm).

e |'absence de certains facteurs environnementaux d’influence dans le calcul des
processus de décomposition modélisés dans CENTURY tels que la topographie, les
propriétés physico-chimiques des fractions organiques du sol, le pH du sol, I'état
minéralogique de I'argile et les disponibilités en phosphore et en azote dans le sol
(Motavalli et al. 1995). L'étude de la décomposition des racines fines réalisée in situ

(Chapitre 1l, Section 3.2.) montre également que la composition biochimique de la
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biomasse végétale et I'humidité du sol ne sont pas les deux seuls facteurs
d’influence.

e la non représentativité de I'évolution dans le sol, de la taille et de la diversité des
populations microbiennes au cours du temps, évolution qui peut accroitre la

dégradation de la matiere (Fontaine et al. 2005, Wutzler & Reitchstein 2008).

4.3.1.3. Simulation de Rh
En conclusion, la simulation obtenue avec des parametres environnementaux et biologiques
moyens donne un résultat tres satisfaisant comparé aux valeurs mesurées in situ. Une derniere
simulation faite a partir d'un apport continu et régulier de litiere racinaire donne donc le flux de C

de « référence » (Rh,, Figure 1V.13), flux qui constitue le point de comparaison pour I'étude de

sensibilité.
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Figure IV.13 : Comparaison de la respiration hétérotrophe (Rh) simulée de « référence » et de la moyenne des Rh
calculée sur TP de la parcelle 1 sur Guyaflux (Guyane frangaise). La paramétrisation de la simulation tient compte des

valeurs moyennes des parameétres, des apports constants en litiére racinaire et des rapports des humidités sur TP.

4.3.1.4. Validation du modele Ra / Rh

La simulation de la respiration totale présentée dans le graphique 1V.14 est obtenue dans des

conditions de placeaux intacts (CP), ou I'ensemble des paramétres ont des valeurs moyennes sur

des mesures réalisées in situ (Section 4.2.3.2.).
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6 2006-2007

Rsol (gC/m2/j)
N

01/01/2006  02/07/2006  31/12/2006  01/07/2007  30/12/2007

—— Rsol moyenne mesurée
—— Rsol simulée (modéle couplé Ra/Rh)
——— Rh simulée (CENTURY)

Figure IV.14 : Comparaison de la dynamique saisonniére (2006-07) de la respiration du sol (Rsol) et de la respiration
hétérotrophe (Rh) simulées par le modeéle couplé Ra/Rh et de la moyenne des Rsol mesurée sur les CP de la parcelle 1
sur Guyaflux (Guyane frangaise). La paramétrisation de la simulation tient compte des valeurs moyennes des

parameétres, de la phénologie de croissance des racines et des rapports des humidités sur CP.

Les valeurs moyennes calculées sur les deux années successives 2006-2007 sont de I'ordre de 3.54
+0.67 gC/m?/j pour Rsol mesurée sur les quatre placeaux contrdles et de 3.66 + 0.72 gC/m?/j pour
Rsol simulée par le modéle. Par ailleurs, un peu moins de 64% du flux de C simulé par le modeéle
couplé correspondent a la part hétérotrophe dans la respiration totale du sol. Bien que les types
d’écosysteme différent fortement, la proportion de Rh dans Rsol simulée dans notre étude, est
comparable a celle estimée par Ewel et al. en 1987 (51% < Rh < 62%) dans une plantation
tempérée de Pin et Bowden et al. en 1993 (51% < Rh < 67%) dans une forét tempérée mélangée a
I'aide de la méthode des TP. Silver et al. (2005) observent, a partir de la méme méthode, qu’une
part essentielle du flux de CO, de sols argileux et sableux de forét tropicale correspond a la
respiration des micro-organismes décomposeurs du sol (65% < Rh < 76%) ce qui est cohérent avec
notre estimation. En revanche, les estimations par le calcul (Rh = Rsol - Ra) réalisées par Chambers
et al. (2004) en milieu tropical, accordent nettement moins d’importance a cette respiration
hétérotrophe dont la contribution a Rsol ne s’éléve alors qu’a 40% ou 50%. De méme, dans
différentes foréts tropicales, Metcalfe et al. (2007b) calculent, sur une année, une part moyenne

de Rsol attribuée a Rh proche de 40% a 52%.
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Figure IV.15 : a) Comparaison de la respiration du sol (Rsol) sur ’année 2006 simulée par le modeéle couplé Ra/Rh et de
la moyenne des Rsol mesurée sur les CT de la parcelle 1 sur Guyaflux (Guyane francgaise), b) comparaison de la relation
entre Rsol simulée et Rsol mesurée. La paramétrisation de la simulation tient compte des valeurs moyennes des

paramétres, de la phénologie de croissance des racines et des rapports des humidités sur CP.

Bien que le résultat de simulation obtenu avec le modéle couplé Ra / Rh soit moins précis (Figure
IV.15 b)) que celui issu du module « hétérotrophe » seul, la respiration du sol simulée suit
globalement bien la respiration du sol moyenne mesurée (Figure V.15 a)). De plus, la prédiction du
modele couplé Ra / Rh apparait plus satisfaisante sur 'année 2006 (r?> = 0 .62) que sur I'année 2007
(r* = 0.54). Certains biais identifiés dans la mesure in situ de 'humidité du sol (dégradation des
contacts entre sonde et sol au cours du temps) ou de la respiration du sol (e.g. augmentation de la
température due a I'ouverture progressive du couvert), peuvent expliquer les écarts observés

entre les prédictions et les mesures.

Toutefois, la sous-estimation du modeéle, entre le 06/07/06 et le 11/07/06, de I'ordre de 0.96
gC/m?/j n’est pas expliquée. Cet écart repose sur la prise en compte de six trés fortes valeurs de
flux carbonés mesurés qui ne sont pas accompagnés de variations conséquentes d’humidité du sol.
Le début du mois de juillet ne correspond pas non plus a une modification particuliere du couvert
forestier (i.e. pas de chablis). Les hypothéses sous-tendues supposent donc des variations de i)
respiration hétérotrophe engendrée par une augmentation de la décomposition des litieres
fraiches, ii) respiration autotrophe occasionnée par un accroissement précoce des racines fines a la
surface et dans I'horizon de sol 0-15 cm (Section 2.3.3.), iii) la diffusion des gaz ou de la
conjugaison des trois. Ces trois phénomenes pouvant étre stimulés a une période moins humide

propre a la fin de la saison des pluies (i.e. diminution de I'’eau contenue dans le sol).
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La surestimation du modeéle d’environ 23.4% (0.60 gC/m?/j) observée sur la période du 25/09/06
au 08/10/06, correspond a une partie de la saison séche 2006, ce qui suppose que le modéle
simule moins bien les flux carbonés en période de sécheresse. Or I'étude réalisée sur les TP qui
n’intégre pas de saison séche (entre approximativement le 22/07 et le 31/10 pour 2006 et le 17/07
et 22/11 pour 2007), ne permet pas de statuer sur une faiblesse du modeéle dans les calculs de la

composante autotrophe ou dans les calculs de la composante hétérotrophe.

Une des sources d’erreur dans la simulation de Rsol concerne la prise en compte de la croissance
racinaire dans le calcul de la composante (Annexe F). Deux hypothéses structurent les estimations
de la production des racines et peuvent étre a I'origine des surestimations de Rsol par le modéle
couplé. La premiere hypothése suppose que le résultat de la production des racines fines estimée
sur six mois (janvier - juillet 2007) en forét naturelle et les valeurs des élongations racinaires
moyennes estimées en plantation, donnent une production racinaire annuelle représentative. La
seconde hypothese suppose que la mortalité racinaire est constante sur I'année pour I'ensemble
des racines. La simulation présentée dans la figure 1V.16 justifie ces hypothéses car elle montre
que le modele tend a surestimer d’environ 14% le flux comparé a la mesure lorsque la production
racinaire est considérée constante sur I'année, tandis qu’il ne le surestime que de 7% lorsqu’une

phénologie de croissance des racines est prise en compte (Figure 1V.16).

My

1 L

Rsol (gC/m?/j)
N

0
01/01/2006  02/07/2006  31/12/2006  01/07/2007  30/12/2007

— Rsol moyenne mesurée

—— Rsol simulée avec une mortalité et une
production racinaire constante sur I'année

Figure IV.16 : Comparaison de la respiration du sol (Rsol) sur 2006-2007 simulée par le modéle couplé Ra/Rh, et de la
moyenne des Rsol mesurée sur les CT de la parcelle 1 sur Guyaflux (Guyane frangaise). La paramétrisation de la
simulation tient compte des valeurs moyennes des paramétres, d’'une production et d’'une mortalité racinaire (@ < 2

mm et @ > 2 mm) constantes et des rapports des humidités sur CP.
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4.3.2. Sensibilité « théorique » sur Rh

Le bilan concernant les effets a « court terme » (sur 2006 et 2007, sans mise a '« équilibre ») des
trois parametres chimiques (concentration en lignine, azote, cellulose et hémicellulose) ainsi que
ceux de la biomasse des litieres de feuilles (F) et des racines fines (Rf) sur la respiration
hétérotrophe, est présenté dans les Figures 17 et 18. Excepté pour les teneurs en lignine, la
respiration hétérotrophe simulée augmente lorsque la valeur du parametre foliaire ou racinaire
augmente. Dans le modele, le « pool » de C lent dépend de la concentration en lignine des litieres.
Cette derniere crée une protection chimique qui limite la décomposition du C organique. Il faut
noter aussi que les plus fortes réponses de Rh aux variations d’un parametre different selon la
nature du parameétre (foliaire ou racinaire).

En résumé, quel que soit I'organe considéré (feuille ou racine), il existe un fort effet des teneurs en
lignine sur Rh. Une classification selon le degré d’importance sur Rh positionne la biomasse

(feuilles) en deuxieme position et I'azote en dernier (feuille ou racines).
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Figure IV.17 : Variations entre le 16/11/06 et le 04/07/07, de la respiration hétérotrophe (Rh) simulée par CENTURY en

fonction des modifications des teneurs en a) lignine (%), b) azote (%), et c) lignine, cellulose et hémicellulose (%,

Cstructural total) des litiéres de feuilles et en fonction d) de la biomasse cumulée de litiére sur 2006-2007 (gC/m?). La

biomasse est testée sur la base des modifications mois a mois des apports. La simulation de Rh « Minimum » (courbe

rouge) est calculée avec les quantités minimales de litiére propres a chaque mois. Les flux minimum et maximum sont

représentés par les courbes grises.
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Figure IV.18 : Variations entre le 16/11/06 et le 04/07/07, de la respiration hétérotrophe (Rh) simulée par CENTURY en
fonction des modifications des teneurs en a) lignine (%), b) azote (%) et c) lignine, cellulose et hémicellulose (%,
Cstructural total) des litiéres de racines fines (Rf) et en fonction d) de la biomasse de litiére des racines fines (gC/m?).
La biomasse testée correspond aux apports journaliers des litiéres fines entre 0-15 et 15-30 cm de profondeur,
recalculés a partir des prélevements de racines fines réalisés sur P1. Les flux minimum et maximum sont représentés

par les courbes grises.

Le calcul d’un indice de sensibilité « | » qui tient compte a la fois de I'amplitude de variation du
parametre considéré et de I'amplitude de la réponse observée par parametre, est résumé dans le
graphique de type radar dans la figure 1V.19. Les valeurs de | comprises entre 10 et 40 sont
relativement peu élevées mais trés contrastées d’un parametre a un autre. Quel que soit le type de
litiere, les plus fortes valeurs de | correspondant a la plus grande sensibilité de Rh vis-a-vis des
parameétres étudiés, sont observées pour les concentrations en lignine des litieres de racines fines
(I = 35) et de feuilles (I = 25). Parmi ces deux facteurs, la valeur de | la plus élevée est observée

pour la teneur en lignine des racines fines. En considérant séparément les deux types de litiére, le
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deuxiéme parametre d’influence est la quantité des litieres dans le cas des litieres aériennes et la

teneur en lignine, cellulose et hémicellulose (Cstructural total) dans le cas des litieres souterraines.

La plus grande sensibilité des flux de C aux variations des teneurs en lignine s’explique par la
structure méme du modeéle. Dans le modele, les litieres racinaires, contrairement aux litieres
aériennes, interviennent a deux niveaux dans le sol : 0-15 et 15-30 cm. Par ailleurs, il s’appuie tout
particulierement sur les proportions en lignine contenues dans les litieres pour d’une part
différencier les deux fractions des litieres (i.e. « métabolique » et « structurale ») via le rapport
lignine / azote et d’autre part réguler le taux de décomposition des différents « pools » de C. Cette
derniere raison explique aussi pourquoi les teneurs en lignine dans la litiere aérienne sont le
deuxieme parameétre d’influence. La composition chimique des litieres aériennes et souterraines,
bien que seules les racines inférieures a deux millimétres aient été considérées, semble prévaloir

sur leur quantité.

Lignine F
50
Biomasse souterraine 40
Azote F
(Rf) 30 g
2
Cstructural total Rf 0 Cstructural total F
Azote Rf -/ Biomasse aérienne
Lignine Rf

Figure IV.19 : Sensibilité de la respiration hétérotrophe aux variations des concentrations en lignine, azote et en
carbone structural total (lignine + cellulose + hémicellulose) dans les feuilles et les racines fines des litiéres, ainsi
qu’aux variations des quantités de ces litieres. Plus la valeur de | est élevée plus Rh est sensible aux variations du
parameétre, et plus les branches de I’étoile sont « pointues » plus la sensibilité de Rh d’un paramétre a un autre est

contrastée.

L’azote contenu dans les litieres de feuilles (Figure IV.17) ou de racines fines (Figure IV.18) est le
seul parameétre pour lequel un phénoméne de saturation de la respiration hétérotrophe est
observé. Le module hétérotrophe n’inclut pas le cycle de I'azote. En conséquence, la concentration
d’azote n’intervient que dans la séparation des fractions « métabolique » et « structurale » des
litieres, une séparation limitée. Les figures 20 et 21 mettent en évidence une absence de linéarité

dans les réponses de la respiration hétérotrophe vis-a-vis des modifications des parameétres
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(concentrations en azote). La respiration de référence, simulée par le modele correspondant au
calcul d’un flux de C moyen pour lequel I'ensemble des parametres a une valeur moyenne, est en
majeure partie au centre des gammes des parametres (Rh,¢ symbolisée par un triangle noir dans

les figures 20 et 21).
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Figure IV.20 : Evolution de la moyenne de la respiration hétérotrophe (gC/m?/j) calculée pour la période entre le
16/11/06 et le 04/07/07 en fonction de I’évolution successive des valeurs des paramétres foliaires suivant les
gammes. Les paramétres sont : la teneur en lignine (%), en azote (%), et en lignine, cellulose et hémicellulose (%,
Cstructural total) et la biomasse (gC/m?). La respiration hétérotrophe de « référence » calculée a partir des valeurs

moyennes de tous les parameétres est représentée par un triangle noir. Les barres verticales sont les valeurs d’écart-

type.
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Figure 1V.21: Evolution de la moyenne de la respiration hétérotrophe (gC/m?/j) calculée pour la période entre le
16/11/06 et le 04/07/07 en fonction de I’évolution successive des valeurs des paramétres des racines fines suivant les
gammes. Les paramétres sont : la teneur en lignine (%), en azote (%), et en lignine, cellulose et hémicellulose (%,
Cstructural total) et la biomasse (gC/m?). La respiration hétérotrophe de « référence » calculée a partir des valeurs

moyennes de tous les parameétres est représentée par un triangle noir. Les barres verticales sont les valeurs d’écart-

type.

4.3.3. Sensibilité « réaliste » sur Rh

Les effets a « court terme » (sans mise a I'« équilibre ») des humidités du sol, de la biomasse des
litieres de feuilles et de racines (@ < 2 mm et @ > 2 mm) et des « espéces » sur la respiration
hétérotrophe, sont présentés dans les figures 22, 23, 24, 25 et 26.

- Hv

La premiere analyse de sensibilité repose sur les variations des humidités du sol en fonction du TP
observées in situ. Il s’agit de voir si ce facteur abiotique est a I'origine d’une variabilité sensible des
simulations de Rh. Le résultat de la simulation dont la paramétrisation repose sur le calcul du

rapport des humidités, soit la moyenne des rapports des humidités spécifiques a chaque TP (Hr,
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Annexe E) est présenté dans les figures 22 et 23 b). La relation entre le flux de C simulé et le flux de
C moyen mesuré est améliorée. Cette amélioration se traduit principalement par une modification
de la pente de la droite de régression linéaire (a = 0.99 au lieu de 0.87 initialement, Rh,s). Une plus
forte valeur de la pente signifie, dans le cas présent, que la sous-estimation des faibles valeurs de
flux carbonés et la surestimation des fortes valeurs de flux carbonés observées dans Rh (Figure

IV.9 et 23 a)) sont corrigées (Figure 1V.23 b)).

Rh (gC/m2lj)

0
16/11/2006

12/01/2007  11/03/2007  07/05/2007  04/07/2007

Rh moyenne mesurée

Rh simulée avec moyenne des Hr,

Moyenne des Rh simulées pour chaque TP

(chaque Hr)

Figure IV.22 : Dynamique saisonniére pour la période entre le 16/11/06 et le 04/07/07, de la respiration hétérotrophe
moyenne mesurée sur les quatre TP, de la respiration hétérotrophe simulée a partir de la moyenne des rapports des
humidités spécifiques aux TP (Hr,) et de la moyenne des respirations hétérotrophes simulées pour chaque rapport des

humidités de TP (n = 4).
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Figure V.23 : Comparaison de la moyenne des Rh mesurée sur TP de la parcelle 1 sur Guyaflux (Guyane frangaise) et
de a) la respiration hétérotrophe (Rh) simulée par CENTURY, entre le 16/11/06 et le 04/07/07, avec la moyenne des
rapports des humidités (Hr,) et b) la moyenne des quatre simulations, chacune associée a un rapport des humidités

d’un TP (Hr,) et de.
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Chapitre IV : Etude de sensibilité de la respiration hétérotrophe et autotrophe

- Biomasse aérienne (litiere foliaire)

Le résultat de I'étude de sensibilité « réaliste » obtenu a partir des récoltes des litieres aériennes
qui correspond a quatre secteurs différents de la parcelle, met en évidence un important contraste
dans les réponses simulées (Figure IV.24). La paramétrisation qui tient compte des quantités de
litiere régulierement prélevées dans le bac numéro 2 entraine une augmentation moyenne de
I'ordre de 15% de la valeur de Rh simulée par rapport a Rh,:. Les valeurs moyennes des
respirations hétérotrophes simulées, associées a la période du 16/11/06 au 04/07/07, varient de —
2.9% a + 15% de la moyenne de Rhy (2.59 * 0.36 gC/m?/j). La valeur de l'indice I, calculée
uniquement sur les apports « réalistes » aériens (Figure IV.24) est trés dépendante de la période
considérée. Pour preuve, sur la période stricte du 16/11/06 au 04/07/07, | est de I'ordre de 35%
tandis que sur une période plus large (01/01/06 - 04/07/07) incluant les forts apports en litiere

responsables des fortes valeurs de Rh, | est environ de 16%.

Rh (gC/ma/j)

Litiere aérienne

0]
16/11/2006 12/01/2007 11/03/2007 07/05/2007 04/07/2007

— Rh mesurée — 276.8 241.2
— 180.6 — Rhréf. simulée  — 134.2

Figure 1V.24 : Comparaison de la respiration hétérotrophe (Rh) simulée par CENTURY a partir des apports de litiére
aérienne cumulés sur 2006-2007 propres a chacun des quatre bacs (ou filet) (gC/m?2), de Rh,¢ et de la moyenne des Rh

calculée sur TP de la parcelle 1 sur Guyaflux (Guyane frangaise).

- Biomasse souterraine (litiere racinaire)

Les variations de la respiration hétérotrophe observées avec les différentes valeurs de biomasse
racinaire (propres a chaque prélevement, Figure IV.25) sont moindres comparées a celles
engendrées par les différentes quantités de litiere aérienne. La gamme de variations des valeurs

moyennes des respirations hétérotrophes simulées pour la période du 16/11/06 au 04/07/07
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4.3. Résultats

s’étend de — 6.3% a + 9.6% de la moyenne de Rhy (2.59 + 0.36 gC/m?/j). Ce résultat est cohérent

avec ceux de I'analyse de sensibilité « théorique ».
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Figure IV.25 : Comparaison de la respiration hétérotrophe (Rh) simulée par CENTURY a partir des apports des litieres

racinaires propres a chacun des cinq prélevements (valeurs par type racinaire détaillées dans la Section 4.2.2.2.

Synthése), de Rh, et de la moyenne des Rh calculée sur TP de la parcelle 1 sur Guyaflux (Guyane frangaise).

- Composition biochimique des litieres

In fine, la plus large gamme de variations des valeurs moyennes de Rh simulée, calculées sur la

période du 16/11/06 au 04/07/07, est obtenue avec une paramétrisation « espéce a espece »,

paramétrisation qui intégre la composition biochimique foliaire et racinaire, propre a une espece.

Les valeurs moyennes de Rh simulées varient en effet d’'un minimum de 2.4 gC/m?/j pour Eperua f.

a un maximum de 3.0 gC/m?/j pour Platonia i., soit des valeurs qui oscillent entre — 6.8% a + 18%

de la valeur moyenne de Rh. (Figure 1V.26). Que ce soit pour les apports en litiere souterraine ou

pour les compositions biochimiques propres a une espéce, les deux types de paramétrisation

impliquent la modification des valeurs de plusieurs parametres qui ne permet pas de calculer un

indice de sensibilité (I).
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Figure 1V.26 : Comparaison de la respiration hétérotrophe (Rh) simulée par CENTURY a partir des paramétres
biochimiques des litiéres de feuilles et de racines fines propres a cinq espéces ligneuses, effet espéce a court terme
(sur 2006-07) observé entre le 16/11/06 et le 04/07/07, et de la moyenne des Rh calculée sur TP de la parcelle 1 sur

Guyaflux (Guyane frangaise).

A l'échelle des deux années climatiques 2006-2007, les modifications des compositions
biochimiques des litieres de feuilles et de racines fines ont un fort impact sur les variations des flux
carbonés simulés par CENTURY. Durant la premiére moitié de la période d’étude (du 16/11/2006
au 11/03/2007), les écarts s’élévent en moyenne a 0.70 gC/m?/j entre Rh simulée avec les
parameétres biochimiques de Platonia i. et Rh obtenue avec les parameétres biochimiques d’Eperua
f. Cette différence réprésente 149% de celle observée a la méme période avec les litieres aériennes
(Figure IV.24). Les amplitudes entre les flux simulés varient au cours du temps et tendent a
diminuer de 22% en moyenne entre la premiére et la seconde moitié de I'étude (du 11/03 au
04/07/2007). Ce résultat sous-entend que I'effet de ’lhumidité du sol plus élevée de 4% entre la
premiére a la deuxiéme période d’étude, 'emporte sur les facteurs de variations spatiales de Rh.
En d’autres termes, I'effet des variations spatiales des conditions de sursaturation en eau et donc
de diffusion des gaz dans le sol prévaut sur les variations spatiales des quantités et des qualités des
sources (litieres aériennes et souterraines) dans le modele. En outre, la conservation des écarts
entre les flux simulés pendant un certain temps est probablement di aux conditions tres

différentes d’humidité entre les TP qui se neutralisent.

Parmi cing espéces ligneuses étudiées, deux d’entre elles se distinguent nettement par les
compositions biochimiques de leur litiere. Que ce soit dans les feuilles ou dans les racines fines,

Platonia i. et Symphonia sp. ont des teneurs particulierement faibles en lignine. Aussi les variations
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interspécifiques des qualités chimiques des cing types de litiere utilisés dans des paramétrisations
spécifiques du modele, sont-elles accompagnées de modifications des valeurs de respiration
hétérotrophe. Dans le cas des litieres de Platonia i. et de Symphonia sp., les valeurs élevées de la
respiration hétérotrophe sont dues a une vitesse accrue de la décomposition de la matiere
organique d’un age variable. Une quantité importante de cette matiere se retrouve dans la
fraction « métabolique » des litiéres, caractérisée par un taux élevé de décomposition, qui
alimente principalement les « pools » de C rapide et de C lent dans le sol. D’un point de vue
biologique, les composés facilement assimilables (protéines, glucose, composés pectiques,
amidon) des litieres pauvres en lignine (faibles valeurs des rapports lignine / azote et lignine /
Cstructural total) sont plus accessibles pour les micro-organismes. Cela contribue a augmenter la
consommation de ces derniers qui accélerent la décomposition de la matiére organique récente, et
a accroitre leur respiration. Les quantités de litiere aérienne qui arrivent au niveau du sol agissent
de la méme fagon mais de maniere beaucoup plus ponctuelle dans le temps et I'espace (variations
entre les bacs a litiere). Dans ce contexte, nous n’avons pas pu tester |'association production /
qualité chimique des litiéres propres a une espece ligneuse. Les variations interspécifiques de la
phénologie des litieres aériennes et souterraines en forét naturelle sont actuellement trés peu

renseignées en milieu tropical.

Les figures 27 et 28 présentent les résultats précédents (biomasse de la litiere aérienne et
compositions biochimiques de cing espéces respectivement) dans des conditions de placeaux non
tranchés. La part de la variabilité de Rh est liée aux variations de composition biochimique de cing
especes ligneuses et aux variations des différentes quantités de litiere aérienne sur la respiration

totale du sol mesurée.
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Figure IV.27 : Comparaison de la respiration hétérotrophe (Rh) simulée par CENTURY a partir des quantités de litiere
aérienne cumulées sur 2006-2007 propres aux quatre bacs (gC/m?) et des rapports des humidités du sol sur CP, effet a
court terme (sur 2006-07) observé entre le 16/11/06 et le 04/07/07, et de la moyenne des respirations totales du sol

mesurée sur CP (courbe grise = moyenne + écart-type) de la parcelle 1 sur Guyaflux (Guyane frangaise).

Respiration (gC/m2/j)

01/02/2006  16/07/2006  28/12/2006  11/06/2007  23/11/2007

Rsol mesurée —— Rh Platonia insignis
— Rh Carapa procera — Rh Eperua falcata
Rh Dicorynia guianensis — Rh Symphonia spl
Figure 1V.28 : Comparaison de la respiration hétérotrophe (Rh) simulée par CENTURY a partir des paramétres
biochimiques des litieres de feuilles et de racines fines propres a cing espéces ligneuses et des rapports des humidités
du sol sur CP, effet a court terme (sur 2006-07) observé entre le 16/11/06 et le 04/07/07, et de la moyenne des
respirations totales du sol mesurées sur CP (courbe grise = moyenne + écart-type) de la parcelle 1 sur Guyaflux

(Guyane frangaise).
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Le coefficient de variation moyen de la respiration du sol mesurée entre le 01/02/06 et le 01/10/07
(ensemble des données disponibles) est de 28% tandis que celui de la respiration hétérotrophe
mesurée entre le 16/11/06 et le 04/07/07 est de I'ordre de 37%. Quant aux coefficients de
variation moyens associés aux flux de C simulés par le module « hétérotrophe » (Rh) entre le
01/02/06 et le 01/10/07, ils sont de 8% et 14% lorsque les quantités de litiere aérienne et les
variations interspécifiqgues des compositions chimiques des litieres sont considérées

respectivement (Figure 1V.29).
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Figure 1V.29 : Coefficient de variation des respirations hétérotrophes simulées par le modele CENTURY dans des
conditions de placeaux non tranchés, issues des variations des compositions biochimiques des litieéres de cinq espéces
ligneuses et des variations des quantités de litiere aérienne, et de la respiration du sol mesurée sur la parcelle 1 sur

Guyaflux (Guyane frangaise), entre le 01/02/06 et le 01/10/07.

Les effets a « long terme » des « espéces » sur la respiration hétérotrophe sont présentés dans les
figures 30 et 31. Les respirations hétérotrophes simulées par le modele en interspécifique sont
d’un point de vue global plus faibles que le flux de C mesuré. La respiration hétérotrophe moyenne
sur les cing simulations est en moyenne de 2.47 + 0.023 gC/m?/j, sur la période du 16/11/06 et le
04/07/07, comparée a 2.59 + 0.36 gC/m?/j pour Rhy;. Les différences avec le flux de C de
« référence » n’excédent pas 6% en moyenne (Figure 1V.30). Aucun des deux parametres les plus
influents (teneurs en lignine des litieres de feuilles et des litieres de racines fines) ne differe
fortement du flux de référence, aprés une mise a I'« équilibre » sur 20 ans, en moyenne ou a
I’échelle de la journée. Pas plus de 6% des différences ne sont observés entre les simulations a

valeurs de parametre changeantes et Rh¢ (Figure 1V.31).

196




Chapitre IV : Etude de sensibilité de la respiration hétérotrophe et autotrophe

5
4 L
T 3
)
=
c 2
4
1
0]
16/11/2006 12/01/2007 11/03/2007 07/05/2007 04/07/2007
— Rhmesurée —— Platonia insignis
—— Carapa procera —— Eperua falcata
Dicorynia guianensis —— Symphonia spl

Figure IV.30: Comparaison de la respiration hétérotrophe (Rh), simulée par CENTURY a partir des parameétres
biochimiques des feuilles et des racines fines de cingq espéces, effet a long terme (sur 20 ans) observé entre le

16/11/06 et le 04/07/07, et de la moyenne des Rh mesurée sur TP de la parcelle 1 sur Guyaflux (Guyane frangaise).

Carapa procera
10
8
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Symphonia Spl 2 guianensis
0
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Figure IV.31: Observation des effets a long terme (avec une mise a I'« équilibre » sur 20 ans) des paramétres de
composition chimique des litieres de feuilles et de racines fines de cinq espéces ligneuses sur la respiration
hétérotrophe. Les proportions (%) des variations de la respiration hétérotrophe sont calculées a partir de la

simulation de « référence » obtenue a partir des parameétres moyens (Rh,).

Une analyse des amplitudes de variation des effets des parametres sur Rh, obtenues a partir des
deux approches avec et sans mise a |'« équilibre », montrent que la variabilité spatiale du flux
dépend principalement des variations a « court terme » des facteurs biotiques et abiotiques dans
le milieu. Nous pouvons alors en déduire que l'influence de la diversité des espéces végétales,
établie sur plus de 20 ans, ne constitue pas la premiere cause de la variabilité spatiale des flux

carbonés mesurée au niveau du sol. Cette étude repose néanmoins sur une étape initiale de mise a
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I'« équilibre » dont est issue une répartition artificielle de la biomasse de C dans les différents
« pools » du modele. Dans des conditions naturelles, il existe effectivement des durées et des
intensités variables des facteurs climatiques au cours du temps dont les effets sont négligés

puisque la seule année climatique 2006 (méme paramétrisation) est utilisée sur 20 ans.

4.3.4. Sensibilité « réaliste » sur le modeéle couplé Ra / Rh

Sur les 4000 simulations la moyenne de Rsol est de 3.90 + 0.98 gC/m?/j et varie d’un minimum de
1.0 gC/m?/j & un maximum de 6.9 gC/m?/j (Figure 1V.32). Le premier constat est que 'amplitude de
la variabilité journaliere moyenne calculée a partir des 4000 simulations de Rsol est dans
I’ensemble plus faible que celle obtenue a partir des mesures réalisées sur le terrain. Elle n’est
toutefois pas constante au cours du temps. La figure 1V.33 compare cette variabilité a I'intervalle
de confiance pour une probabilité de 0.05, calculé sur la respiration totale du sol en dynamique

journaliere.

Rsol (gC/m2/j)
w N a1 [0}
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01/02/2006  16/07/2006  28/12/2006  11/06/2007  23/11/2007

—— Rsol moyenne mesurée avec les valeurs d’'écart-type
—— Rsol simulée avec les valeurs d’écart type
(test aléatoire)
Figure IV.32 : Comparaison de la respiration totale du sol (Rsol) simulée par le modéle couplé Ra/Rh a partir d’'un
tirage aléatoire des rapports des humidités sur CP et des parameétres de biomasse et de chimie des feuilles et des
racines fines, effet a long terme (sur 20 ans) observé entre le 01/02/06 et le 23/11/07, et de la moyenne des Rsol
mesurée sur CP de la parcelle 1 sur Guyaflux (Guyane frangaise). La moyenne sur 4 mesures et sur 4000 simulations et

les valeurs d’écart-type respectives sont présentées.
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Figure 1V.33 : Dynamique saisonniére de la respiration totale du sol (Rsol) simulée par le modéle couplé Ra/Rh a partir
d’un tirage aléatoire des rapports des humidités sur CP et des paramétres de biomasse et de chimie des feuilles et des
racines fines, effet a long terme (sur 20 ans) observé entre le 01/02/06 et le 23/11/07, et de I'intervalle de confiance
pour une probabilité de 5% calculé sur Rsol mesurée. La moyenne sur 4000 simulations et les valeurs d’écart-type sont

présentées.

Dans la respiration totale du sol, I'estimation de la part de la respiration hétérotrophe est de
I'ordre de 61%, alors que les flux autotrophes, respiration d’entretien et respiration de croissance
des racines représentent respectivement 28% et 11% (Figure 1V.34). Dans la respiration
autotrophe, la participation de la respiration d’entretien est de 72% alors que celle de la
respiration de croissance n’est que de 28% seulement. Quant a la litiére, elle représente environ

22% de la respiration hétérotrophe et environ 13% de la respiration totale du sol.
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Figure IV.34 : Dynamique saisonniére de la respiration totale du sol (Rsol) simulée par le modéle couplé Ra/Rh et de ses
composantes (respiration d'entretien (RM), respiration de croissance (RC) racinaire et respiration hétérotrophe (Rh)),
entre le 01/02/06 et le 23/11/07. Valeurs moyennes calculées a partir de 4000 simulations avec un effet a long terme (sur

20 ans) observé entre le 01/02/06 et le 23/11/07.

L’amplitude issue des prédictions de flux, incontestablement plus faible que celle mesurée in situ,
montre que le modéle n’est pas capable de reproduire I'intégralité de la variabilité spatiale a partir
de ce dernier type d’analyse de sensibilité. Celle-ci inclut, pour chaque scénario, une mise a
I’« équilibre » sur 20 ans. La simplicité de la structure du modéle couplé Ra / Rh est un avantage
indéniable pour la paramétrisation. Cette qualité peut néanmoins négliger certains facteurs ou
processus importants de la respiration du sol. Les variations spatiales de la répartition des
microbes en surface et dans le sol ne sont effectivement pas prises en compte. De méme le
modele hétérotrophe, dans le modéle couplé, construit pour simuler la dynamique de la matiere
organique dans le sol (variations des sources) n’integre pas les mécanismes de diffusion des gaz
(flux). Or ces mécanismes étroitement liés a I'état hydrique du sol, peuvent avoir un réle
déterminant sur lintensité de la respiration du sol en période humide (i.e. probleme
d’engorgement en eau). La variabilité spatiale de ces facteurs va évidemment dépendre des
variations des conditions pédologiques du milieu : de la nature chimique du sol telle que ses
teneurs en C et particulierement en C soluble qui peuvent accroitre les processus de
décomposition, et surtout de la nature physique du sol telle que sa texture qui peut autant
modifier la diffusion des gaz que la décomposition de la matiere organique via des actions de
protection. Enfin, la distribution spatiale de certains facteurs biotiques comme les espéces
(phénomene agrégation) sur le site et les systemes racinaires, n’est pas modélisée et peut

potentiellement affecter les flux de CO, au niveau du sol.
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4.4. Discussion

4.4.1. La variabilité saisonniere

Le modele s’est avéré étre un bon outil pour simuler la respiration du sol moyenne mais aussi les
deux composantes hétérotrophe et autotrophe. Sur un peu plus d’un an, les prédictions, au pas de
temps journalier, de la respiration hétérotrophe et de la respiration totale du sol présentent de
réelles analogies avec les flux comparables mesurés in situ. En effet, la dynamique saisonniére des
flux de CO, de la parcelle 1 modélisés par CENTURY (composante hétérotrophe de la respiration du
sol) sur le dispositif Guyaflux, apparait trés proche de ceux mesurés (r?=0.86, Figure 1V.9). Le
modele couplé, qui intégre le module McCree (composante autotrophe) au modéle CENTURY,
montre davantage de dissimilitudes (r*> = 0.62 et r?> = 0.54 pour 2006 et 2007, respectivement).
Malgré les précieuses données acquises durant les expérimentations in situ, les connaissances des
facteurs responsable de la dynamique du systeme racinaire manquent. Les imprécisions sur la
phénologie de croissance ainsi que I'absence d’information sur celle de mortalité, sont

potentiellement a I'origine des dissimillitudes observées.

La qualité de la simulation varie au cours du temps. Ces variations, dans le cas de la respiration
totale du sol, semblent suivre les changements de saison avec des écarts plus importants entre les
flux simulés et mesurés pour les périodes de transition saisonniére (i.e. saison des pluies / saison
seche) et de saison séche. Ces périodes sous-entendent que le modele simule moins bien la
décomposition de la matiere organique dans des sols plus secs. Deux hypothéses peuvent étre
émises pour expliquer ces écarts. La premiére hypothése, plus spécifiqguement attribuée a la
composante hétérotrophe, présume un probléme dans la formalisation mathématique de I'effet
des humidités du sol sur la décomposition. La seconde concerne la composante autotrophe et
suppose un biais dans le forcage de la phénologie de croissance et de mortalité des racines. Pour
mieux comprendre 'origine de ces écarts il serait intéressant d’ajouter un module plante et de
tester le modeéle sol / plante avec les mesures d’Eddy Covariance du dispositif Guyaflux. La
dynamique du systeme racinaire serait alors un mécanisme dépendant de celle des parties
aériennes et pouvant étre calculée a partir des variations d’indice foliaire et de la qualité
biochimique des feuilles. Un troisieme facteur de variation porte sur les mesures in situ. Bien que
relativement exceptionnelles, certaines périodes étudiées sont en effet marquées par une absence
de mesures de flux engendrée par une défaillance matérielle sur l'une (ou plus) des quatre
chambres de respiration (i.e. enregistrement sur deux chambres au lieu de quatre). Cette mesure

sensiblement moins précise peut engendrer les écarts observés entre les flux mesurés et simulés.
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Malgré ces points faibles notables, la part du flux hétérotrophe simulée par le modéle couplé Ra /
Rh (64%) est du méme ordre de grandeur que celle estimée par Silver et al. (2005) a I'aide de Ila
méthode des TP dans une forét tropicale mature sempervirente (65% < Rh < 76%). Nous avons
constaté que la prédiction du flux total calculée par le modéle tend a sous-estimer globalement,
sur la période 2006-2007, le flux mesuré (Rsol). Or, en admettant que ce biais soit majoriatirement
d( a Ra et non Rh dans le modeéle couplé, la part hétérotrophe dans la respiration totale mesurée
in situ s’éléve alors a 68%. Cette proportion estimée sur un sol modérément argileux (35% d’argile
dans P1 sur Guyaflux) reste cohérente avec les résultats des travaux de Silver et al. (2005) qui
montrent une part plus importante et plus variable de Ra (35%) dans un sol sableux (80% de sable)

qu’argileux (60% d’argile).

La dynamique saisonniere des flux prédits par le module hétérotrophe a été testée par
comparaison avec les flux de CO, mesurés in situ. Il en est de méme pour la dynamique temporelle
des stocks de C organique qui constitue un deuxieme point clé dans la validation du module. Le jeu
de données utilisé pour tester le comportement du modele vis-a-vis de la dynamique de la
décomposition de la matiére organique correspond aux résultats issus de I'étude de la
décomposition des racines fines de huit espéces ligneuses (Section 3.2.). Malgré la modification
initiale apportée sur le calcul de la fraction « métabolique » des litieres, la prédiction par CENTURY
de la décomposition du « pool » de litiere racinaire dans I’horizon de sol 0-15 cm est trés proche de
celle estimée a partir de mesures in situ. Le premier constat satisfaisant de cette étude
interspécifique de la décomposition du « pool » de C racinaire est la sensibilité du module vis-a-vis
des variations de composition chimique en mono-espéce. Les bonnes prédictions du module
hétérotrophe montrent qu’il est raisonnable d’affirmer que I'humidité du sol et la qualité des
litieres sont les deux acteurs principaux des processus de décomposition de celles-ci. Suivant la
méme méthode que celle appliquée pour les racines fines, il serait intéressant de tester le module
sur la décomposition les litieres de feuilles en mono-espece et en mélange. Subsiste alors le
probleme des variations des humidités dans les litieres qui n’a pu étre résolu a partir des mesures
de terrain. Il peut aussi étre une source d’erreur dans les estimations des flux carbonés prédits
puisque cela suppose que la décomposition de la litiere a la surface n’est pas correctement
reproduite par le module. Cela pose alors la question de la fiabilité des estimations de la variabilité

spatiale du flux de CO; du sol simulée par le module hétérotrophe.

Le module hétérotrophe s’est avéré étre un outil intéressant dans I'analyse de la décroissance des

flux carbonés mesurés sur le terrain juste aprés I'ouverture des tranchées. En effet, la meilleure
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prédiction du flux de C comparée a celui mesuré sur les placeaux tranchés, concernant la cinétique
de décroissance et la quantité de C respiré, suppose une mortalité des racines fines (@ < 2 mm)
environ douze fois plus rapide que celle des grosses racines (@ > 2 mm). Or, cette différenciation
temporelle de mortalité des racines en fonction de leur taille, est actuellement peu connue en
raison de la complexité des mesures en condition naturelle. Dans le modele, deux classes de
diametre seulement sont représentées et il est probable que la prise en compte d’une classe de

diametre intermédiaire améliorerait la prédiction pendant cette phase critique.

L'objectif consista ensuite a tester les parameétres environnementaux susceptibles d’étre

responsables de la variabilité spatiale du flux de CO, observée sur le sol d’une forét naturelle.

4.4.2. La variabilité spatiale

L'étude a court terme, symbolisant un changement brutal des conditions environnementales, a mis
en relief un fort effet de la qualité et de la quantité des litieres sur le flux de C simulé. La haute
sensibilité du module hétérotrophe vis a vis des variations des quantités de litiere et de leur
composition biochimique « espéce a espece », suppose une forte influence des traits des especes
(phénologie de chute de feuilles, de mortalité racinaire, composition physicochimique de ces
organes) sur le fonctionnement du sol : une influence qui doit étre trés largement sous-estimée a
I’échelle des cing espéces et de quatre bacs a litiere testés, comparé au milieu hautement
diversifié en forét naturelle. L’hétérogénéité caractéristique de ces foréts plurispécifiques est
faiblement représentée dans notre étude. Quant aux parties souterraines, le manque
d’information est d’autant plus grand qu’elles concernent les foréts tropicales. Les études de la
dynamique des racines fines et des estimations de la répartition de la biomasse racinaire, réalisées
au cours de la présente these, ont apporté des éléments de réponse cruciaux pour la
paramétrisation du modeéle couplé Ra / Rh. Parmi les exemples, la phénologie des racines et la
composition chimique spécifiques des racines fines sont des données de maniere générale

rarement renseignées dans les publications scientifiques.

Les effets « espéces » et quantité des litieres aériennes et souterraines ont mis en évidence des
variations temporelles pouvant étre associées a des variations saisonnieres. Ces effets montrent
une atténuation entre le début et la fin de la période d’étude. Ce résultat suppose qu’il y a,
pendant la période la plus avancée dans I'année qui correspond par ailleurs a la saison la plus
humide, un effet additionnel des humidités du sol sur les précédents. L'intégration des effets des
variations de condition d’humidité (humidité spécifique au TP) a effectivement mis en exergue une

évolution des valeurs de flux simulés.
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Il semble que certains processus non modélisés fassent défaut pour une étude de la variabilité
spatiale des flux de CO, du sol. Outre les mesures sur le terrain (de paramétre et de flux), les
limites de I'étude se trouvent dans |'utilisation du modele CENTURY. Ce modéle de la dynamique
de la décomposition de la matiére organique n’a pas été développé pour étudier les flux de C et en
ce sens, n’intégre pas les processus physiques de diffusion des gaz dans la matrice sol. En effet,
dans le calcul du flux le facteur porosité n’intervient pas, de méme ne sont pas considérées les
variations de la diversité et de la quantité des communautés microbiennes au cours du temps. Et

en postulat, la texture du sol est considérée comme homogene sur I'ensemble de la parcelle.

L’étude a « long terme » montre relativement peu d’écarts entre les différentes prédictions (Rh) du
module hétérotrophe. Elles sont aussi tres proches du flux de C de référence (Rh,s) et dans une
moindre mesure, du flux de C mesuré in situ. Dans cette étude, la répartition du C entre les
différents « pools » est différente. Aprés une période de 20 ans c’est I’enrichissement du « pool »
de C organique lent qui est privilégié et ce d’autant plus que les litieres sont riches en lignine. In
fine ces modifications affectent donc la valeur des flux carbonés. Ce scénario comparable a un
peuplement monospécifique de 20 ans, ne correspond néanmoins pas a la réalité. En effet, une
homogénéité des parametres environnementaux, telle qu’'une méme quantité et qualité de litiere
entre différents peuplements, ne suffit pas a donner des valeurs similaires de flux au niveau du sol.
L'atténuation des amplitudes de variation entre les simulations (obtenues a partir des
paramétrisations « théoriques » d’une part, et « réalistes » d’autre part) suppose donc qu’une
grande partie de la variabilité spatiale mesurée in situ résulte des effets a court terme des apports
récents de litiere sur et dans le sol. Il semble que la vérité soit quelque part entre les deux types
d’étude a « court» et « long terme ». La diminution sensible au cours du temps (au cours de la
saison) de l'effet « espéce » observé est probablement due aux raisons citées précédemment, a
savoir un effet conjugué des effets espece et humidité sur la décomposition du C organique. Le
dernier point porte sur la mise a '« équilibre » des biomasses carbonées dans les différents
« pools » qui est obtenue a partir de la méme année climatique 2006, année qui est la plus humide
depuis les quatre dernieres années (2003, 2004 et 2005 < 2800 mm et 2006 > 3400 mm de pluie

cumulée sur I'année).

En conclusion, la surprenante adaptabilité du modeéle CENTURY et du modele couplé Ra / Rh aux
conditions de forét tropicale est plutét encourageante pour la suite des travaux dans la
compréhension des mécanismes fins a I'origine de la variabilité spatiale des flux carbonés du sol.

Ce travail nous a permis de mieux estimer le réle prépondérant de I’"humidité et d’'une importance

égale ou moindre de la composition biochimique des litieres sur la variabilité spatiale de Rsol. En
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résultent également les effets importants a « court terme » des variables environnementales sur
les variations spatiales des flux. Compléter la validation du module hétérotrophe et / ou du modeéle
couplé Ra / Rh consisterait a tester les prédictions sur un autre site présentant des conditions
pédologiques distinctes, telles que la parcelle 5 sur le dispositif Guyaflux. Son sol a une texture
sablo-argileuse qui favorise un meilleur drainage dans les 30 premiers centimetres de profondeur
ce qui permet de disposer de caractéristiques hydriques différentes. Paralléelement, il serait
intéressant de compléter les études avec un modele du cycle de I'azote ou du cycle du phosphore,
éléments comptant parmi les plus limitants dans ce type d’écosystéme. Ajouter au module
hétérotrophe et au modeéle couplé Ra / Rh, un module de processus physique de diffusion des gaz
constitue une étape clé dans la modélisation future de la variabilité spatiale des flux de CO, du sol.
Ces améliorations présentent néanmoins I'inconvénient majeur de complexifier le modele et la
paramétrisation associée. Le risque en effet réside dans I'ajout de bruit non réel lié a la rareté des

informations disponibles relatives a la porosité ou a la structure du sol.

Enfin, les structures actuelles des modéles couplé Ra / Rh et CENTURY favorisant une application
relativement simple de ceux-ci, néglige néanmoins certains facteurs et processus pouvant
contrdler la variabilité spatiale des flux de CO, du sol. Ainsi, le fait que les modéles ne tiennent
compte ni de facteurs abiotiques comme la diffusion des gaz, la variabilité spatiale de la texture et
de la disponibilité en nutriments dans le sol, ni de facteurs biotiques comme la structure du
peuplement, la répartition des systémes racinaires et des communautés microbiennes, peut
engendrer des biais dans les calculs des flux. La migration verticale par lessivage du carbone dans
les différentes profondeurs du sol n’est également pas formalisée dans les modules autotrophe et
hétérotrophe. L'utilisation des modéles pour la compréhension des processus d’un systéeme a
donné des résultats encourageants et confirme l'importance de soutenir les efforts dans
I"amélioration de la modélisation de la répartition initiale des biomasses de C ou des effets de
certains facteurs comme I"humidité du sol. Conjointement, comme les données de phénologie de
croissance racinaire ont pu le mettre en évidence, la précision des mesures réalisées sur le terrain

est un point clé de 'utilisation des modéles en multi-site.
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Chapitre V : Conclusion générale

Les résultats des différentes études des composantes du bilan de C du sol menées au cours de
cette these, contribuent a mieux appréhender I'origine de sa variabilite spatiale a travers celle de

ses composantes en forét tropicale.

Une étude antérieure avait montré que la respiration du sol variait significativement le long d’un
gradient topographique, en relation avec les caractéristiques pédologiques changeantes sur
Guyaflux (Epron et al. 2006 ; Ponton com pers.). Cette composante du bilan de C (Rsol) résulte de
processus biologiques (i.e. maintenance et croissance des tissus des racines des végétaux et
activité de décomposition et modification des communautés microbiennes) et physiques (i.e.
diffusivité et altération des roches) dans le sol. En conséquence, chagque modification d’un
parameétre de ces différents processus est potentiellement responsable des variations de flux de
CO, mesurés a la surface du sol (Xu & Qi 2001 ; Reichstein et al. 2003 ; Hibbard et al. 2005). Les
informations concernant la dynamique de la composante racinaire manquent incontestablement,
bien que les racines contribuent a Rsol a travers la respiration des racines vivantes ainsi que la
décomposition des litieres carbonées dues au turnover des racines fines et aux exsudats (Gower et
al. 1996 ; Ryan et al. 1997 ; Davidson et al. 2002). Mon premier objectif a donc été d’étudier la
variabilité spatiale des traits des racines des especes ligneuses en mélange en forét ou en
plantation monospécifique, via I'acquisition dnnées sur la dynamique du systéme racinaire
(e.g. masse, production / élongation, turnover, co(t de construction, composition chimique). Dans
les deux premieres études du présent mémoire (Sections 2.2. et 2.3.), les résultats ont mis en
évidence le fait que la masse totale des racines varie d’un facteur 1.8, la qualité varie d’un facteur
1.2 et 1.1 pour les teneurs en N et C dans les racines fines et la production des racines varie d’un
facteur 2.6, en fonction du type de sol (Figure V.1.). Les expérimentations réalisées simultanément
sur un ou deux ans ont également montré que la variabilité spatiale de ces composantes du bilan
de C du sol change en fonction du temps. A I'échelle de la parcelle, I'ensemble des analyses
présentées découlent d’'une démarche avant tout corrélative. Ces analyses ont permis de mettre
en évidence le fait que les relations entre le fonctionnement du sol et la végétation se traduisent
en terme de dynamique (e.g. phénologie des litieres, croissance et durée de vie des racines), de
répartition spatiale (e.g. distribution des racines et des litiéres) et de taille des arbres. En revanche,
elles ne permettent pas de répondre a la question des phénomeénes ou des mécanismes qui sont a

I'origine de ces relations.
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Par ailleurs, quelle que soit la composante du bilan de C du sol considéré, il existe en forét une
variabilité spatiale importante a I’échelle du placeau pour un méme type de sol. Cette variabilité
peut correspondre a des changements ponctuels de condition pédoclimatique (e.g. présence
d’éléments grossiers), de l'espece ligneuse (e.g. qualité et quantité des litieres aériennes et

souterraines) ou des deux conjugués.

P1 P4-8 P5

Sommitale Haut de versant Haut de versant

Structure
microagrégeée

Crique

Rsol (3 Rh+Ra)

Facteurs abiotiques :
Argile
Sable
DA =

Eg

Facteurs biotiques :
C/N

microbien

Sp. ligneuse
Densité
Br

totale

Brfines

Turnover rg, .

Variabilité spatiale inter-parcelle : forte faible
Variabilité spatiale intra-parcelle : forte faible

Figure V.1 : Synthése de la variabilité spatiale de différents facteurs d’origine abiotique (Argile, argile ; Sable, sable ;
DA, densité apparente ; Eg, élément grossier) ou biotique (C/N, rapport carbone sur azote; Sp. ligneuse, espéce
ligneuse ; Densité, densité; Bri,.e., biomasse racinaire totale; Brg,., biomasse de racines fines; Turnover rpes,
turnover de racines fines) influengant la respiration du sol, une composante du bilan de C du sol, mesurée sur les

parcelles 1, 4-8 et 5 du dispositif Guyaflux, aux deux échelles : parcelle et placeau.

Pour répondre avec précision a la question de I'impact des traits des espéces ligneuses sur la
respiration du sol ou I'une de ses composantes (Rh) et établir ainsi des liens de causalité, j’ai utilisé
un modele mécaniste. Le modeéle semi-mécaniste hétérotrophe (CENTURY) ainsi que le modele
couplé Ra / Rh s’est révélé bien adapté au contexte de la de forét tropicale. Une analyse de

sensibilité réalisée dans un premier temps sur la composante hétérotrophe a mis en évidence le
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fait que les aspects relatifs a la qualité des litieres de feuilles ou de racines fines (i.e. teneurs en
lignine) de quatre espéces ligneuses affectent fortement les quantités de CO, libérées par les
décomposeurs de la matiére organique dans le sol (Figure V.2.). L’hypothése que la diversité des
litieres des espéces ligneuses joue un réle clé dans la détermination des flux de C d’un sol forestier
tropical, est donc renforcée. De plus, alors qu’aucune étude a notre connaissance n’a examiné la
variabilité spatiale a partir d’'une approche mécaniste des processus du sol, les résultats présentés
dans le dernier chapitre (Chapitre IV) du présent mémoire montrent qu’environ la moitié de la
variabilité spatiale de Rsol mesurée peut étre expliquée par celle des facteurs biotiques (i.e. les

masses et qualités chimiques des litiéres de feuilles ou de racines fines d’arbres) telle qu’elle existe

in situ.
P1
Sommitale
Structure
microagrégée
Crique
Rh
Eperuaf. Carapa p. Symphonia spl. Platonia i.
Litieres de feuilles :
Qualité : Lignine
Quantité
Racines fines :
Qualité : L/N
Cstructural =
Valeur : forte faible

Figure V.Il : Synthése des effets des principaux facteurs relatifs a la quantité ou la qualité des litieres (teneurs en
lignine (%) ; Csiructural (%) OU rapport lignine sur azote) de feuilles ou de racines fines d’un échantillon de quatre espéces
ligneuses sur la respiration hétérotrophe, une composante de la respiration du sol, mesurée sur la parcelle 1 du

dispositif Guyaflux.

Toutefois, plusieurs limites sont apparues dans cette derniére étude comme dans I'ensemble des
travaux réalisés au cours de cette these. Les premiéeres sont contingentes a la quantité des
données utilisées et au site d’étude. Les secondes sont plutot d’ordre méthodologique.

Quelle que soit I'échelle d’étude choisie, la caractérisation de la variabilité spatiale des
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composantes du bilan de C du sol s’est heurtée au probléme d’échantillonnage (i.e. nombre de
mesures), inhérent a la plupart des milieux mais renforcé en forét tropicale. D’un point de vue
méthodologique, notre difficulté a comparer nos résultats de biomasse racinaire a ceux d’autres
études réalisées en forét tropicale illustre clairement la nécessité d’améliorer et d’homogénéiser
les techniques de mesure. Le méme constat a été fait pour les estimations de la variabilité spatiale
de la production des racines fines en forét ainsi que celle de la croissance en longueur des racines
fines de différentes especes ligneuses en plantation. La méthode des rhizotrons, par exemple, n’a
effectivement pas permis de déterminer la variabilité interspécifique de la durée de vie des racines

fines. Cette estimation repose actuellement sur des critéres subjectifs non vérifiables.

Les activités anthropiques et les changements d’utilisation des sols qui sont vraisemblablement a
I'origine de I'augmentation nette de CO, dans I'atmosphére observée depuis 1850, exercent une
pression grandissante sur les écosystémes et les foréts tropicales. Ces derniers milieux qui sont
particulierement riches en terme d’espéces végétales, d’habitats et de climats, apparaissent
également comme potentiellement importants dans le rbéle de puits de C. lls sont aussi
extrémement vulnérables aux variations de certains facteurs environnementaux. C'est pourquoi
mieux estimer les stocks de C dans ces régions signifie avant tout mieux comprendre le
fonctionnement de cet écosystéme et les relations sol / végétation. Aussi, s’il n’a pas été possible
de répondre de maniére stricte a la question de I'effet des espéces ligneuses sur la variabilité
spatiale des composantes du bilan de C d’un sol de forét tropicale, quelques pistes peuvent
néanmoins in fine étre dégagées.

Cette thése a mis en évidence la nécessité d’améliorer davantage encore notre connaissance de la
variabilité spatiale des parties souterraines en forét naturelle afin de mieux définir le role des
especes ligneuses sur le fonctionnement du sol et le cycle du C. Une voie d’amélioration passera
par I'élargissement et I’enrichissement des bases de données (e.g. suivis de la production ou de la
décomposition des racines fines sur un pas de temps fin afin de mieux identifier les effets des
changements des saisons). Par ailleurs, le travail novateur de paramétrisation d’un modéle de
dynamique de la matiére organique du sol réalisé au cours de cette these pourra étre complété par
I'ajout d’un modeéle plante de maniere a simuler les flux carbonés a I'échelle de I'arbre, puis du
massif forestier. Afin d’intégrer au mieux la variabilité spatiale des composantes du bilan de C au
niveau du sol, il sera alors indispensable de prendre en considération la précision de la résolution
spatiale a travers I'échelle d’étude. Ainsi la conjugaison de ces outils et méthodes devrait nous
permettre de mieux appréhender la variabilité spatiale du cycle du C au niveau tropical et par

extension au niveau planétaire.
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Annexe A - Profils de sol

Le dispositif expérimental de Guyaflux
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La plantation « d’Essences locales »
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Annexe B - Comparaison de 14 modeéles sol

Tableau B.1: Comparaison de 14 modeles simulant la dynamique de la matiére organique du sol
(MOS) en fonction de 7 critéres structuraux : la résolution, la distinction entre la composante litiere
et la composante MQOS, la présence d’un « pool » de décomposeurs, les types de « pool » de MOS,
I'influence de facteurs environnementaux comme la texture du sol, la dynamique de
décomposition et les autres éléments étudiés en plus du carbone.

237




Annexes

Résolution « Pools » de la MOS
« Pool » Influence de
Distinction Taux de Autre Ecosystéme / Région
Modele Spatiale  Temporelle associé aux Nombre Nom la texture du
litiere/MOS décomposition éléments  climatique
décomposeurs sol

Litiere fraiche, MOS active,

CANDY [Franko et al. A-CT ; A-WTST ; G-
Pl,Pa,S J A Séparée Non 4 MOS stabilisée, Oui Premier ordre N
1995 ; 1997] CT; H-CT
MOS inerte
N-CTB ; N-CT ; N-
CENTURY [Parton et al. Fraction structurale, Fraction WTST ; N-T; G-CT ; G-
PIl, Pa, R,
1987 ; Parton 1996 ; Mo, J* Séparée Non 5 métabolique, MOS active, Oui Premier ordre N, P,S WTST ; G-T; A-CT ; A-
C,G
Kelly et al. 1997] MOS lente, MOS stable WTST ; A-T; F-CT ; F-
WTST ; F-T
DAISY [Hansen et al. Apport litiere 1, 2 (lente,

Michaelis-Menton,

1991 ; Mueller et al. PI,Pa,S H Séparée Non 7 rapide), MO racinaire 1,2, Oui N A-CT ; A-WTST ; G-CT
Premier ordre

1996] MOS 1, 2, MOS inerte

Litiere tres labile, Litiere
DNDC [Li et al. 1992a; labile, Litiere récalcitrante, A-CT ; A-WTST; A-T;
PI H,J Séparée Non 5 Oui Premier ordre N
b ; 1997] Humus (« humads »)-labile, G-CT

Humus-résistant
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ECOSYS [Grant et al.

MQOS soluble, MOS
adsorbée, MOS

S,PlLPa  Mi,H Séparée Oui microbienne, Résidus Oui Monod N, P A-CTB ; A-CT ; A-WTST
1993a; b ; Grant 2001]
microbiens, MOS active,
MOS lente, MOS particulaire
« Soil food web » Litiere labile, Litiere Michaelis-Menton,
Modeéle [Hunt et al. Pl, Pa Mi, H Séparée Oui résistante, MOS stable, MOS Non Logistique, N G
1984 ; 1987] inerte Premier ordre
ITE [Thornley &
Verberne 1989 ; Michaelis-Menton,
Pl, Pa Mi Séparée Oui Biomasse, MOS Non N-CT; G-CT; F-CT
Thornley & Cannell Premier ordre
1992]
Litiere Pool I-labile, « Pool » N-CTB ; N-CT; N-
NCSOIL [Molina et al.
M J Séparée Non I-résistant, « Pool » lI-labile, Non Premier ordre N WTST ; A-CT; A-
1983 ; 1997]
« Pool » ll-résistant WTST ; G-CT
Litiere métabolique, Litiere
PHOENIX [McGill et al. Monod, Pseudo-
Pl, Pa J, Se, Mo Séparée Oui structurale, Humus, MOS Non N G
1981] premier ordre
résistante
Q-SOIL [Bosatta & Agren Pseudo-premier A-CTB; F-CTB; F-
PIl, Pa A Combinée Non « Pool » unique Non -
1985 ; 1994] ordre WTST
N-CT ; G-CTB; G-CT;
Litiere décomposable, Litiere
RothC [Jenkinson etal. PIl, Pa,S, R, G-WTST ; G-T ; A-CTB;
Mo Séparée Non résistante, Humus, MOS Oui Premier ordre -
1987 ; Jenkinson 1990] C, G A-CT ; A-WTST ; A-T;
inerte

F-CT; F-WTST ; A-T
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N-PSP ; N-CTB ; N-CT;
L-litiere, F-humus / débris

SOMM [Chertov 1990 ; N-WTST ; N-T; G-CT;
Pl,Pa,G J Combinée Non 3 organiques, H-argile / Non Premier ordre N
Chertov et al. 1997] G-WTST ; G-T; F-PSP;
humus liés
F-CTB; F-T

Litiere non ligneuse, Litiere
ligneuse, MOS active
VVV [Van Veen & Paul

protégée, MOS active non
1981 ;Van Veenetal. Pl Pa J Séparée Non 6 Non Premier ordre N

protégée, MOS récalcitrante

1984]
protégée, MOS récalcitrante
non protégée
Litiere labile, Litiere
structurale, Litiere
VVV [Verberne et al. G-CT ; A-CTB ; A-CT;
Pl, Pa J Séparée Non 6 récalcitrante, MOS active Non Premier ordre N
1990] A-WTST ; F-CT

protégée, MOS active non

protégée, MOS agée

D’aprés Paustian (1994), McGill (1996), et Molina & Smith (1998) ; M, micropore ; Pl, Placeau ; Pa, Parcelle ; S, Secteur ; R, Région ; C, Continent ; G, Globe, Mi,
Minute ; H, Heure ; J, Jour ; Se, Semaine ; Mo, Mois ; A, Année.

* pas de temps adopté dans la présente étude.

D’aprés Smith et al. (2000), Ecosystéme : N = végétation naturelle, G = prairie (cultivée et non cultivée), A = terre arable, H = horticulture, F = forét / milieux

boisés, Région climatique : PSP = polaire / subpolaire, CTB = boréale tempérée froide, CT = tempérée froide, WTST = tempérée chaude / subtropicale, T =

tropicale.

240




Annexes

Annexe C - Description du modele hétérotrophe

Le modéele CENTURY a été choisi pour simuler la composante hétérotrophe de la respiration du sol.
Ce modele générique de dynamique de la matiére organique du sol simule les flux de CO, a partir
du processus de décomposition (Parton et al. 1987). Dans ce modele, le sol est découpé en huit
« pools » dans lesquels se répartit la matiére organique. Chaque « pool » est caractérisé par une
constante de décomposition (e.g. k) qui est conditionné par la température, I'humidité ainsi que la
qualité texturale du sol. La version de CENTURY que nous avons utilisée tient compte des trois
profondeurs : surface et deux horizons sous-jacents (0-15 cm et 15-30 cm).

Les huit valeurs de taux de décomposition (Annexe H) issues de l'initialisation originale du modeéle
CENTURY, ont été calculées dans des conditions optimales ou ni la température, ni I’humidité du
sol ne sont des facteurs limitants. Elles ont ensuite été adaptées au pas de temps journalier
(Waelbroeck 1995 ; Le Dantec 2000). Les litieres épigées (i.e. feuilles mortes, fruits, fleurs ou bois
mort) et endogées (i.e. racines mortes) constituent la biomasse carbonée qui alimente les
différents « pools ». La répartition de cette biomasse repose sur sa composition biochimique et
plus particulierement sur le rapport lignine / azote. Il y a deux fractions dont 'une qualifiée de
« structurale » (Fs), réunit les composés structuraux constitutifs des tissus des végétaux qui sont
riches en polysaccharides tels que la cellulose, les hémicelluloses et la lignine, et I'autre qualifiée
de « métabolique » (Fm), regroupe les composés riches en azote. Cette répartition entre les

fractions Fm et Fs est formalisée selon les équations :

Pour les litieres de feuilles et les racines fines (@ < 2 mm), I'équation adaptée a notre type

d’écosysteme (Section 4.2.2.1.) est :

Fm=0.85-0.016L/N (C.1)
Et pour les grosses racines (@ > 2 mm) :
Fm=0.85-0.014L/N (C.2)

La fraction structurale se calcule :

Fs=1-Fm (C.3)

La vitesse de décomposition de la Fs plus lente que celle de Fm dépend des teneurs en lignine et se
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calcule selon I’équation :

Lc =exp™>t® (C.4)

Ou Lc est le facteur de décomposition de la fraction « structurale » directement dépendant de Ls la

teneur en lignine.

Les produits de décomposition de ces deux fractions alimentent les « pools » de matiére organique
aux différentes profondeurs de sol, qui sont regroupés en trois compartiments : rapide, lent et
stable. Le C issu des produits de décomposition de Fm et de Fs sans lignine va directement
alimenter le compartiment de C microbien appelé « pool » de C rapide. Ce dernier représente les
microbes du sol et leurs produits dérivés. Dans le sol (e.g. horizons 0-15 et 15-30 cm), il est
caractérisé par une vitesse de décomposition élevée dépendante de la texture du sol. Celle-ci va
agir sur k de ce compartiment, ainsi que sur k des deux autres, et donc influencer le transfert de la
matiére organique dans les « pools » de C lent et stable. En d’autres termes, plus le sol est riche en
particules sableuses plus le turnover du compartiment de C considéré est élevé, et plus un sol est
riche en particules argileuses plus le C organique est stabilisé dans les « pools » de C lent et stable.
Quant a la lignine, elle va alimenter le compartiment de C lent. Les flux de C entre les différents

compartiments sont conditionnés par le contenu en eau du sol ainsi que la température.

Ces deux facteurs abiotiques agissent sur la décomposition de la matiére organique en modifiant
les valeurs de k de I'ensemble des « pools » de C organique. Le facteur température (At) est calculé
a partir d’'une fonction exponentielle qui a la forme d’une courbe en cloche. Les trois équations
utilisées simultanément a la surface, entre 0-15 ou entre 15-30 cm de profondeur dans le sol sont

identiques et conformes aux équations initialement développées par Parton et al. (1987).

= (7T oz 6n0.076x (- (2D 20y ()

At
(4s=30em = % (45 — 35) (45 —35)

= At = At

surface (0-15cm)

Ou T est la température de I'air et du sol a différentes profondeurs. Dans la présente étude, les
deux compartiments sol sont définis suivant les profondeurs 0-15 et 15-30 cm.

Quant au facteur humidité (Aw), il est calculé a partir de la fonction sigmoidale d’origine couplée a
une fonction exponentielle (Section 4.2.2.1.). L’ajout de cette derniére fonction permet d’exprimer
le phénomene d’inhibition des flux carbonés qui est observé lorsque le sol en surface et a faible

profondeur est saturé en eau durant les fortes pluies. Les trois facteurs d’humidité calculés dans
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les trois niveaux de sol (a la surface, entre 0-15 cm et 15-30 cm de profondeur) sont calculés a

partir des mémes équations :

1
AWsurface = AW(O—lScm) = AW(15—3Ocm) = (1+ 30)( e(_&SXHr)) (C-6)
Et,
AW, tace = AW (5 150m) = AW g5 _g0¢m) = —9-8289 % Hr? +10.191x Hr —3.3575 (C.7)

Ou Hr est le rapport de I'humidité volumique du sol et de la valeur de la capacité au champ (Hv /

Hvmax), humidité volumique a laquelle correspond la plus forte valeur de respiration.

Ainsi, la décomposition de la matiére organique des différents compartiments s’exprime selon les
trois équations suivantes :
- pour la fraction structurale des litiéres foliaires et racinaires :

%zKixAtxAWx Lc x Ci (C.8)

Ou Ki est la constante de décomposition maximale du compartiment de sol i, At le facteur

température et Aw le facteur humidité du sol et Ci la biomasse de C organique du compartiment i.

- pour le « pool » de C rapide :

%:KixAtxAWmexCi (C.9)

Ou Tm est lié a la nature du substrat et en particulier a la proportion en particules fines (argile plus

limon) dans le sol.

- et pourles « pools » lent et stable :

%: Kix At x Awx Ci (C.10)

Enfin, chaque niveau de décomposition, résultant de [I'activité des micro-organismes
décomposeurs du sol est accompagné d’un flux de dioxyde de C issu de leur respiration. La somme

de ces flux carbonés donne la respiration hétérotrophe (Rh).
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Annexe D - Répartition des biomasses de C
organique du sol dans les différents

compartiments

La litiere aérienne est I'une des principales sources de carbone dans le sol. La biomasse de cette
litiere a été calculée en utilisant les ramassages bimensuels réalisés dans la parcelle 1 sur Guyaflux
(données D. Bonal). Quatre bacs a litiere disposés aux angles de la parcelle permettent de
caractériser les chutes de biomasse végétale au sol (fruits, fleurs, feuilles et branches). En
s’accordant sur le fait que le bois mort au sol, provenant de grosses branches ou méme de
chablis®®, constitue des situations particulieres, nous n’avons conservé que la litiere fine (fruits,
fleurs et feuilles) pour le travail de paramétrisation (Annexe E). La biomasse cumulée sur les deux
années successives 2004 et 2005 représente environ 13.8 tys/ha soit I'équivalent de 684 gC/m? en

supposant une teneur en C de 49.5% de la matiere seche (Hattenschwiler et al. 2008).

Les milieux tropicaux sont caractérisés par une vitesse de décomposition trés rapide, 95% de la
biomasse du compartiment « métabolique » sont décomposés entre la date de la chute de litiere

et le premier jour de I'année suivante.

La répartition du C organique dans le sol et plus précisément entre les deux horizons 0-15 et 15-30
cm, est calculée a partir des dosages réalisés par V. Freycon (2003, com. pers.) a différentes

profondeurs le long du profil vertical des fosses pédologiques (Figure D.1).

3% Chutes d’arbres.
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Figure D.1: Evolution des quantités de C organique du sol (exprimé en %) estimées a partir des quatre mesures
réalisées a 5, 15, 45 et 90 cm de profondeur (cercles blancs). Ces mesures proviennent du profil de sol de la fosse

pédologique située a proximité de P1 sur Guyaflux (Freycon 2003, Section 1.2.3.4.).

La quantité totale de C organique est d’abord estimée a 13840 gC/m? et a 3050 gC/m?, en tenant
compte de I'épaisseur de I’horizon, pour les profondeurs respectives 0-15 cm et 15-30 cm. Ainsi, la
quantité de C calculée dans le sol a proximité de P1 sur Guyaflux est de 168.9 tC/ha pour la
profondeur 0-30 cm. Cette estimation est cohérente avec la gamme de variations (25-225 tC/ha)
obtenue pour la méme profondeur dans les sols de différentes foréts du site expérimental de
Luquillo (Wang et al. 2002 ; Porto Rico). Notre estimation apparait cependant relativement élevée
comparée aux sols des foréts de méme altitude (25-150 tC/ha, Wang et al. 2002). Les foréts de
basse altitude comme celles rencontrées sur le site de Guyaflux, présentent généralement un taux
de décomposition de la matiere organique élevé comparé a celui des sols de haute altitude dans
lesquels les faibles températures et teneurs en oxygene limitent I'activité des décomposeurs du
sol. Par ailleurs, les différentes quantités de C des sols de faible altitude des deux études ne
s’expliquent ni par des différences dans la nature des sols des deux sites, nature de type Acrisol a
tendance argileuse, ni par des différences dans les saisons des prélevements de sol pour les deux

études, prélevements réalisés durant la saison des pluies.

Puis, la répartition du C organique total est calculée dans les différents « pools » propres aux deux
compartiments de sol (0-15 cm et 15-30 cm de profondeur). Ces « pools » sont qualifiés de
« rapide », « lent » et « stable » en fonction de la valeur du taux de décomposition du C organique.
Pour cela nous nous appuyons sur les travaux de Wang et al. (2002) qui consistent en une
estimation du stock de carbone de sol de forét tropicale. Son estimation s’éleve a 37.72% et a
60.36% des proportions respectives des « pools » lents et des « pools » stables entre 0-30 cm de

profondeur (Tableau D.1).

245




Annexes

Tableau D.1 : Répartition des biomasses de C organique, exprimées en g€/m?, des « pools » lents et stables entre 0 -15

et 15-30 cm de profondeur.

Clent C stable
Profondeur (cm)

(8C/m?) (8C/m?)
0-15 5220.5 8353.8
15-30 1150.5 1841.0

La quantité totale de ces deux « pools » couvre 98% du C organique, il reste alors 2% du C total a
répartir entre le «pool» microbien et la fraction « métabolique » et « structurale » de la biomasse
racinaire. Des mesures de carbone microbien ayant été réalisées dans le sol de cette parcelle
(Section 2.2.3.5.), les estimations des fractions de C « rapide » sont calculées pour les deux
profondeurs 0-15 cm et 15-30 cm. Le C microbien contenu dans 0-15 cm de profondeur est
d’environ 522 mgC/kg de sol, ce qui représente 1.1% du C total dosé pour la profondeur
correspondante, tandis que le C microbien contenu dans 15-30 cm de profondeur est de 224
mgC/kg de sol soit un peu plus de 1.12% du C total mesuré pour la méme profondeur (Section
2.2.3.5. Figure 11.3). Plusieurs études réalisées en forét tropicale rapportent des proportions de C
microbien du méme ordre de grandeur (1.6% d’aprés Motavalli et al. 1994 et 1.39% d’aprées Wang
et al. 2002). De plus, ne connaissant pas la quantité exacte de C microbien présent a la surface du
sol, nous avons utilisé les résultats de Wang et al. (2002) qui citent une proportion de 0.53%.
L'initialisation du modeéle repose également sur les résultats des parts respectives des fractions
« structurale » et « métabolique » des litieres racinaires, obtenus par Motavalli et al. 1994 sur le
site de Manaus (Brésil) dont les caractéristiques pédologiques (teneurs en argile, pH) sont les plus
proches des nétres. La proportion de C organique total dans la fraction « structurale » des litieres
racinaires est alors de 1.9% tandis que celle de la fraction « métabolique » est de 0.0032% dans la

profondeur de sol 0-30 cm (Tableau D.2).

Tableau D.2 : Répartition des biomasses de C organique, exprimées en gC/m?, des « pools » rapides et des « pools » de

litiere entre 0 -15 et 15-30 cm de profondeur.

C structural des C métabolique des

C microbien
Profondeur (cm) racines racines
(8C/m?) , ,
(8C/m?) (8C/m?)
0-15 152.2 263.0 0.44
15-30 34.2 58.0 0.10

La différence entre la quantité de C organique estimée avec le profil vertical de sol et la somme de

C organique par horizon et par compartiment recalculée (17073 gC/m?), est environ de 1.1%.
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Annexe E - Mise a I'« équilibre » du C organique

dans les différents compartiments du sol

D’un point de vu mathématique, cette étape vise a définir un état de pseudo « équilibre » de la
répartition des quantités de C dans les différents « pools » a partir des parametres physico-
chimiques du milieu (texture du sol, composition chimique), des données d’entrée (apport de
litieres), des données de sortie (flux de carbone) et des conditions climatiques (Figure D.1 et D.2).
Cet exercice de mise a '« équilibre » repose sur I'année climatique 2006 pour des conditions de
placeaux contréles (CP) et sur une initialisation établie sur les valeurs moyennes de chacun des

parameétres environnementaux mesurés sur la parcelle d’étude (P1).
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Figure E.1: Dynamique sur 30 ans du C organique des fractions « structurales » et « métaboliques » d’une part des

litieres de feuilles et de racines, et du C microbien d’autre part. Cette évolution de la matiére organique simulée par le

modeéle concerne la surface, et les deux profondeurs de sol 0-15 cm et 15 et 30 cm.
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Figure E.2 : Evolution du C organique des « pools » de C lents et des « pools » de C stables du sol entre 0-15 cm et 15-

30 cm de profondeur sur 30 ans.

248




Annexes

La mise a '« équilibre » est testée sur plusieurs périodes de temps : 10 ans, 20 ans et 100 ans. La
figure E.3. illustre I'importance du choix du temps de mise a '« équilibre » et I'impact des

répartition de C sur les flux de CO.,.
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Figure E.3 : Effet de trois différentes mises a I« équilibre » sur la respiration hétérotrophe (courbes rouge, grise et

bleue) comparée aux flux mesurés sur les placeaux tranchés entre le 27/04/06 et le 31/12/07 (courbe noire).

Bien que le choix de la période soit en partie arbitraire, 20 ans est le temps retenu et nécessaire
pour qu’il y ait stabilisation des « pools » de carbone rapides sans que les « pools » de C lents et
« stables » ne soient dégradés. Apres 10 ans de mise a I'« équilibre » la biomasse des « pools de C
rapides » évolue encore tandis qu’apres 100 ans de mise a I'« équilibre » les biomasses de C
organique du « pool » lent et du « pool » stable sont modifiées de 66% et 24% respectivement,
pour I'horizon 15-30 cm. La biomasse totale de C organique obtenue apres 20 ans est de 13976
gC/m? contre 17072 gC/m? au départ. Une diminution nette de 17% et 24% des biomasses de C
organique contenues dans les deux profondeurs 0-15 et 15-30 cm respectivement est observée
entre les concentrations initiales et finales (Tableau D.1). Ces nouvelles valeurs de biomasse de C
organique, pour la profondeur 0-30 cm, sont plus proches des valeurs obtenues dans des sols
d’autres foréts tropicales rencontrées sur le site expérimental de Luquillo (10100-18600 gC/m?

pour des foréts de moyenne a haute altitude, Puerto Rico, Wang et al. 2002).
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Tableau E.1 : Résultats de la dynamique de la matiére organique du sol, de chacun des «pools» simulée par le modéle
CENTURY sur 20 ans a partir de la seule année climatique 2006. Le tableau résume les répartitions du C organique

initiales et finales aprés 20 ans (gC/m?/j).

Fraction de C organique 0-15cm 15-30 cm

Initial 20 ans Initial 20 ans
C structural feuilles 462.5 472.9 - -
C métabolique feuilles 215.1 12.2 - -
C structural racines 263.2 441.3 58.1 113.9
C métabolique racines 0.64 7.4 0.18 2.1
C microbien sol 151.8 94.2 34.1 19.6
C«lent» 5219.4 3070.1 1149.7 470.0
C « stable » 8353.9 8008.7 1841.0 1748.7

Apres 20 ans, la somme des proportions en C organique du « pool » lent et du « pool » stable entre
0 et 30 cm de profondeur a sensiblement évolué et représente 95% du C organique total contre
97% initialement. Pour ces deux fractions, la modification de la biomasse de C organique est en

faveur du « pool » de C stable pour la profondeur 0 et 30 cm (70% contre 60% initialement).
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Annexe F - Effet de 'humidité du sol sur Rh

Les mesures de respiration mettent en évidence une importante variabilité entre les placeaux
tranchés (TP”'). La variabilité inter-placeaux (entre TP) est également présente dans les mesures
d’humidité du sol. De plus, les gammes de variations par TP, pour la variable humidité, présentent
des valeurs extrémes qui leur sont propres. En d’autres termes, I’humidité maximale mesurée dans
le sol du TP 11 est différente de I’humidité maximale mesurée dans le sol du TP 17 qui présente

d’une fagon plus générale les extrémes en humidité (Figure F.1).
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Figure F.1 : Humidité du sol (Hv) mesurée par trench-plot (TP) entre le 16/11/06 et le 04/07/07.

Or la simulation de référence comparée a la respiration moyenne des mesures effectuées sur les

37 . .
Acronyme de « Placeaux Tranchés » et du mot anglais « Trench-Plot ».
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quatre TP, est le résultat d’'une paramétrisation « moyenne » ol I'ensemble des parameétres
environnementaux et climatiques sont des valeurs moyennes de mesure. Dans le cas de I’"humidité
du sol qui est en réalité le rapport des humidités journalieres sur la moyenne des humidités a la
capacité au champ (Hr d’aprés I'équation F1), ce type de paramétrisation ne rend pas compte de la

variabilité spatiale mesurée (d’aprés I'équation F2).

va
Hr, =
chp

(F1)

OU Hr, est I'humidité relative et une des variables météorologiques d’entrée du modéle, Hv,
I’'humidité volumique journaliére exprimée en m?>/m?® mesurée sur le placeau p OU « , » peut avoir
lavaleur 11,13, 150u 17 et ch,,38 la valeur de la capacité au champ propre au sol du placeau p. De
cette premiere équation découle le calcul de Hr de référence qui permet d’obtenir la respiration

du sol de référence telle que :

B moyenneHv,,

Hrréf
Hvc moyen (F2)

OU moyenneHv, est la moyenne jour a jour des humidités volumiques mesurées sur chaque TP et
Hvc,moyen la valeur moyenne des capacités au champ spécifique a chaque TP soit 0.29 m3/m°.

L’hypothese qui découle de ces observations repose sur le fait qu’en intégrant la variabilité spatiale
des Hr, (une valeur de Hr, par placeau), une part de la variabilité spatiale des flux mesurés
comparés aux flux simulés est expliquée. Deux méthodes permettent de répondre a cette

hypothése. La premiére méthode (1.) consiste a calculer la moyenne des Hr, spécifiques a chaque

%0.23 m*/m?, 0.29 m*/m?, 0.30 m*/m? et 0.32 m*/m? pour les placeaux tranchés n° 11, 13, 15
et 17 respectivement.
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TP, tandis que la seconde méthode (2.) consiste a effectuer quatre forcages différents sur la base
des quatre Hr, spécifiques a chaque TP. L’absence de données pour les humidités de sol dans la

plus grande profondeur (15-30 cm) ne permet pas de tester I'impact de cette variable sur Rh.

1. Les résultats de la premiere méthode montrent une amélioration du flux simulé comparé a la
moyenne des flux mesurés qui se traduit par une modification de la pente de la relation. Une plus
forte valeur de la pente signifie dans le cas présent, que la sous-estimation des faibles valeurs de
flux et la surestimation des fortes valeurs de flux observées dans la simulation de référence

(Figures F.2 et F.3 a)) sont corrigées (Figure F.3 b)).
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Figure F.2 : Dynamique saisonniére pour la période entre le 16/11/06 et le 04/07/07, de la respiration hétérotrophe
moyenne mesurée sur les quatre TP et de la respiration hétérotrophe simulée a partir de la moyenne des humidités

relatives spécifique aux TP (Hr,).
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Figure F.3 : Comparaison entre la respiration hétérotrophe moyenne mesurée sur les quatre TP et a) la respiration

hétérotrophe simulée a partir d’'une humidité relative moyenne (Hr,¢) et b) simulée a partir de la moyenne des

humidités relatives spécifiques aux TP (Hr,) pour la période entre le 16/11/06 et le 04/07/07.

2. Les résultats de la seconde méthode sont globalement identiques aux précédents avec une

sensible amélioration de la valeur de la pente de la relation entre la moyenne des Rh mesurées sur

chaque TP et la moyenne des Rh simulées a partir des humidités relatives spécifiques (Figure F.4).

La relation presque parfaite obtenue entre les résultats des deux méthodes (« Rh simulée avec

moyenne » des Hr, versus « moyenne des Rh simulées par TP ») montre I'importance du calcul du

rapport des humidités incluant la valeur de I’"humidité maximale propre au milieu (ici a I'échelle du

placeau).
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Figure F.4 : Comparaison entre la respiration hétérotrophe moyenne mesurée sur les quatre TP et la moyenne des
quatre simulations de respiration hétérotrophe de chaque TP pour la période comprise entre le 16/11/06 et le

04/07/07. Les valeurs d’écart-type sont représentées par les barres grises.

Globalement, le rapport des humidités calculé sur la base des moyennes des humidités divisées par
0.29 m?/m? tend systématiquement & sous-estimer la valeur des humidités relatives propres aux

TP (Figure F.5).
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Figure F.5 : Comparaison entre le rapport de la moyenne des humidités des TP sur 0.29 (Hc moyen) et la moyenne des

rapports propres a chaque TP. L’humidité relative calculée a partir de 0.29 est utilisée pour simuler Rh,;.

Une conséquence directe de cette sous-estimation des humidités est une atténuation des effets
restrictifs de I"humidité sur les flux. En effet, durant la période comprise entre le 16/11/06 et le
04/07/07 qui inclut principalement la grande saison des pluies tout en « évitant » la grande saison
seche, le facteur humidité (Aw) a un impact physique et biologique négatif sur Rh. D’un point de
vue biologique, la sursaturation en eau du sol agit sur la diffusivité des gaz dans le sol ainsi que sur

I'activité des micro-organismes décomposeurs en favorisant un milieu anoxique.
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Annexe G - Estimation des variations

journalieres de la croissance des racines fines

Dans la composante autotrophe de la respiration du sol, nous pouvons distinguer deux flux. L'un
est la respiration de croissance, il correspond a la quantité de carbone qui est nécessaire a la mise
en place de nouveaux tissus chez les végétaux. L'autre est la respiration de maintenance, il
correspond a la quantité de carbone indispensable au maintien des tissus ou structure vivante.
L’évolution de ces flux au cours du temps n’est pas linéaire et est étroitement dépendante de la
dynamique de croissance de la plante. Dans le contexte racinaire, la respiration autotrophe est
donc liée a la phénologie des racines. Ce point clé, souvent peu renseigné, implique une étude
précise du suivi de la croissance des racines au cours du temps. Deux études du présent travail de
these sont couplées de maniere a obtenir I'information la plus compléte possible sur la dynamique
de production des racines inférieures a 2 mm. La premiére expérimentation est le suivi de la
croissance en longueur des racines fines (@ < 2 mm) via la méthode des rhizotrons, tandis que la
seconde expérimentation est I'estimation de la production de racines fines (@ < 2 mm) via la

méthode des carottes de recolonisation.

La phénologie des racines fines, calculée au pas de temps mensuel est une production de racines

entre 0 et 15 cm de profondeur dans le sol exprimée en gC/m?/j.

Nous estimons, en premier lieu, une élongation racinaire moyenne sur la base des suivis de la
croissance individuelle des racines fines de cing espéces ligneuses de la plantation. La méthode des
rhizotrons qui est une technique d’observation directe et non destructive est utilisée pour ces
suivis de croissance au cours de I'année 2007. Pour chaque mois une moyenne de I'élongation
racinaire est calculée a partir de deux dates de suivi minimum, puis est rapportée a la moyenne

annuelle des élongations mesurées (Figure G.1).
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Figure G.1: Phénologie des racines fines (@ < 2 mm) de année 2007. Chaque point est le rapport d’'une moyenne
mensuelle calculée sur 2, 3 ou 4 dates de suivi selon le mois considéré, sur la moyenne annuelle des croissances

racinaires mesurées.

Conjointement, la biomasse des racines fines produite dans le sol a tendance argileuse de la
parcelle 10 sur Guyaflux, est estimée avec les carottes de recolonisation en 2007. Cette seconde
méthode permet de passer d’'une élongation racinaire a deux dimensions a une production
racinaire a trois dimensions. La plus grande difficulté est ensuite d’ajuster les dates de mesure des
deux méthodes pour lesquelles les pas de temps different. En effet, le suivi de croissance en
longueur donne une information sur une dynamique mensuelle (Figure G.1) tandis que la
production racinaire, telle qu’elle a pu étre estimée, donne une information ponctuelle dans
I'année. C’'est la différence de biomasse récoltée entre deux dates : janvier 2007 et juillet 2007. En
supposant une quantité de carbone a 48% de la biomasse séche, nous obtenons une valeur de
production de 436 gC/m?/an ou 1.19 gC/m?/j. Cependant, les résultats extraits de la littérature
(Section 2.3.4.) montrent que notre production est particulierement élevée. L’hypothése alors
avancée est que cette estimation correspond, pour la période considérée, au mois qui présente la
plus forte élongation racinaire. De maniére cohérente avec les valeurs d’élongation racinaire, la

production calculée mois a mois est supposée constante a I'échelle de la journée (Figure G.2).
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Figure G.2 : Production moyenne de racines fines exprimée en gC/m?/j. Les variations saisonniéres sont calculées mois

a mois et suppose une production constante au sein de chaque mois.

En fonction de ces estimations et de la part que représente la quantité des racines de diametre
inférieur a 2 mm dans le compartiment de sol 0-15 cm, les productions des racines de plus gros
diamétre dans les profondeurs 0-15 cm et 15-30 cm, et des racines fines (@ < 2 mm) dans la
profondeur 15-30 cm, sont extrapolées. Contrairement a la croissance racinaire, la phénologie de

la mortalité racinaire, par manque d’information, est supposée constante sur I'année.
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Annexe H - Etude comparée de la décomposition

des litieres de racines

Cette annexe a pour vocation de décrire la paramétrisation qui permet de comparer la
décomposition des litieres racinaires (0-15 cm) simulée par le modele CENTURY et la

décomposition des racines fines mesurée in situ.

La décomposition de la matiére organique dans le modele de « processus » CENTURY, résulte des
échanges qui s’opérent entre différents « pools » de C dans le sol. Le modéle distingue, sur la base
du rapport L/N, deux fractions différentes de litiere: la fraction métabolique et la fraction
structurale. Ces fractions alimentent trois « pools » de C organique dans lesquels se répartit la
Matiéere Organique du Sol (MOS) : le « pool » de C rapide, le « pool » de C lent et le « pool » de C
stable (Parton et al. 1987). Chacune des fractions et chacun des « pools » sont caractérisés par un
taux de décomposition qui leur est propre et qui est conditionné par les trois facteurs
environnementaux : la température, 'humidité et la texture du sol. La structure du modele en
partie modifiée par V. Le Dantec (2000), privilégie une différenciation des litieres selon leur origine
(aérienne et souterraine), un découpage du sol selon différentes profondeurs (surface, 0-15 et 15-
30 cm) ainsi que la possibilité de simuler la dynamique de la décomposition sur un pas de temps
journalier. Aussi cette représentation du sol dans CENTURY présente-t-elle I'avantage d’étre
relativement facile a paramétrer et d’obtenir des simulations comparables a notre analyse réalisée

in situ.

Le suivi de la décomposition de la matiére organique dans le sol simulée par le modeéle CENTURY
nécessite trois étapes :

Construction des fichiers comportant les variables d’entrée : les variations journalieres des variables
météorologiques et biologiques du milieu sont fixées en fonction des dates d’installation de
I’étude de la décomposition des racines fines réalisées in situ. Les périodes de décomposition
retenues coincident avec les dates : période de 6 mois entre le 05/07/06 et le 10/01/07 et période
de 12 mois entre le 05/07/06 et le 03/07/07. Dans le but d’avoir des conditions environnementales

les plus proches possible entre les simulations et le milieu de forét naturelle, seuls les résultats de
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décomposition provenant du sol argilo-sableux de la parcelle 10 sont conservés dans |'étude in
situ. Les simulations sont faites a partir des paramétres moyens dans des situations de placeaux
non tranchés (rapports des humidités du sol, a 5cm in situ, du compartiment 0-15 cm, dans
CENTURY, propres aux placeaux non tranchés, CP). Par ailleurs, aucun apport de litiere n’intervient
durant la période de décomposition simulée par le modeéle, de telle sorte que le calcul correspond
a une perte brute de C organique des « pools » concernés (« pool » de litiere de I’horizon 0-15 cm).
Paramétrisation du modéle espéce a espéce: la teneur en azote et lignine des feuilles et des
racines fines ainsi que les rapports lignine sur carbone structural des feuilles et des racines fines
sont les parametres qui changent dans le modele en fonction de I'espéece ligneuse considérée. Le
choix des quatre espéces ligneuses: Carapa procera, Dicorynia guianensis, Eperua falcata et
Symphonia Spl est en accord avec I'étude de la décomposition des racines fines réalisée in situ,
étude détaillée dans le chapitre Il du présent manuscrit. Ce choix prend également en compte les
résultats estimés in situ en incluant les especes qui présentent des taux de décomposition des
racines fines les plus contrastés.

Calcul de la biomasse non décomposée : la biomasse de litiere racinaire non décomposée est
calculée a partir de la dynamique de C organique des deux fractions « métabolique » et
« structurale » des litieres dans la profondeur de sol 0-15 cm. La proportion de biomasse non
décomposée est le rapport entre la quantité finale de C organique contenu dans les deux fractions

et la quantité initiale de C organique de ces deux mémes fractions de litiére racinaire.

Lors de la paramétrisation du modele, deux séries de constante de décomposition ont été testées
pour notre type d’écosysteme. La premiere série provient de la paramétrisation originale du
modele CENTURY (Parton et al. 1987) mais adaptée au pas de temps journalier (Waelbroeck 1995 ;
Le Dantec 2000). La seconde série résulte des modifications apportées par Kirschbaum & Paul
(2002) dans une version de CENTURY adaptée a des sols forestiers, série recalculée a partir des

valeurs originales (Tableau H.1).
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Tableau H.1: Valeurs des constantes de décomposition de Waelbroeck (1995) et de Kirschbaum et al. (2002)

spécifiques aux huit réservoirs de carbone dans le modéle CENTURY.

Constante de Constante de
Réservoir Horizon décomposition (x 10'2) décomposition (x 10’2)

(Waelbroeck 1995) (Kirschbaum & Paul 2002)

Fraction structurale Surface 1.1 2.2
Fraction métabolique  Surface 4.1 8
Fraction microbienne  Surface 1.6 4
Fraction structurale Sol 13 2.7
Fraction métabolique  Sol 5.1 10
Fraction microbienne  Sol 2 4

« Pool » lent Sol 5x 107 11x 107
« Pool » stable Sol 1.2x10° 3.8x10°

La paramétrisation associée dont la finalité est d’avoir les tests les plus explicites possible,
correspond a un milieu de forét naturelle monospécifique. Les valeurs de composition biochimique
des feuilles et des racines de Carapa proceral sont donc utilisées dans le modele afin d’estimer les
effets de différentes constantes de décomposition sur la décomposition (Figure G.1 et G.2). Le
temps de décomposition mesuré et simulé correspond a la période de 12 mois entre le 05/07/06

et le 03/07/07.
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Figure H.1: Cinétique de décomposition de la fraction « métabolique » et « structurale » de la biomasse de C racinaire
(gC/m?) simulé par CENTURY. Le modéle est paramétré pour 'espéce ligneuse Carapa p. dans des conditions de
placeaux intacts. Deux séries de constante de décomposition sont testées: I'une issue de la version originale de

CENTURY (Waelbroeck 1995, traits pleins) I’autre issue des travaux de Kirschbaum & Paul 2002 (traits en pointillé).
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La figure H.2 illustre les résultats de la décomposition mesurée in situ et de la décomposition du
« pool » de C des litieres racinaires (0-15 cm) simulée a partir de la composition biochimique de
Carapa p. Le modéle tend a sous-estimer de 6% la décomposition mesurée sur le terrain avec les
valeurs de k de Waelbroeck (1995) tandis qu’il tend a surestimer cette derniére de 30% avec les

valeurs de k de Kirschbaum & Paul (2002).
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[ Simulée (k, Waelbroek, 1995)
Hl Simulée (k, Kirschbaum et al. 2002)

Figure H.2 : Comparaison du pourcentage de masse de racines fines de Carapa p. non décomposée aprés 12 mois
mesurée (barre blanche), simulée par le modéle CENTURY a partir des taux de décomposition initiaux (barre grise,
Waelbroek, 1995) et simulée par le modeéle a partir des taux de décomposition adaptés par Kirschbaum et al. (barre

noire, 2002). Les barres d’erreur représentent les valeurs d’écart-type des moyennes (n = 18).

Bien que la mise a I'« équilibre » des différents « pools » de C ne corresponde pas aux valeurs de k
calculés par Kirschbaum et al. (2002), ces valeurs relativement fortes ne semblent pas appropriées

a notre type d’écosysteme.

262




Annexes

Annexe I - Estimation de la mortalité racinaire

sur Rh

Les résultats de mesures de flux de CO, du sol réalisées dés I'ouverture des tranchées mettent en
évidence un pic de respiration du sol en partie lié aux racines fraichement tuées. Sur la mesure, ce
flux de CO, est environ 37% plus élevé pour la période du 27/04/06 (date de début de mesure des
flux sur les TP) au 06/09/06 comparé a celui mesuré pour la période du 07/09/06 au 04/07/07,
période au cours de laquelle les flux carbonés sont « stabilisés ». Pour reproduire ce flux carboné,
différents temps de mortalité racinaire déduits de différentes expérimentations (Ostertag et al.
1998 ; Epron & Ponton com. pers.) ont été testés. La paramétrisation est identique a celle utilisée
pour valider le module Rh. Toutefois, le calcul de la biomasse de C dans les compartiments du sol
change. Les modifications portent non pas sur la date de l'apport massif de nécro-masse
(20/04/06), mais sur la ou les périodes de temps au cours desquelles les deux catégories de racines
meurent. La durée de la mortalité est testée pour chaque type de racine dans les deux profondeurs
de sol 0-15 et 15-30 cm. Trois premiers tests consistent a faire mourir ’'ensemble de la biomasse
racinaire sur 4, 8 et 100 jours. Le quatrieme test repose sur I'hypothése que la mortalité des
racines inférieures a 2 mm différe de celle des racines de plus gros diametre. La mortalité des
racines fines (@ < 2 mm), plus courte, est supposée se dérouler sur 8 jours tandis que celle des
grosses racines (@ > 2 mm) s’effectue sur 100 jours. La biomasse calculée est résumée dans le

tableau 1.1 suivant.
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Tableau 1.1 : Biomasse de C organique (gC/m?/j), associée aux apports massifs de litiére de racines fines (@ < 2 mm) et

grosses (@ > 2 mm) engendrée par la mise en place des placeaux tranchés dans les deux profondeurs (0-15 et 15-30

cm), calculée pour différents temps de mortalité 4, 8 et 100 jours.

Mortalité (en gC/m?/j sur 4, 8 et 100 jours)

8 (@ <2mm)

Biomasse racines
Profondeur (cm) 4 8 100 100 (@ > 2

(diametre)

mm)
d<2mm 0-15 103.0 51.5 4.1 51.5
d>2mm 0-15 128.2 64.1 5.1 5.1
d<2mm 15-30 33.9 16.9 14 16.9
ad>2mm 15-30 31.9 15.9 1.3 13

Enfin, quel(s) que soi(en)t le(s) parametre(s) étudié(s), chaque résultat de simulation est comparé a

la simulation de référence : Rh, sur la période du 16/11/06 au 04/07/07.

Les flux de C obtenus a partir des différents temps de mortalité des racines sont présentés dans la

figure I.1.

Rh (gC/m2lj)

N W M OO O N ©

0

13/05/2006  01/08/2006  20/10/2006  08/01/2007

— Rh mesurée

— Mortalité sur 4 jours

— Mortalité sur 8 jours

— Mortalité sur 100 jours
Mortalité sur 8 jours Rf et 100 jours

29/03/2007

Figure 1.1 : Comparaison de la respiration hétérotrophe (Rh) simulée par CENTURY pour différents temps de mortalité

racinaire aprés I'ouverture des tranchées et de la moyenne des Rh calculée sur TP de la parcelle 1 sur Guyaflux

(Guyane frangaise). La paramétrisation de la simulation tient compte des valeurs moyennes des paramétres, des 4

types d’apport en litiére racinaire et des rapports des humidités sur TP.
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La structure actuelle du modéle CENTURY permet de dissocier deux catégories de racines (fines < 2
mm et grosses > 2 mm). Les résultats obtenus pour la période du 27/04/06 au 06/09/06,
supposent que toutes les racines ne meurent probablement pas en méme temps. Les racines fines,
d’apres la cinétique de décroissance de Rh (Figure I.1) ainsi que la proportion de C dégagé (Tableau
I.2) de la simulation en gris sur la figure E.1, se décomposeraient plus de dix fois plus vite que les
grosses racines (8 jours et 100 jours respectivement). Cette simulation compte, pour la période
considérée (environ 130 jours apres ouverture des tranchées), environ 12% en plus de C dégagé
comparé a la mesure réalisée in situ (valeur moyenne sur les quatre TP). Mais, au-dela de cette
période de 130 jours, quel que soit le temps de mortalité testé, les flux simulés, entre le 16/11/06

et le 04/07/07, ne sont pas ou sont trés peu différents les uns des autres.

Tableau 1.2 : Sensibilité de la respiration hétérotrophe a différents temps de mortalité. Le tableau résume les
guantités, en terme de moyenne, de somme et de proportion par rapport au flux mesurés, de carbone libéré sur la
période du 27/04/06 au 06/09/06, lorsque I’ensemble des racines meurt en méme temps ou lorsque les racines fines

(@ < 2 mm) meurent plus vite que les grosses racines (@ > 2 mm).

Flux de C entre le 27/04/06 et le 06/09/06

(en gC/m?/j)

Mortalité Proportion sur
(en gC/m?/j sur 4, 8 et 100 jours) Moyenne somme la mesure
4 4.99 663.9 -14.3
8 5.07 674.0 -16.1
100 4.86 645.9 -11.2

8 (@ <2mm), 100 (@ >2 mm) 4.89 649.8 -11.9

Mesures 4.37 580.7 -
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Abstract The high spatial variability of soil respiration
in tropical rainforests is well evaluated, but influences
of biotic factors are not clearly understood. This study
underlines the influence of tree species characteristics
on soil respiration across a 16-monospecific plot
design in a tropical plantation of French Guiana. A
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large variability of soil CO, fluxes was observed
among plots (i.e. 2.8 to 6.8 pmol m > s~') with the
ranking being constant across seasons. There were no
significant relationships between soil respiration and
soil moisture or soil temperature, neither spatially, nor
seasonally. The variability of soil respiration was
mainly explained by quantitative factors such as leaf
litterfall and basal area. Surprisingly, no significant
relationship was observed between soil respiration
and root biomass. However, the influence of substrate
quality was revealed by a strong relationship between
soil respiration and litterfall P (and litterfall N, to a
lesser extent).

Keywords Fine root - Litter quality - Nutrient cycling -
Plant soil interactions - Soil respiration -
Tropical plantations

Introduction

During the last two decades, a growing amount of
studies has focused on describing and understanding
soil respiration spatial and temporal variability, one of
the largest fluxes in the global carbon (C) cycle
(Raich and Schlesinger 1992). Despite their prepon-
derant role in this global cycle (Grace et al. 2001;
IPCC 2001), the tropical forests have been less
studied than any other ecosystems and their C budget,
sources or sinks of carbon, is still controversial
(Saleska et al. 2003).
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Whereas several studies dealt with the causes of
the seasonal variability of soil respiration (Bonal et al.
2008; Chambers et al. 2004) that mainly involved
abiotic factors (i.e. soil moisture and, in a lesser
extent, temperature), very few have actually investi-
gated the role of biotic factors on spatial variability.
Neotropical rainforests are among the ecosystems
exhibiting the highest tree species richness, with
generally more than 200 species per hectare that
attain a diameter at breast height of 10 cm (Phillips et
al. 1994; Ter Steege et al. 2000). Tree species might
influence soil processes through a variety of mecha-
nisms, essentially by controlling quantity and quality
of both aboveground and belowground litter produc-
tion in one hand, and root-derived respiration (i.e.
including both root respiration and root exudates) in
the other hand. The significance of these mechanisms
has been demonstrated in a range of contrasted
situations. In particular, site fertility was shown to
depend on the biological nutrient cycling, with a
predominant role played by litter quality (Prescott
2002). Litter quality (usually appreciated through C/N
ratio or lignin concentration) and decomposition, in
turn, was proved to rely on initial leaf chemistry and
nutrient resorption in senescing leaves (Aerts 1997,
Colteaux et al. 1995; Hittenschwiler et al. 2008),
which covary with leaf life span (Eckstein et al.
1999). Tree species composition of a given forest
ecosystem might also affect site fertility through litter
quantity (Catovsky et al. 2002). Then, foliage
characteristics of tree species might have both
qualitative and quantitative influence on soil respira-
tion. The influence of plant species richness on the
abundance and activity of decomposers was related to
both altered substrate quality (Chung et al. 2007) and
quantity (i.e. reduction in plant biomass with a
decrease in diversity; Spehn et al. 2000) in grassland
studies. A strong effect of the plant cover type
(annuals vs. perennials) on microbial activities related
to nitrogen cycling has been found in a Mediterranean
old-field soil (Pinay et al. 2007). The influence of tree
species on microbial activities in the soil has also
been recognized in temperate forest (Augusto et al.
2002; Bauhus et al. 1998; Binkley and Giardina 1998;
Xu et al. 2006). Fine root chemistry, for instance,
might affect the decomposition rate of soil organic
matter by altering microbial community composition
(Brant et al. 2006) and turnover (Russell et al. 2007).
Root exudation was also recently found to affect litter

@ Springer

decomposition rate (Kuzyakov et al. 2007). A few
recent studies assessed the effect of tree species on
soil respiration by comparing pure stands together
(Bruggemann et al. 2005; Jonard et al. 2007).
However, very few data actually provides insights
regarding the influence of the tree species on the
spatial variability of soil respiration in tropical wet
forests. This might be particularly sensitive in a
context where most wet tropical forests grow on
highly weathered soils that are depleted in “rock-
derived” essential elements like phosphorus (P)
(Vitousek and Sanford 1986; Cleveland et al. 2002).

The objectives of this study were to analyse the
influence of tree species characteristics on soil
respiration by using a set of 16 monospecific plots
in a 2l-year-old plantation of French Guiana as a
mean to create a large range of biotic variations. We
hypothesised that differences in soil respiration
among the 16 plots would be explained by one or
several of the following tree characteristics:

— plot basal area, which we considered as a general
proxy for tree productivity,

— root biomass, considered as a predictor for root
respiration,

— above ground litterfall, considered as a proxy for
soil organic matter decomposition,

— chemical characteristics (i.e. C, N, P and lignin
contents) of aboveground litterfall.

Materials and methods
Site description

The study was conducted in a 21-year-old experi-
mental plantation including 24 monospecific forest
tree plots. The plantation is located in the Paracou
Experimental Station (5°18" N, 52°53" W), in the
coastal part of French Guiana, 50 km NW from
Kourou. The plantation was established on a natural
forest land. Soil preparation included removal of all
existing vegetation, stump holes filling-up and disc
ploughing. Three-year-old seedlings of species select-
ed for their timber value and their abundance in
French Guiana were planted in 1983—1984. Some tree
species did not get established or had a low tree
density and consequently were not retained in this
study. The 16 plots selected included both heliophilic
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and hemitolerant species of the upper story (Table 1).
Individual plot size was 21x21 m containing seven
rows of seven trees each, except for Diplotropis
purpurea whose plot surface was only half as large.
The plots were kept free of understorey vegetation by
mechanical mowing about every year and by regular
hand weeding after a first application of herbicide
(glyphosate) in October 2004.

The climate is tropical wet with two contrasted
periods, namely a long dry season occurring from mid-
August to mid-November and a long rainy season
often interrupted by a short dry period in February/
March. The mean annual precipitation in Paracou for
the 1979-2001 period was 3,041 mm, with a
minimum in September and a maximum in May.
The mean annual temperature (1979-2001) was 26°C
with low annual fluctuation (1.5°C; Gourlet-Fleury et
al. 2004) and an average daily variation of about 8°C.
In 2005, the mean air temperature was 25.5°C with an
annual variation of daily means of 4.3°C. Precipita-
tions were high in January, April, May and December
and low in March, and from August to November
(Fig. 1a).

The spatial homogeneity of the soil physical
properties across the plantation was assessed by
extracting a soil core in each plot down to 1.2 m
depth. Soil texture, soil colour (Munsell soil color
chart), as well as the presence of stones or coloured

Table 1 Shade tolerance type of the studied species

Species Family Shade tolerance
type
Carapa procera Meliaceae Heliophilic
Caryocar glabrum Caryocaraceae Hemitolerant
Dicorynia guianensis Caesalpiniaceae Hemitolerant
Diplotropis purpurea Caesalpiniaceae Hemitolerant
Eperua falcata Caesalpiniaceae Hemitolerant
Goupia glabra Goupiaceae Heliophilic
Hymenaea courbaril Caesalpiniaceae Heliophilic
Peltogyne venosa Caesalpiniaceae Hemitolerant
Platonia insignis Clusiaceae Hemitolerant
Protium sagotianum Burseraceae
Qualea rosea Vochysiaceae Hemitolerant
Simarouba amara Simaroubaceae Heliophilic
Sterculia pruriens Sterculiaceae Heliophilic
Symphonia spl Clusiaceae Heliophilic
Virola surinamensis Myristicaceae Heliophilic
Vochysia tomentosa Vochysiaceae Heliophilic
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Fig. 1 a Seasonal courses of monthly mean precipitation (filled
bars), mean temperature (open circles) and soil moisture of the
0-6 cm layer (filled diamonds) from January to December
2005. b Mean soil respiration for the five periods of
measurement in February, March, May, June and October
2005. Error bars are standard errors of the mean (n=16).
Common letters between periods of soil respiration measure-
ments indicate no significant difference between months at the
95% confidence level (n=80)

spots were examined at depths of 0.2, 0.5 and 1.0 m
(Table 2). Despite some texture variations between
plots, the soil is uniformly described as a hypoferralic
acrisol (IUSS Working Group WRB 2006).

Soil respiration

Within each plot, two 4.5 m* subplots were selected
for soil respiration measurements. Three 20 cm-
diameter PVC collars were inserted in each subplot
to a depth of about 3 cm. The collars were installed in
November 2004, 3 months before the first soil
respiration measurements. Soil respiration measure-
ments were made during five campaigns in 2005: (a)
once at the beginning of the short dry period in
February (days 45—48), (b) once during the transition
period between the short dry season and the rainy
season, in March (days 84-92), (c, d) twice during the
rainy season in May and June (days 129-133 and
days 157-159, respectively), and (e) once in the
middle of the long dry season (days 283-294). Each
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Table 2 Soil texture profile average and range (in parentheses) over 16 monospecific plots

Horizon Clay Fine silt Coarse silt Fine sand Coarse sand

20 20.0 (12.6-33.6) 5.3 (2.2-8.6) 2.2 (0.5-4.5) 14.8 (10.5-18.9) 57.7 (44.7-69.4)
50 31.9 (21.4-41) 3.2 (1.8-6.2) 1.3 (0.6-2.2) 13.6 (11-16.5) 50.0 (39.2-60.8)
100 35.6 (23.5-43.7) 5.6 (2.4-12.8) 3.3 (0.2-7.5) 11.7 (8.5-14.5) 43.8 (36.3-52.5)

Soil contents (in percentage) in clay, fine and coarse silts, and fine and coarse sands were measured from three horizons (20, 50 and

100 cm depth).

campaign duration was kept as short as possible to
insure homogenous weather condition through the 96
measurements (i.e. 6 collars, 16 plots). However, in
order to reduce the effect of soil temperature
variations, soil respiration measurements were done
between 10:00 A.M. and 4:00 pM. Soil respiration was
measured using an infra-red gas analyzer (EGM-4,
PP-Systems, Hitchin, UK) coupled with a laboratory-
made chamber consisting in a 5.0 dm® PVC cylinder
(diameter 20 cm, height 16 cm). Previous cross-
calibration tests between EGM-4 and other respiration
measurement systems underlined an overestimation of
CO, fluxes with EGM attributed to inadequate air
mixing in the chamber (Le Dantec et al. 1999;
Pumpanen et al. 2004). In order to reduce induced-
overpressure in the chamber, our laboratory-made
chamber was equipped with a slow running fan, as
recommended by Le Dantec et al. (1999). Besides, we
tested the effect of the addition of a plastic mesh at
the bottom of the chamber as suggested by Ngao et al.
(2006) and did not find any significant change, which
validated the benefit effect of the reduced speed fan.
We consider that the small overpressure measured
with this chamber design (Le Dantec et al. 1999) did
not justify any equilibrium device addition that would
bring as much drawbacks (i.e. wind bias) as improve-
ment (Bain et al. 2005). Air was circulated between
the analyzer and the chamber at a flow rate of 0.3 L
min . The total chamber volume, including the collar
space, was calculated from collar height for each
measurement and averaged 6.3 dm’. Fluxes were
calculated automatically by the EGM program, using
the quadratic fit option. To reduce the effect of the
initial disturbance on CO, flux, experimenters gener-
ally take the first reading 60 to 180 s after the
chamber is placed on the collar. In our study, the
preliminary tests we performed showed that stabiliza-
tion took 80 to 120 s, well in agreement with the
general practice.
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Simultaneously with soil respiration measure-
ments, volumetric soil water content of the 0—6 cm
layer was measured next to each collar with a portable
soil moisture sensor (ML2x, Theta Probe, Delta-T
Devices Ltd., Cambridge, UK) and soil temperature at
5 cm depth was determined with a hand-held soil
temperature probe coupled to the IRGA (STP-1, PP-
Systems, Hitchin, UK).

Litter production and chemical composition

Litterfall was collected using three 0.33 m? litter traps
randomly installed 1 m above the soil surface in each
plot. The traps were made from 1 mm” mesh net to
promote a rapid drying and avoid decomposition.
Litter trap collections were conducted twice a month
from January 2005 to December 2005. In the lab,
leaves were separated from flowers, fruits and
branches and pooled to obtain monthly amounts.
The leaves were dried to constant mass at 35°C,
weighted, milled and kept dry until analyses.

Carbon (C), nitrogen (N), phosphorus (P), hemi-
cellulose, cellulose, lignin, and ash contents of leaf
litter were determined in March and August 2005
using a near-infrared reflectance spectroscopy (NIR-
Systems 6500, Foss NIRSystems, Raamsdonksveer,
The Netherlands). Calibration between spectral and
chemical data were conducted according to the
methods described by Joffre et al. (1992). Calibration
curves were generated by subjecting 43 Guianian tree
species (seven of which being common to the current
study) to both analyses. The predicted values were
obtained with standard errors of prediction of 0.8%
for C, 0.2% for N, 0.01% for P, 4.4% for hemicellu-
lose, 5.2% for cellulose, 3.9% for lignin and 0.6% for
ash. As no significant differences of chemical
composition were observed between the March and
August samplings, average values were used in further
analyses.
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Root biomass

Within each plot, three 0.3x0.3 m area units were
selected for root sampling. They were 0.20, 0.70 and
1.20 m distant from the nearest tree trunk. The
combined surface area of the three samples repre-
sented 24% of the minimum elemental surface area,
which is one eighth of the Voronoi polygon, i.e. the
space defined by the half distances between the
sampled tree and its neighbors (Saint-André et al.
2005). Roots were sampled only once (April-May
2005) to a depth of 30 cm and sorted in three diameter
classes, namely (1) coarse roots (diameter>10 mm),
(2) small roots (10>diameter>2 mm) and (3) fine
roots (diameter<2 mm). Considering the labour
involved in sorting fine roots, fine root biomass was
estimated on an aliquot part corresponding to 10% of
the total sifted soil volume. Roots were oven-dried at
60°C to constant mass and weighted.

Soil chemical analysis

Soil samples were collected for chemical analysis from
the upper horizon (0-10 cm) in December 2004 at three
random sampling points for each plot. The samples were
air dried and sieved (2 mm). Total N and C concentra-
tion were determined on ground soil samples with an
elemental analyser (CHN NA2000, ThermoFisher,
Courtaboeuf, France). Extractable P was estimated
colorimetrically on 2.5 g of soil as described in Olsen
et al. (1954). Mean soil N, C and P contents were
determined for each plot and the C/N and C/P ratios
were calculated. Soil cation exchange capacity (CEC)
was determined by the Metson’s method (Metson 1956).

Plant area index and basal area

Plant area index (PAI) was measured in March 2005
in each plot (n=4) with a plant canopy analyzer (LAI
2000, Li-Cor Inc., Lincoln, NE, USA). A 38° zenith
angle was considered for the LAI-2000 measurements
in order to avoid looking at the vegetation of the
surrounding plots. Measurements were made at a
height of 1.80 m above the soil surface early in the
morning to avoid direct sun light. Plot basal area (BA)
was computed from tree diameter measurements
made for all trees at 1.30 m in January 1999 and
May 2005. The basal area relative growth rate (RGR)
was then calculated over the 1999-2005 period.

Data analysis

Data are presented as means+standard deviation of [n]
replicates. Normality of distribution of data was
assessed for all variables with Shapiro-Wilk’s test.
When data were not normally distributed, logarithmic
(soil moisture, plot basal area, total and fine root
biomasses) or rank transformations (leaf and soil
carbon contents, lignin and cellulose leaf contents)
were performed before any further statistical test.
Repeated-measure analysis of variance was performed
to test significant differences in soil respiration
between plots, subplots (nested within plots) and
seasons (Wilk’s Lambda test), as well as their
interactions. A standardized principal component ana-
lyse (PCA) was used to determine the pattern of
relationships between variables and, by creating com-
posite independent variables, to reduce the number of
variables and avoid the confounding effect of multi-
collinearity among them. Due to the small number of
observations (n=16) relative to the large number of
variables, the PCA was done on a set of variables a
priori selected, namely BA, PAL fine root biomass, leaf
litterfall biomass, leaf litterfall N, C, P and lignin, and
soil N, C, P, CEC and pH. Component scores and
principal component contribution were determined
after Varimax axis rotation in order to strengthen the
contrast between axes. Correlation analysis was used
as explorative tools to examine influences of soil
factors and tree properties (e.g. leaf chemistry, basal
area, etc.) on soil respiration. Relative contribution of
direct vs. indirect effects of soil P content, leaf P
content and litterfall to soil respiration were examined
through path analysis. Path coefficients were calculated
as the standardized partial correlation coefficients
(Wright 1934). SAS 9.1 (SAS Institute, Cary, NC,
USA) was used for all statistical tests.

Results

Mean soil respiration displayed a seasonal trend (F'=
30.2, p<0.0001, n=96, Wilk’s Lambda test) with the
highest value in March, at the end of the short dry
period (4.5+1.8 pmol m 2 s™', n=96) and the lowest
value during the long dry season, in October (3.4=+
1.0 umol m 2 s™', n=96; Fig. 1b). The dry season
(February and October measurement campaigns)
values of soil respiration were significantly segregated
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from the rainy season (March, May and June) values
(Bonferroni-Dunn test, Fig. 1b). Nevertheless, sea-
sonal changes in soil respiration were not directly
related to changes in soil water content (i.e. no
significant relationship between soil respiration and
soil water content in each plot). No significant
relationship was observed between soil respiration
and soil temperature, neither spatially, nor seasonally.

Differences in soil respiration among plots were
highly significant (F=33.4, p<0.0001, n=96, repeat-
ed-measures ANOVA). The largest differences
(5.8 umol m? s') were observed in May (rainy
season) and the smallest ones (2.5 pmol m 2 s )
were observed in October (long dry season). Mean
soil respiration over the five dates varied between 2.8
and 6.8 umol m > s~ ' among plots, with an overall
mean of 4.0+1.2 pmol m 2 s ' (n=16) (Fig. 2).
Vochysia tomentosa and Simarouba amara plots
showed the highest soil respiration values whereas
Qualea rosea and Protium sagotianum plots were at
the lower end of the range. Plot ranking was generally
conserved between campaigns (i.e. all Spearman rank
correlation coefficients were significant and varied
from 0.52 to 0.83).

Soil pH varied between 4.4 and 5.6 across the
plantation. As expected, CEC values were low, within
the range 2.6-5.4 cmol, kg ' of dry soil. C, N and P
contents in the soil (displayed in Table 4) showed
significant differences among plots (F=7.0 and p<
0.0001, F=8.2 and p<0.0001, and F=2.6 and p<
0.05, respectively), as well as soil pH, CEC and
macronutrient contents (p<0.01).
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Fig. 2 Mean soil respiration among monospecific plots. Error
bars are standard errors of the mean (n=30). The horizontal
black line denotes the overall average soil respiration. Different
letters indicate significant differences of soil respiration among
plots (p<0.05, n=476, Bonferroni—Dunn test)
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Carbon content in leaf litter ranged from 43.1% to
50.3% with a mean value (£SD) of 48.2+2.4%
(Table 3). Four species showed distinctively low
values encompassed in the 43.1-45.7% range whereas
the rest of them spanned a continuum above 48.2%.
Consequently, strongly significant differences in leaf
litter C content were observed between plots (Table 3).
The leaf litter content of N was 1.24+02% in average,
with a continuum between a minimum value observed
for Qualea rosea (0.9%) and a maximum for
Diplotropis purpurea (1.5%). Differences between
plots were also found significant. Phosphorus be-
tween-plots variations were the least significant
among qualitative traits although they displayed a
threefold range (0.017-0.051%). Plot effect was
found significant for the C/N ratio and non-significant
for the C/P ratio, although a rather large range of
values were observed across the 16 plots (970-7,359).
The lignin, cellulose and hemicellulose contents of
leaf litter varied greatly and significantly between
plots (Table 3), confirming the large range of litter
quality offered by the experimental design.

Plot basal area, fine root biomass, leaf litterfall and
PAI displayed large differences between plots (by a
factor of 11, 6, 3.5 and 3, respectively; Table 4) but
the statistical significance of these difference could
not be tested.

The principal component analysis (PCA) could be
summarized into three significant principal compo-
nents (PCs) that accounted for 64% of the total
normalized variance of the 15 selected variables
(Fig. 3). The first PC (PC1) retained 29% of the
variance and was clearly related to both the quality of
the soil organic matter (with the strongest positive
contribution being soil P and N contents) and leaf
litter biomass and basal area. The second PC (PC2)
retained 23% of the total variance and was clearly
related to leaf litter chemical composition with strong
positive contributions of leaf C and lignin content
(and moderate positive contributions of leaf N and P),
on one hand, and a negative contribution of leaf
hemicellulose content, on the other hand. The third
PC (PC3) was defined by positive relationships with
both fine root biomass and PAI that explained 12% of
the total variance.

Soil respiration was positively correlated with PC1
(r=0.50, p<0.05, n=16), which is mainly related to
both soil P content and leaf litter biomass. The
positive relationship between soil P and leaf litterfall
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Table 3 Leaf litter chemical composition (in percentage) among 16 monospecific plots

C N P C/N C/p Lignin Cellulose Hemicellulose
Carapa p. 49.1 1.1 0.030 45.7 1,928 37.6 19.9 12.3
Caryocar g. 484 1.0 0.028 50.3 1,780 34.6 14.1 21.0
Dicorynia g. 50.2 1.3 0.031 39.5 1,690 444 20.5 10.9
Diplotropis p. 50.2 1.5 0.033 345 1,526 40.6 16.9 16.2
Eperua f. 49.9 1.2 0.034 41.0 1,579 34.1 18.2 13.4
Goupia g. 50.2 1.3 0.028 40.8 2,632 31.5 13.2 17.2
Hymenaea c. 48.8 1.4 0.051 354 970 34.6 19.9 14.0
Peltogyne v. 455 1.2 0.031 38.6 1,510 34.9 17.7 17.4
Platonia i. 48.6 1.4 0.026 34.5 2,155 18.2 18.8 24.6
Protium s. 45.7 1.0 0.035 449 1,336 349 18.7 16.5
Qualea r. 43.1 0.9 0.023 48.1 1,899 227 18.0 27.1
Simarouba a. 50.3 1.3 0.030 38.7 1,721 357 17.4 12.8
Sterculia p. 50.3 1.1 0.035 45.5 1,472 40.8 20.2 11.5
Symphonia sp. 48.2 1.1 0.017 42.6 7,359 22.5 21.1 229
Virola s. 49.1 1.0 0.035 51.4 1,408 34.5 11.8 18.8
Vochysia t. 44.1 1.0 0.032 429 1,383 23.0 18.4 20.3
F (p value) 67.4%** 10.6%** 4.2%%% 6.1%** 1.6 26.9%** 9.4% %% 31.2%**

Plots differences were tested using one-way ANOVA, corresponding F values were reported at the last line of the table

ns non-significant
***p<0.001

biomass was confirmed (»=0.77, p<0.001, n=16) and
even improved when considering leaf litterfall P (r=
0.84, p<0.0001, n=16). Although soil P, leaf litterfall
biomass and leaf litterfall P appeared to be signifi-
cantly correlated with soil respiration, path analysis
revealed that the largest direct path was the one
connecting leaf litterfall P to soil respiration (rp=0.28
vs. rp=0.11 for the partial correlation of soil P with
soil respiration). There was no relationship between
soil respiration and either root biomass or PAI, neither
directly nor through the PC they respectively contrib-
uted to (i.e. PC3).

Discussion

We hypothesized that a set of 16 monospecific plots
would provide a large range of biotic variations where
the influence of both quantitative and qualitative tree
characteristics on soil respiration could be appropri-
ately assessed. Studying seasonal variation of soil
respiration was not the main purpose of this work.
Nevertheless, the repeated measurements of soil
respiration made along the year provided interesting
insights regarding their seasonal time scale of varia-

tion. The observed seasonal pattern of variation was
consistent with the decrease in soil respiration during
the dry season reported by Bonal et al. (2008) in the
nearby Paracou forest, or with other studies conducted
in Neotropical rainforests or plantations (Davidson et
al. 2000; Epron et al. 2004). However, the highest
rates of soil respiration were not observed while soil
water availability was maximal, but rather for
intermediate values. This could reflect the general
observation that CO, fluxes decline in both saturated
and dry soils (Schwendenmann et al. 2003). Further-
more, seasonal variation in soil respiration was likely
the result of the seasonality of soil or tree processes
(e.g. plant root allocation, which in turn affects root
respiration; root mortality and leaf litterfall that
provide large sources of labile C for microorganisms)
driven not only by water availability but also by light
variations (Bhupinderpal et al. 2003) and nutrients
availability (Cavelier et al. 1999). Several recent
results showed that periods of minimum precipitation,
that also correspond to maximum temperature and
global radiation in the Neotropical rainforests of the
Amazon, lead to increased gross primary productivity
(Bonal et al. 2008; Hutyra et al. 2007; Saleska et al.
2007). As a consequence, the highest values of soil
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Soil C  Soil P

Soil N
biomass (gkg ") (gkg") (gkg)

Fine root Root

Litterfall Lignin Basal area PAI

Litterfall P

Litterfall N

Litterfall C

Table 4 Mean, minimal and maximal values for annual leaf litterfall biomass, annual leaf litterfall N, annual leaf litterfall C, annual leaf litterfall P, annual leaf litterfall lignin, basal
Leaf litterfall

area (BA), plant area index (PAI), fine root biomass, total root biomass, soil nitrogen content, soil carbon content and soil phosphorus content across 16 monospecific plots
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0.008
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0.42

9.0

Max

0.54*

0.50(*) 0.52%* 0.57* 0.60* 0.51%* 0.58* —0.05 -0.25 0.40
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16)

The last line of the table displays the Pearson coefficient (and its associated p value) of the correlations between the above mentioned variables and soil respiration (n

(*)p<0.10; *p<0.05 and p>0.10 otherwise

respiration were generally observed after dry periods,
once the onset of rain events allowed sufficient levels
of moisture in soil and litter to be restored (Davidson
et al. 2000, 2002; Epron et al. 2004). The same
processes might have occurred at our plantation site
since the highest soil respiration values were found in
March, at the end of the short dry season.

For a given date, a large variability in soil
respiration was found among plots, with a 2.5-fold
difference between the Platonia insignis plot and the
Vochysia tomentosa plot. The range of average values
(i.e. 2.8 to 6.8 umol m 2 s ") observed across the
plantation by far exceeded the one measured in the
nearby Paracou forest on the same soil type (i.e.
hypoferralic acrisol) and rather approached the one
observed across the whole topographic gradient
studied encompassing five soil types (i.e. 2.2 to
6.5 umol m 2 s~', Epron et al. 2006), thus highlight-
ing the role of tree species as a source of variation.
Much of the spatial variation of soil respiration
obtained across the topographic gradient was
explained by variations in soil water content, bulk
density, root biomass and soil organic matter (Epron
et al. 2006). In the current study, variations in soil
respiration were associated with variations in litterfall
biomass and basal area. Litterfall definitely represents
a major flux of C from the vegetation to the soil
(Bowden et al. 1993; Davidson et al. 2002; Valverde-
Barrantes 2007) and our experimental design clearly
offered a large spatial variation in litterfall, prone to
enhance this relationship. Although root turnover is
also expected to be a major C supply to the soil
(Valverde-Barrantes 2007) and despite large varia-
tions of root biomass among plots, soil respiration
was not correlated with fine root biomass. This result
was rather surprising as roots contribute to soil
respiration indirectly by fueling microbial decompo-
sition as well as directly via root respiration, the latter
accounting for about half of total soil respiration in
forest ecosystems (Adachi et al. 2006; Epron et al.
1999; Nakane et al. 1996; Soe and Buchmann 2005;
Stoyan et al. 2000). One possible explanation for this
result is that the microscale variation (i.e. within-plot
variation) of root biomass was large enough, consid-
ering our sampling design, to hamper the correct
estimation of the between-plot pattern of variation.
Alternatively, root biomass could be an inadequate
proxy for root respiration if species differ in root
morphology and chemistry (e.g. for a given biomass,
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respiration rate is much larger in fine roots than in
large roots; roots with higher N-content are expected
to generate higher respiration rates).

Our observations link together soil respiration and
basal area, notably through litter production (as
shown by the close association of leaf litterfall and
basal area by the PCA), although belowground
processes might also partially account for it. The
relationship between soil respiration and basal area,
although expected, contrasts with recent results found
in an Amazonian forest (Sotta et al. 2004) where a
lack of relationship was found. This might be related
to the smaller gradient in basal area observed in the
forest as compared to the one in the studied
plantation. Root respiration often appears to be
closely related to tree productivity (Betson et al.
2007). Hence the best predictor of root respiration
might be tree productivity—for which the relevant
measures could be basal area, PAI and leaf litter mass.
However, as these factors also predict C flow through
the litter pathway, they cannot help disentangling soil
respiration influences from tree via root respiration
and exudation versus aboveground litter input.

Besides the influence of the quantity of above-
ground litter inputs, our results also suggest signifi-
cant effects of the quality of leaf litterfall on soil
respiration. Although the quantitative effect of the
litterfall partially overrode it, the influence of the
chemical composition of leaf litterfall was revealed by
the stronger relationship observed between soil
respiration and litterfall P (and to a lesser extent
between soil respiration and litterfall N) than with
litterfall biomass. This observation is consistent with
the idea that substrate quality, such as concentration

05 1.0 -1.0 <05 0.0 0.5 1.0

of nutrients, is an important factor regulating micro-
bial activity (Colteaux et al. 1995; Héttenschwiler et
al. 2005; Hobbie 1992). The strongest relationship
observed between soil respiration and soil P/litterfall
P, as well as the high C/P values, likely reveal the
stronger dependency of soil processes on P availabil-
ity in tropical ecosystems as previously reported
(Gower 1987; Vitousek and Sanford 1986). Numer-
ous studies emphasized the role of chemical litter
composition, essentially related to the nitrogen con-
tent (generally expressed as C/N ratio), on decompo-
sition rate (Aerts 1997; Hattenschwiler et al. 2005).
Lately, Xu and Hirata (2005) suggested that C/N ratio
might influence the initial phase of litter decomposi-
tion, while C/P ratio control was more involved in the
later decomposition phases. In a study carried out in
the nearby Paracou forest, Hattenschwiler et al.
(2008) showed that the largest variations of leaf litter
chemical composition observed between species co-
occurring in the same environment was for P
(sevenfold variations). Furthermore, by observing
even larger interspecific differences of P content
during leaf senescence, the authors showed how tree
species, with different recycling strategies of a
limiting resource, might create spatially highly het-
erogeneous litter quality input to the soil.

Conclusion

In this study, we made the assumption that tree
species influenced soil CO, efflux both through their
specific physiological activity (root-derived respira-
tion) and litter input quantity and quality (microbial
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respiration). Comparing to natural forest, monospe-
cific plantations certainly appeared as oversimplified
systems. It is well known that the multiplication of
interactions, as it would inevitably occur in complex
forest ecosystem, lead to emergent properties, as
shown for instance with non-additive litter mixture
effects on decomposition processes (Héttenschwiler et
al. 2005). However, species-specific effects on soil
respiration can hardly be retrieved from measure-
ments in multi-species vegetation. Here, our purpose
was to create a large range of biotic variations,
without considering species effect as such. Soil
respiration variation was found to be related to both
quantity and quality of litterfall, but not to root
biomass. As significant and positive relationship was
also observed between soil respiration and basal area,
we hypothesized that tree productivity, for which root
biomass did not appear to be a suitable proxy, might
be the main driver of soil respiration variations, both
through aboveground litter production and C flux to
roots. Further experimentations are needed to disen-
tangle the effect of tree productivity on litter produc-
tion and root respiration.
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