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INTRODUCTION GENERALE

I. Ouelles nlaces pour les forêts primaires ?

Les forêts primaires constituent les écosystèmes terrestres les plus hautement organisés de

la planète, en équilibre dynamique avec le régime naturel des événements climatiques, et sans

qu'aucune perturbation majeure d'origine humaine ne dérange. Les espèces et les populations

infeodées à ces milieux fluctuent naturellement en fonction de leurs mutuelles interactions et

des événements extérieurs, sans jamais perdre de leur diversité naturelle. Les richesses

naturelles en zones refuges, accessibles à toutes les stratégies du vivant, expliquent qu'il n'y a

jamais d'extinction d'espèces tant que le macroclimat ne change pas (Jones 1945, White

1979, Oldeman 1990).

Les forêts primaires rassemblent entre 50 et 90Yo de la faune et la flore des terres émergées.

Elles abritent des espèces et des habitats rares dont certains ont totalement disparu des forêts

exploitées. Ces espèces sont le plus souvent infeodées aux phases sénescentes de la forêt (bois

mort, gros arbres) @alm 1959, Rose l976,Harding and Rose 1986, Speight 1989, Warren and

Key 1991, Wulf 1997, Alexander et ol. 1996, Alexander 1998, Ranius 2000). L'intégrité de

fonctionnement de ces forêts est de beaucoup supérieure à celles des forêts au niveau: de leur

diversité en habitats et espèces (Maser et Trappe 1984, Raphael and White 1984, Peterken and

Game 1984, Franklin et al. 1987, Dzwonko and Loster1988, Brunet 1993), de leur résistance

aux perturbations naturelles et attaques parasitaires (Doll 1986, Franks et al. 1991, Burkhart

and Tham 1992, Su et al.1996, Gerlach et al.1997, Sheperd 1994, Génot 1998), de leur

aptitude à se régénérer (Hofgaard 1993, Cenusa 1993, Carbiener 1995), de leur cycles

biogéochimiques (Aussmus 1977, Raphael and Monison 1987, Ponge et al. 1998, André

1998). Tout comme les forêts plus anthropisées, elles constituent une source de substances

médicinales, un puits de carbone (400-500 kg de carbone par tonne de bois sec/ha) (Frère

2001) et une réserve de gaz carbonique (absorbant 30 % des émissions artificielles). Mais

elles sont sans doute les seules à proposer à l'Homme de tels potentiels de fascination, de

ressourcement et de connaissances.

Ces forêts primaires couvraient l'Europe au Néolithique à 99Yo. Depuis elles se sont

fragmentées, leur qualité n'a cessé de se dégrader: ramassage de bois et de litière, pacage,

brûlis, gestion anthropique intensive et perturbations dans les réseaux trophiques (banalisation

des espèces végétales, augmentation des ongulés, disparition des prédateurs). Plus récemment,

les épisodes de pluies acides de la deuxième moitié du 20è*' siècle (Becker 1989, Ulrich et
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Williot 1994),la pollution atmosphérique et I'augmentation du taux de carbone ont encore

affecté leur fonctionnement.

Ces dégradations multiples ont fragilisé et rompu de nombreuses interdépendances et

interconnexions de réseaux trophiques et des flux de matière et d'énergie, conduisant à des

modifications ou pertes parfois irréversibles de diversité biologique.

Il reste à l'heure actuelle moins de 2Yo de ces forêts primaires en Europe (Jones 1945,

Kellman 1996, Peterken 1996, COST 1999, Schnitzler 2002,1996, Walter 2002, Vallauri et

Poncet 2003). Malgré leur vaste surface (de l'ordre de la centaine de millions d'hectares)

aucune d'entre elle, en Europe centrale et boréale, n'a pu conserver un état de naturalité

optimal, en raison notamment de leur fragmentation au sein de paysages anthropisés.

II. Et les forêts à caractère naturel ?

Outre ces forêts primaires, il subsiste dans toutes les parties de l'Europe quelques rares

forêts, situées à un échelon inférieur de naturalité, où I'intervention anthropique a été plus

discrète. Ces < forêts à caractère naturel > ont été épargnées par l'Homme pour des raisons

d'inaccessibilité ou de faible rendement, par héritage historique (grands territoires de chasse

seigneuriale) ou politique (forêts frontières).

A défaut de pouvoir étudier et comprendre un état idéal disparu, un intérêt de plus en plus

important leur est voué. En effet, de nombreux gestionnaires forestiers, chasseurs,

naturalistes, artistes et scientifiques ont rapidement compris l'importance et I'enjeu de les

protéger et de les étudier (Jones 1945, Leibengut 1959, Terborgh 1974, Mayer et al. 1979,

Mayer 1980, 1984, Fahey 1990, Crow 1990, Chauvet et Olivier 1993, Peterken 1993,1996,

1999, Schuck et al. 1994, Sales 1995, Johnson et al. 1995, Schnitzler 1996, 2002, André

1997 , 1998, Bernadski et al . 1998, Parviainen et al. 2000 , Ftihrer 2000 , Spiecker 2002 . . . . .) .

Dans la sphère politique, le Conseil de l'Europe a défini les forêts comme < étant une part

essentielle du patrimoine européen en raison de leur valeur éthique, culturelle, éducative,

naturelle et scientifique ). Des réseaux de gestionnaires et forestiers (Groupe Réserves

Naturelles de France) de scientifiques (Action COST) se sont également formés en vue de

centraliser les données et homogénéiser les méthodologies de recensement de ces forêts

reliques bien préservées (protocole COST, Closset et Schnitzler 2001).

Au-delà des frontières de l'Europe, un réseau mondial s'est créé en vue de les protéger plus

efficacement (Conférence Sylva en 1986, Conference ministérielle de 1990 à Strasbour5,52,



INTRODUCTION GENERALE

55 et 56, Congrès forestier mondial en 1991 à Paris, CNUER de Rio en 1992, 1993 à

Helsinki).

Enfin des outils de protection ont également été créés via les réserves intégrales, le label FSC,

les réserves biologiques intégrales ou les réserves volontaires,...).A ce jour, les outils de

protection les plus performants sont les réserves naturelles dans lesquelles les forêts

bénéficient parfois d'un statut de protection intégrale, soumises à des chartes les plus strictes

et régies par de nombreux décrets.

III. Les forêts à caractère naturel: sites de référence

Depuis quelques dizaines d'années, des recherches en écologie fondamentale se sont penchées

sur les effets des modifications de la biodiversité sur le fonctionnement des écosystèmes. Les

définitions et concepts de la biodiversité (cf conférence de Rio, 1992) sous-tendent la plupart

des études fondamentales effectuées dans les écosystèmes forestiers (Lâmas et Fries 1995,

Kohm et Franklin 1996). Un autre concept fondamental utilisé tant pour la préservation ou la

restauration d'un habitat, est l'évaluation de son niveau d'intégrité écologique. Ce concept

synonyme de naturalité (terme défini par Peterken 1996) se réfrre à la capacité que possède

un écosystème à maintenir sa structure naturelle et sa fonctionnalité. La composition de ses

populations et leurs mutuelles interactions sont donc maintenues en dépit des perturbations

irréversibles causées par les activités humaines (Innis et al. 2000). I1 s'agit donc de trouver

des sites de référence qui soient les moins influencés possibles par les activités humaines, et

les plus similaires possibles du point de vue fonctionnel. Ces sites peuvent être nombreux,

afin de réunir tous les attributs pour rme seule mesure d'intégrité biologique, mais doivent

rester dans des contextes géographiques proches. Les critères pertinents à utiliser sont

nombreux (Innis et a|.2000).

En ce qui concerne les habitats forestiers, les forêts à caractère naturel apparaissent comme les

outils les plus performants pour l'évaluation de I'intégrité des forêts anthropisées. C'est ce

que je m'attacherai à développer dans cette thèse dans le contexte des hêtraies-sapinières

vosgiennes.

IV. Les Vosges. zone refuge ?

Les Vosges cristallines recèlent quelques reliques de ces forêts à caractère naturel. Les plus

importantes se situent sur le territoire du Parc Naturel Régional des Ballons des Vosges, à
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l'étage montagnard. Les communautés végétales dominantes y sont des hêtraies-sapinières

qui couvrent 60%o de la zone montagnarde (600-1100m). Le terme de hêtraie-sapinière

recouvre donc plusieurs types d'associations végétales climaciques de cet étage (Issler 1924,

Oberdorfer 1982, 1992, 2001).

Les forêts à caractère naturel des hêtraies-sapinières couvrent deux zones de plus de 400

hectares au sein de deux réserves naturelles: celle du Frankenthal-Missheimle et celle du

Massif du Grand Ventron, classées en réserve intégrale et crées respectivement en 1995 et

1989. Ces réserves protègent des sites restés longtemps peu accessibles, autour des cirques

glaciaires, en situation de forte pente, le plus souvent proche des sommets (au-delà de 1000

mètres d'altitude). Ces sites comptent parmi les plus grandes réserves intégrales en montagnes

de France. L'architecture inégulière de ces forêts, incluant quelques gros arbres et de

nombreux arbres morts, traduit la présence d'unités forestières matures voire sénescentes.

Elles suggèrent un bon niveau d'intégrité écologique. Ces portions forestières pourraient donc

être utilisées comme des sites de réftrence intéressants, ce d'autant qu'elles ont bénéficié

d'autres recherches dans ce domaine.

V. Les Vosges. zones d'études

Les forêts vosgiennes ont déjà fait I'objet de nombreuses recherches dans le cadre des

programmes de recherche du Parc, dans diverses disciplines de la géographie, des sciences

biologiques et humaines (Gamier 1994, 1998, Gilg 1995, 1997,Offrce national des Forêts

1996,2000, Advocat et al. 1998a, 1998b, 1998c, Closset et Molter 1999, Gilg et Schwoehrer

1999, Renaud et al. 2000, Closset et Schnitzler 2000a,2000b, 2004a, 2004b, Bonne 2001,

Alnot 2002, Heuzé 2002, Closset-Kopp et al. 2004, Schnitzler et al. 2004, Closset-Kopp et

Schnitzler soumises a et b). Citons également les suivis réguliers des populations de grand

tétras sur le Ventron par le Groupe Tétras Vosges (1995). Un suivi similaire est effectué pour

la chouette de Tengmalm sur les deux réserves (Ligue de Protection des Oiseaux et

Conservatoire des Sites Alsaciens).

Ces différentes approches variées permettent d'intégrer l'étude de la sylvigenèse des hêtraies-

sapinières dans le contexte global du massif vosgien.
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VI. Obiectifs

L'objectif de la thèse se centre sur l'évaluation du degré d'intégrité écologique des sites

placés en réserve intégrale dans le Parc Naturel Régional des Ballons des Vosges. Pour ce

faire, il a fallu choisir parmi les outils et les concepts proposés dans la littérature ceux qui me

semblaient les plus adéquats pour la problématique. Ces critères d'évaluation devaient

prendre en considération deux points majeurs:

la stabilité: quels processus permettent le renouvellement indéfini de la biodiversité et la

fonctionnalité de la forêt dans le contexte de sites proches des sommets et sur forte pente ?

le degré d'anthropisation: quels ont été les impacts passés de l'Homme sur l'architecture

actuelle de la forêt: cette forêt porte-t-elle encore l'empreinte de I'Homme ?

Parmi les nombreux concepts existants, ce sont ceux de l'école architecturale développés

par Hallé et Oldeman (1970) qui sont employés tout au long de ces travaux de recherche.

L'approche architecturale est infiniment plus intégratrice que celles proposées par d'autres

concepts qui tentent de décrypter les mécanismes inhérents à l'écosystème forestier (Zukriegl

et al. 1963, Foltete 1995, COST 1999, Pleiss 2000, Renaud et al.2000,Frazer et al. 1999),

par son souci constant de lier les différents composants par leurs interactions et leurs

rétroactions multiples, à différentes échelles spatiales et temporelles.

Les concepts intègrent en effet, de manière interactive tous les compartiments forestiers, de la

graine à I'arbre, de I'avifaune à la lumière.

Notre approche d'étude sera centrée sur le domaine végétal par le choix d'outils tels que i)

la description de l'architecture forestière et de ses interactions avec le climat (Oldeman 1974),

ii) l'analyse de la banque de graines, des interactions banque de graines, architecture et

régénération iii) la dendroécologie.

Ces données seront collectées sur des placettes soigneusement sélectionnées.

Quatre grandes parties structurent le rapport de cette étude:

La première partie présente l'état de connaissance des forêts primaires, référence de mon

étude, et plus particulièrement des hêtraies-sapinières primaires.

La seconde partie de la thèse situe le contexte écologique des sites d'études du Frankenthal et

de Ventron et une troisième partie présente les démarches et les differentes méthodologies

employées. Une quatrième partie porte sur I'ensemble des résultats présentés sous formes de

publications: l) I'approche phytosociologique justificative à la localisation des placettes; 2)
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la comparaison des données recensées dans les deux réserves intégrales (architecture, sol,

lumière) ; 3) l'analyse de la banque de graine ; 4) la comparaison du site du Ventron avec

celui d'une forêt des Carpates en Roumanie remarquablement préservée ; 5) I'analyse des

conditions de développement des arbres en relation avec I'altitude du seul site de Ventron.

La cinquième partie porte sur la discussion générale et la conclusion: pertinence des outils

choisis, intérêt et limites des sites étudiés pour la gestion forestière vosgienne,

recommandations de conservation de la biodiversité.
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I ère partie: SYLVIGENESE ET HETRAIES-SAPINIERES

I. Ouelques notions svlvisénétiques

La sylvigenèse d'une forêt peut être définie comme l'ensemble des processus conduisant la

forêt du chablis au chablis, en passant par toutes les phases de développement des unités

élémentaires qui la composent. Elle constitue la réponse des populations forestières aux

impacts environnementaux (événements climatiques et géologiques) par une régénération, un

réajustement de structure, de composition et de fonctionnement (Oldeman 1974, Walter

2002).

I.l. Le chablis

Il est le principal moteur de la sylvigenèse. C'est le plus souvent à partir d'impacts tels que

la mort de I'arbre (mort naturelle, attaque parasitaire, déracinement, incendie, vent violent)

qu'il se crée. Il constitue un facteur naturel majeur de renouvellement de l'écosystème et de

l'hétérogénéité architecturale, responsable notamment de la rugosité de la canopée. La

cicatrisation du chablis, dépend de plusieurs paramètres. La dimension et la nature de l'impact

(neige, inondations,...) déterminent l'évolution spatio-temporelle du chablis et les

modifications de l'architecture des survivants à un moment donné (White 1979, Shugart 1984,

Runkle 1985 dans Walter 2002, Oldeman 1990, Peterken 1996, Walter 2002). L'évolution du

chablis dépend également de I'héritage biologique et du potentiel séminal.

L'héritage biologique englobe le potentiel végétatif (plantes ayant survécu à la chute et

mort des arbres). Il comprend les arbres préexistants, les méristèmes végétatifs des troncs, les

rejets de souche et de racine, les semis recrutés avant le chablis, la réaction du sol et de sa

faune associée.

Le potentiel séminal correspond aux apports postérieurs à I'ouverture de la voûte:

activation de la banque de graines du sol ou flux de graines par anémochorie (pluie de

graines) ou zoochorie. Son expression diffère selon la stratégie des espèces vis-à-vis du stress,

de l'ombre (Mayer, 1980, Leibengut 1978, 1982, Koop 1989, Schnitzler 2002), selon la

dominance spécifique des essences forestières, leur maturité à se reproduire, leur cycle de

production de graines (Ellenberg 1988). Elle est également fortement influencée par la

saisonnalité (photopériode), le nombre et la nature des microsites de germination, de la

physiologie des graines (réserves nutritives des graines, de leur sensibilité aux rayons

infrarouges, des mycorhizes), des propriétés du sol (allélopathie, influence de la litière et de la
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faune du sol), des relations avec la couverture herbacée, de la prédation (Watt l923,Hay and

Fuller 1981, Drapier 1983, 1991, Pareja and Staniforth 1985, Kelrick et al. 1986, Brust and

House 1988, Nams et a|.1988, Myster and Pickett 1993, Lucot 1994, Debromez et al. 1995,

Baskin and Baskin 1998, Kuluvainen and Juntunen 1998, ONF 2001).

I.2. Les cheminées écologiques

Le recrutement des espèces se fait principalement dans les trouées formées par les chablis,

mais il peut également se faire dans des < cheminées écologiques > (Oldeman 1979). On parle

alors de renouvellement ou d'auto-remplacement des espèces. Ces cheminées écologiques

s'apparentent à des zones de lumière étroites, favorables à la reprise de la croissance des

arbres opprimés par l'ombre d'un grand arbre et qui profitent d'une arrivée de lumière

nouvelle. Ce glissement, ou substitution, des arbres en attente autour d'un arbre sénescent

(lente décrépitude du houppier) ou mort, correspond à un mécanisme de renouvellement de la

sylvigenèse en fin de maturation des arbres dominants. Il s'agit généralement d'un

autoremplacement des essences d'ombre, plus particulièrement les dryades, capables

d'attendre à I'ombre de leurs aînés (Fox 1977).

I.3. Les cycles sylvigénétiques selon l'école architecturale

La forêt présente des cycles sylvigénétiques qui caractérisent la dynamique interne de

l'écosystème. Cette dynamique est liée aux multiples interactions reliant les populations de

l'écosystème.

Les cycles sylvigénétiques équivalent aux phases d'évolution des nombreuses éco-unités

constituant la mosaique forestière (Oldeman 1974,1990).

L'éco-unité, premier niveau hiérarchique de l'écosystème, correspond à un peuplement

végétal qui commence son développement à un moment donné sur une surface donnée à la

suite d'un impact physique, climatique ou géologique dénommé <événement zéro >>. L'éco-

unité est proche du terme plus classique de "chablis". Ce terme de chablis reste pourtant

relativement réducteur, puisque celui d'éco-unité englobe la notion d'évolution temporelle.

L'arbre est le premier niveau à considérer dans I'analyse architecturale. Oldeman (1990) a

défini 3 étapes principales de croissance: I'arbre potentiel, l'arbre du présent et l'arbre du

passé définissent les statuts sociaux dans l'écosystème. Les arbres potentiels et du présent

correspondent à deux phases de croissance active. Le statut potentiel exprime une croissance à

dominance verticale sur la croissance radiale, afin d'atteindre la pleine lumière. Les arbres du



Iè* PaTtie : SYLVIGENESE ET HETRAIES-SAPINIERES

présent sont ceux qui ont atteint la canopée: l'énergie accumulée par la photosynthèse est

surtout utilisée pour développer la couronne par un processus de multiplication d'axes. Pour

ce faire, I'arbre doit également augmenter sa surface racinaire. Cette croissance du houppier et

des racines nécessite une forte activité des vaisseaux et du cambium pour augmenter les flux

de sève, ce qui provoque par ailleurs un accroissement de diamètre.

L'évolution de l'éco-unité passe par 4 phases: I'innovation, dominée par les semis et tapis

d'herbacées,l'agradation avec des arbres potentiels, la mqturité avec des arbres du présent

dans les étages supérieurs et des arbres potentiels en suppression en dessous, etla sénescence

où l'étage dominant d'arbres du présent évolue vers des arbres du passé. En forêt sombre, les

arbres potentiels, tout comme la végétation au sol, se concentrent dans les cheminées

écologiques créées par les phases sénescentes (ou dégradation) (Oldeman 1990).

II. Du hêtre au sapin en passant par ltéoicéa et ltérable

Les hêtraies-sapinières font partie d'un vaste ensemble forestier englobant une grande

partie de l'étage montagnard à substrats acides et calcaires de l'Europe, des climats

continentaux aux climats atlantiques, et jusqu'en bordure de la Méditerranée. Les genres

arborés dominants qui les charpentent, hêtre et sapin, n'appartiennent pas toujours aux mêmes

espèces, notamment entre la zone méditerranéenne et en Europe centrale et occidentale, mais

elles ont des tempéraments très similaires de dryades. Pour les geffe Fagus et Abies, dans les

zones médio européennes on peut citer Fagus sylvatica et Abies alba, et les espèces

méditerranéennes, Fagus orientalis, Fagus taurica, Abies cephalonica, Abies numidica ou

encore Abies pinsapo marocana.

Les forêts à Fagus sylvatica et Abies alba occupent la majeure partie de I'Europe

moyenne, notamment, en bordure occidentale, dans les montagnes hercyniennes des

Ardennes, des Vosges, du Jura, de I'Auvergne et des Pyrénées (pour la France). Les altitudes

auxquelles ces formations se développent sont variables: on les trouve dans les monts Sudètes

et dans les Carpates entre 500 et 1000m, en Bavière entre 400 et 900m, dans le sud de la Forêt

Noire et les Vosges entre 600 et 1100m, et dans le Jura souabe entre 600 et 1000m.

Les hêtraies-sapinières européennes sont structurées par 5 espèces ligneuses: le hêtre

(Fagus sylvatica), le sapin (Abies alba), l'épicéa (Picea abies), l'érable sycomore (Acer

pseudoplatanus) etl'if (Taxus baccata). Les constituants de la canopée sont principalement le

hêtre et le sapin. Les deux autres essences (érable et épicéa) restent plus éparses en raison de

leurs exigences physiologiques (Favre 1998).
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L'if, constituant ligneux n'atteint pas la canopée. Il est relativement plus rare aux latitudes

d'Europe moyenne où il a été largement détruit par I'Homme en raison de sa toxicité.

L'épicéa (Picea abies) reste toujours minoritaire en hêtraie-sapinière naturelle, en raison de

son héliophilie plus marquée, qui lui interdit de pousser longtemps sous couvert des deux

autres. Cette espèce peut atteindre des hauteurs de plus de 60 mètres, selon les sites sur

lesquels elle évolue (Mayer 1979).

L'érable sycomore quant à lui n'est présent qu'en altitude ou sur les sols rocheux.

II.l. Autécologie

De manière générale,les espèces de la hêtraie-sapinière se soustraient aux sols très secs et

très humides. Ces espèces sont aussi vulnérables aux dommages liés au gel et dépendantes de

la ressource en eau disponible. Leur sensibilité a un impact direct sur la distribution le long

d'un gradient altitudinal (Rameau 1987, Ellenberg 1988).

L'autécologie des essences forestières de la hêtraie-sapinière permet donc aisément de

comprendre les modalités de la dynamique des espèces dominantes.

a) Demande en eau

La demande annuelle en eau varie selon les espèces: 600 mm d'eau (valeur minimale) pour

le hêtre et l'épicéa, 800 mm pour le sapin. Ces espèces nécessitent également une très forte

hygrométrie de l'air, particulièrement lors des premières années de croissance (Tan 1988,

Peters et Poulson 1994, Carraret 1997) et surtout l'été (Duchaufour 1953, Becker 1981, Levy

et Becker 1987). Le sapin et l'érable sycomore présentent une sensibilité particulière à l'égard

de ce facteur (impossibilité de réguler précocement leurs pertes en eau). C'est d'ailleurs grâce

à un système racinaire particulièrement bien développé et profond, que le sapin peut continuer

à s'alimenter en eau au moment de l'ouverture du couvert.

L'épicéa résiste mieux que le sapin et l'érable à la relative sécheresse atmosphérique, mais

nécessite toujours une bonne ressource en eau dans le sol.

b) Température

L'érable ne craint pas les grands froids, mais redoute tout comme le sapin les gelées

tardives. Abies alba débowre plus tôt que les autres espèces (Aussenac 1968, 1973, Abrudan

and Mather 1999).
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L'épicéa supporte mieux le gel. Cette caractéristique explique notamment pourquoi les

pessières naturelles remplacent les hêtraies d'altitude dans les milieux continentaux (Cenusa

1993,2001). Au niveau altitudinal, ce sont donc les gelées tardives et le poids de la neige qui

constituent un facteur décisif à l'installation d'une espèce par rapport à l'autre.

c) Lumière

Une sensibilité differente à la lumière influe sur la croissance de ces essences. L'if, le sapin

et le hêtre sont des espèces largement plus sciaphiles que l'épicéa et l'érable (Diaci 2002). Ce

caractère plus marqué du hêtre et du sapin leur permet d'attendre une ouverture propice à leur

croissance en hauteur sous les arbres dominants, de longues années avant de leur être létale

(Lebourgeois 2000, Blutel 1968). Après I'if, le sapin est l'espèce qui supporte mieux l'ombre.

Il peut patienter 200 ans sous le couvert de ses concurrents, cependant cette attente le met

sous la menace de la dent des ongulés.

d) Sols

Les 4 essences sont retrouvées sur différents types de sol. L'érable est l'essence la moins

tolérante aux sols acides et pauvres (encore moins que le hêtre) et préfère les sols à mull, alors

que le hêtre, sapin et épicéa tolèrent des dysmoder. L'installation des plantules sur les sols est

étroitement liée à l'acidité des sols voire aux pluvio-lessivats qu'ils reçoivent: le sapin qui

présente des diffrcultés de croissance sur des sols de types neutro-acicocline à mull acide (Le

Tacon 1981, Pellissier 1993, Ponge et al. 1994, Brunner et al. 1999), la survie de l'épicéa et

du hêtre est rendue difficile sur des sols acides (Le Tacon 1981, Ljunstrôm et Stjernquist

1995, Brunner et aI.1999).

II.2. Stratégies et architecture

Le hêtre, le sapin et l'épicéa sont tous trois considérés comme des espèces competitive

stress tolerant (Brzeziecki et Kienast 1994).Il s'agit du groupe intermédiaire entre les espèces

hautement compétitives - competitors- (où I'on retrouve Acer pseudoplatanus et Fraxinus

excelsior) et les espèces les plus tolérantes aux stress - stress tolerators- (Taxus baccata et

Pinus cembro).

Cette compétitivité est largement liée à la plasticité architecturale des arbres, et à leurs modes

de croissances. Les modèles architecturaux de chaque espèce sont programmés

héréditairement par des schémas précis d'activité, de latence et de repos des méristèmes, qui

l l
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sont des groupes de cellules gardant en pennanence leurs caractères embryonnaires, et qui

sont distribués sur tous les axes.

Les stratégies des arbres dépendent étroitement de leur autécologie, mais également de leur

architecture. L'architecture correspond à I'expression visible du développement héréditaire.

Le modèle héréditaire de la plante présente cependant une certaine flexibilité en cas de

traumatismes (bris de branche, herbivorie...) ou lors d'apports subits d'énergie sumuméraire

(trouée apportant un flot de lumière) grâce à I'existence d'un processus décrit sous le terme de

réitération (Oldeman, 1974). La réitération s'enclenche par stimulation de méristèmes non

concernés dans le développement du modèle et restés jusque là latents. Les arbres fabriquent

alors des branches ou des troncs surnuméraires, dont le modèle de développement rappelle

partiellement ou totalement le modèle héréditaire.

On définit ainsi, pour chaque espèce végétale, un modèle architectural, sur la base de 4

caractères: l. la croissance (rythmique ou continue),2. le type de ramification, 3. la

differenciation d'axes plagiotropes (horizontaux) et orthotropes (verticaux),4.Ia position de

la sexualité (latérale ou terminale). A ce jour,23 modèles architecturaux pour les arbres ont

été définis dans le monde, dont seuls quelques-uns uns sont retrouvés dans les parties

tempérées (Hallé et al. 1978).

Fagus sylvatica développe le modèle héréditaire de Troll. Les arbres exprimant ce modèle

présentent une croissance rythmique sympodiale, avec une succession de segments/troncs. On

y observe une plagiotropie généralisée des axes. Ce modèle est très flexible en fonction des

conditions écologiques. Ses feuilles sont hautement effrcaces pour intercepter la lumière

(Nicolini 1997, Roloff 1999) et portent beaucoup d'ombrage grâce à leur texture épaisse et

leur disposition horizontale sur les axes.

Acer pseudoplatanus et Picea abies suivent le modèle de Rauh. La croissance des arbres de ce

modèle est rythmique et ce modèle est caractérisé par le développement d'axes orthotropes.

Ceux-ci ont une disposition verticillée ou subverticillée sur le tronc. La croissance de ce

modèle est plus rapide que le hêtre. L'organisation de ses feuilles est la même que celle du
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hêtre, ce qui conftre aux arbres développant ce modèle une bonne capacité à intercepter la

lumière et de dispenser de l'ombre.

Abies alba stljlt le modèle de Massart. La croissance du tronc monopode est rythmique, et la

phyllotaxie est spiralée. Ce modèle est caractérisé par une organisation plagiotrope

particulière des branches, qui confère aux arbres développant ce modèle, une grande capacité

à se maintenir à l'ombre. Sa flexibilité est également élevée, ce qui lui permet de surmonter

prédation et situations en conditions diffrciles (Edelin 1977, l98l).

Le hêtre, le sapin et l'épicéa allouent une grande énergie lors de leur installation, les

premières années de la vie afin de développer un vaste système racinaire et d'importants

systèmes de défense au détriment de leur croissance en hauteur. Plus tard, une fois établies, en

pleine ouverture (sous une lumière plus ou moins filtrée selon les exigences de chaque

espèce), ces trois espèces sont capables d'accroître leur taux de croissance pour gagner la

canopée.

En cas de croissance sous une canopée dense, comme celle des hêtraies-sapinières, les

arbres potentiels sont en général opprimés, c'est-à-dire que leur croissance en hauteur est

fortement ralentie par I'ombrage et leur investissement énergétique est ralenti. Ils peuvent

attendre de nombreuses années sous couvert (plus de 200 ans pour le sapin) (Closset-Kopp et

aI.2004) et profiter d'ouvertures de la canopée pour reprendre leur course vers la lumière. Ils

adoptent ainsi une croissance par paliers successifs, typique des essences d'ombre. La plupart
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du temps, plusieurs trouées successives sont nécessaires aux arbres du sous-bois pour qu'ils

puissent atteindre la canopée @eters 1992).

Ce processus d'attente a été analysé par Peters (1992) pour différentes espèces de hêtres dans

le monde, mais il est également bien connu pour le sapin (Fox 1977).

III. Les hêtraies-sapinières primaires

Il est difficile d'estimer les surfaces des hêtraies-sapinières primaires restantes dans les

listes de réserves strictement protégées en Europe. Citons, parmi les données disponibles, les

travaux de Korpel (1995) qui comptabilisent 5 sites bien préservés et protégés dans I'Ouest

des Carpates (Slovaquie et République tchèque). Il en existe plusieurs en Roumanie, celle de

Slatioara étant une des mieux préservée (Schnitzler et al. 2004). On trouve aussi quelques

belles reliques en Slovénie. Toutes ces forêts sont néanmoins de très petites surfaces (entre 50

et 650 ha).

ilI.1. Les cycles de développement

Les hêtraies-sapinières primaires sont décrites par Korpel (1995) comme ayant des cycles

de développement (cycles sylvigénétiques) très longs en raison de la longévité des espèces qui

les composent (350 ans pour le sapin, 300 ans pour le hêtre) et de I'absence de prélèvements

d'arbres par l'Homme. Le vent violent et les importantes chutes de neige sont les principaux

facteurs qui interfèrent sur la dynamique de ces forêts.

Au sein des hêtraies-sapinières primaires des Carpates de I'Ouest, le cycle de

développement complet de cet écosystème s'étale sur une durée de 350 à 400 ans (Korpel

1ee5).

Le mélange d'essences résineuses et feuillues accroît la complexité du cycle de

développement et sa stabilité (Oldeman 1990, Leibengut 1959). La présence du sapin, essence

à longue durée de vie (usqu'à 350 ans) conditionne la longévité du cycle de développement

de cette communauté forestière. Le sapin est défini et décrit comme étant une composante de

stabilité. Le hêtre possède le cycle de développement le plus court: 250-300 ans. La

dominance des différentes essences d'ombre est cyclique et présente des phénomènes

d'alternance. Elle se renouvelle tous les 130 ans dans les forêts des Carpates. Cette dominance

a un effet immédiat sur la régénération des espèces dans les chablis et se répercute également

sur la densité et le volume de bois de la forêt.
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La longévité des arbres dominants, la rareté des grandes perturbations et par conséquent la

petite taille des chablis confèrent une grande stabilité architecturale et fonctionnelle à ces

forêts primaires.

III.2. Les processus de régénération

La régénération, comme cela a été décrit précédemment, constitue un facteur essentiel à la

cyclicité des essences en hêtraie-sapinière primaire. Entre les deux essences d'ombre que sont

le hêtre et le sapin, le facteur décisif qui influe sur la dominance d'une espèce par rapport à

I'autre, au niveau de la canopée, est la vitesse de croissance de leurs semis et la cyclicité de

production de graines.

Cette cyclicité des essences dominantes est également liée à la cyclicité des phases de

reproduction. Le sapin et l'épicéa produisent de façon continue des graines avec des

alternances de pics de production tous les 3-4 ans alors que le hêtre ne < faîne > que tous les 2

ans, avec des périodes entrecoupées de production nulle de graines (Ellenberg 1988). Les

graines d'épicéas sont largement plus compétitives dans la mesure où elles sont plus aisément

transportées par le vent en raison de leur légèreté (Tan 1988, Grassi et Bagnaresi 2001).

Outre le fait que cette production de graines soit cyclique, leur germination reste très

aléatoire. En effet, la germination de ces graines est étroitement liée à la nature du couvert

végétal au sol, au type de station et en particulier au type d'humus. Certaines plantes

herbacées inhibent la germination des graines par la production de substances allélopathiques

(composés phénoliques tels que I'acide caféique ou le para-hydroxy-acétophénone) inhibant

l'élongation du système racinaire (cas de l'épicéa en présence des pluvio-lessivats de

Vaccinium myrtillus (Pellisier 1993, Ponge et al. 1994), ou des aiguilles parentales (Becker et

Drapier 1985), de Festuca qltissima (Bennet 1979, Becker et Bennett 1980). Ces substances

provoquent également la destruction du champignon susceptible de mycorhizer les arbres

forestiers (Calluna vulgaris) (Ponge et al. 1994). D'autres espèces (Deschampsia flexuosa et

Luzula maxima) entrent en compétition mécanique avec les semis, empêchant I'enracinement

des radicules (Drapier 1983, 1985, Ponge et al.1994, André 1994).

Lorsque les graines de l'année ne parviennent pas à germer, elles entrent en dormance, auquel

cas elles peuvent être intégrées soit dans la banque de graines transitoire et germer l'année

suivante, soit entrer dans la banque de graines persistante et attendre de longues années avant

de germer.

l 5



le'" Partie : SYLVIGENESE ET HETRAIES-SAPINIERES

La composition de la banque de graines est modifiée selon l'impact et la fréquence des

perturbations qui ont ouvert le couvert (il peut s'agir de perturbations naturelles ou

anthropiques). Lorsque la forêt est perturbée de manière régulière (dans le cas de coupes

répétées), la concentration de graines de la banque de graines persistante, notamment celles

des espèces héliophiles, croît au sein des différents compartiments du sol. Au contraire,

lorsque les perturbations s'amenuisent (intensité et fréquence), la quantité de graines

d'espèces héliophiles décroît dans la banque de graines et la composition spécifique se

modifre par I'intégration des espèces natives. Dans les milieux naturels, quelles que soient les

tailles des ouvertures de la canopée, la coexistence de trouées et de phases matures permet

toujours aux espèces dryades de recouvrir leurs droits dans les sites perturbés, après une phase

de colonisation (plus ou moins longue) par les espèces héliophiles. Dans les forêts naturelles

la banque de graines est très pauvre en espèces et sa composition est très proche de celle de la

végétation in situ (Hermy et al.1999,Honnay et a|.2002).

En hêtraie-sapinière, I'espèce cicatrisante des petites trouées est le sapin (ouvertures de

<0,03 ha). Si l'ouverture de canopée est de surface plus importante (0,10 à 0,26ha), il se

développe principalement à sa périphérie (Diaci 2002). Les trouées de surfaces supérieures à

500 m2 sont rapidement colonisées par le hêtre, l'érable et l'épicéa (Walter 2002,Diaci2002).

L'épicéa est le premier à maximiser sa croissance apicale à la lumière, il est donc plus

compétitif dans des zones plus lumineuses (Desplanque et al. 1998). Si l'épicéa est plus

exigeant en lumière que le sapin, ses semis supportent un léger couvert quelques années

(essence de demi-ombre) (Baradat 1966, Aussenac 1973). L'épicéa se régénère également

bien sur les troncs pourris de ses aînés (André 1994). Le sapin peut se régénérer par la suite

sous ces petits épicéas (Heuzé 2002).

D'autres espèces arborescentes de la hêtraie-sapinière émergent lors de trouées de taille

encore plus importante, lorsque l'arrivée de lumière est plus conséquente: le sorbier (Sorbus

aucuparia) et le bouleau (Betula pubescens) sont les espèces les plus héliophiles de la hêtraie-

sapinière.
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I. Géoeraphie et séomornholosie

Le massif vosgien se situe au nord-est de la France (47"40'à 48o50' N, 6o40' à 7'30' E). Il

est composé de deux ensembles géologiques distincts: les Vosges gréseuses (partie nord,

incluant les Basses-Vosges) et les Vosges cristallines (partie sud, incluant les Hautes-Vosges).

Les Hautes-Vosges forment I'axe granitique le plus ancien et le plus élevé de la chaîne des

Vosges. Les Ballons sont les restes de la pénéplaine hercynienne érodée, basculée et relevée

au Tertiaire. Le point culminant des Vosges est le Ballon d'Alsace (1425m).

La dissymétrie des versants caractérise le paysage vosgien. Le versant lorrain occidental est

plus étendu que le versant alsacien, aux pentes plus abruptes (résultat de I'effondrement

rhénan). Cette dissymétrie se retrouve au niveau climatique: le côté lorrain est plus frais et

humide que le coté alsacien.

Les zones d'études se localisent sur le versant alsacien. Grâce à des pentes plus marquées,

les zones sont restées plus longtemps inaccessibles et par conséquent ont été mieux préservées

de l'action de l'Homme. C'est d'ailleurs sur ce versant que sont recensées toutes les parties du

massif classées en réserves intégrales.

II. Données abiotiques

II. l .  Climat

Le climat des Hautes-Vosges peut être considéré comme étant un climat transitionnel entre

un climat océanique et continental dégradé avec quelques nuances selon les déclivités.

Figure I : Températures mensuelles moyennes (source Plan de gestion Frankenthal-

Missheimle PNRBV)
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La température moyenne annuelle dans les Hautes-Vosges est de 8,5o C à 400m d'altitude à

5"C vers 1000m d'altitude, avec un écart de 17 "C entre le mois le plus froid (ianvier) et le

plus chaud (uillet)(Fig. 1 ).

Les températures contribuent à la formation de la nébulosité qui subsiste toute I'année, et qui

est en moyenne deux fois plus importante sur les sommets que dans les plaines adjacentes.

Les Vosges constituent une barrière naturelle aux vents d'Ouest, et modifient leurs

vitesses. En effet, les vents, canalisés par les vallées vosgiennes, acquièrent une vitesse

particulièrement grande à l'approche de la ligne de crête. Les vitesses maximales peuvent

dépasser les 58 km/h en été et les 83 km/h en hiver (Lemée 1963, Carbiener 1966). Ces vents

sont très meurtriers pour la forêt, surtout en hiver, lorsqu'ils sont accompagnés de brouillards

givrants, facteurs de dégradation mécanique des arbres.

Deux mètres de précipitations tombent chaque année dans les Hautes-Vosges

essentiellement de novembre à janvier (entre 1,50 et 2 m de neige). Cette couverture neigeuse

joue un rôle bioclimatique important en protégeant les sols contre un gel trop profond. Les

influences continentales se traduisent par une très forte variabilité des précipitations (écarts

jusqu'à 1000 mm et plus) qui peut se faire sentir au printemps et en début de période estivale.

Selon Carbiener (1966) < le climat des Hautes-Vosges est plus alpestre que ne le laisserait

prévoir I'altitude et plus maritime que ne le laisserait prévoir sa distance à I'océan >. En effet,

le climat de la crête centrale des Vosges comporte des analogies avec le climat de l'Islande du

sud ou celui des côtes septentrionales de la Norvège: forte pluviosité, humidité atmosphérique

élevée, été frais et hiver pas trop froid mais long.

Ces caractéristiques climatiques modifient l'étagement de la végétation, puisque la limite

inférieure de l'étage subalpin se situe aux environs de 1200m d'altitude, soit plus de 500m

plus bas que ce qui est constaté sur le massif alpin (Carbiener 1966). Elles influent également

sur la période de végétation qui est très courte dans les Vosges: quatre à cinq mois à l'étage

montagnard, trois seulement sur les crêtes.

II.2. Pédologie

Le substratum géologique des Hautes-Vosges est essentiellement composé de granites

calco-alcalins, mais la végétation ne repose pas souvent directement sur cette roche mère.

On distingue deux sortes de granites d'acidité differente @oudot 1976, Morlot 1986, Mansuy

1992): i) le granite des crêtes, calco-alcalin et potassique, moyennement quartzeux, à teneur

18



2"-" Partie : LES VOSGES

importante en fer, ii) les granites de Ventron-Bramont, de Remiremont et de Thiéfosse. Ils

correspondent à des granites plus riches en quartz, nettement plus acides et plus pauvres en

fer.

Le granite de Ventron-Bramont a une composition minéralogique simple, comparée à celle

du granite des crêtes: granite plus siliceux à grains fins, à biotite et plus riche en muscovite +-

cordiérite pour le faciès de Ventron, granite à biotite localement plus porphyroïde et plus

ferromagnésien pour le faciès de Bramont.

Mais les nombreux passages continus d'un faciès à l'autre (provenance du même magma),

nous empêcheront de faire la distinction entre ces deux roches. Nous maintiendrons par

conséquent le terme plus global de granite de Ventron-Bramont.

Le granite de Ventron-Bramont est la plupart du temps recouvert d'une formation

superficielle périglaciaire appelée << crassin >. Ce crassin est composé d'un matériel sablo-

limoneux, pouvant comporter localement des proportions importantes d'argiles ou de

graviers. Leur altération (granite et crassin) aboutit à la formation de sols de la série

podzolique. Ces sols sont essentiellement développés sous couvert forestier.

A l'étage montagnard, trois modes d'évolution des sols sur roche granitique ont été définis

par Souchier (1971): la brunification, la podzolisation commençante, la podzolisation

accentuée. Cette pédogenèse est liée à des facteurs stationnels tels que le type de roche, la

texture des matériaux de départ et la topographie.

Les sols issus de l'altération du granite et des roches métamorphiques peuvent être classés en

trois groupes, en fonction de leur richesse trophique (Souchier 1971, Drapier 1991). Les

données bibliographiques de Morlot (1986) permettent de préciser leur localisation

topographique:

- les sols brunifiés, les plus riches: bruns colluviaux en bas de versant à forte pente, et bruns

acides sur pente, très répandus dans les Vosges cristallines (sur le granite des crêtes),

- les sols podzolisés, appauvris en éléments minéraux et en fer par chéluvation: bruns ocreux

fréquents sur plateaux et hauts de pente, et ocres podzoliques (ils proviennent de I'altération

du granite dit de Ventron-Bramont et Thiéfosse). Ces deux types constituent la transition entre

les sols brunifiés et les sols podzoliques et podzols, les plus chéluvés et acides, peu

représentés dans les Hautes-vosges,

- les rankers, sols superficiels relativement acides, infeodés aux fortes pentes et aux altitudes

les plus élevées.
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A ces trois groupes, il faut encore rajouter les sols hydromorphes (tourbes oligotrophes et

stagnogleys) peu fréquents.

III. La vésétation montasnarde et subalnine

La variété de la flore vosgienne témoigne de la multitude d'influences climatiques qui

règne sur ce massif montagnard, première banière orogénique aux vents dominants chargés

de pluie de I'Ouest.

La végétation vosgienne, caractéristique de l'étage montagnard (600-1 l00m), est représentée

par la hêtraie-sapinière essentiellement composée de Fagus sylvatica et Abies alba. Cette

hêtraie-sapinière s'enrichit de l'épicéa Picea abies àl'étage montagnard supérietn (>800 m).

La hêtraie-sapinière à épicéa constitue le climax de cet étage montagnard. La présence

spontanée de l'épicéa à cette altitude s'expliquerait par sa dispersion à partir des stations

tourbeuses où il s'était installé par manque de compétitivité vis-à-vis des autres espèces

ligneuses (Favre 1998). Cet épicéa autochtone reste cependant minoritaire par rapport aux

épicéas qui ont été plantés au l8è'" siècle et qui ont colonisé ensuite naturellement le massif.

L'étage montagnard compte également des associations forestières de surfaces réduites et

marginalisées: les pessières sur éboulis ou sur tourbes, les érablaies sur éboulis à orme, frêne

et tilleul.

A mesure que I'on monte en altitude, la composition et la participation spécifique de la

hêtraie-sapinière évoluent vers la hêtraie d'altitude. Ainsi les espèces inféodées au climat

froid, à une nébulosité accentuée, à des précipitations fréquentes et abondantes, prennent une

plus grande extension. Le hêtre devient abondant, accompagné de Acer pseudoplatonus,

Ulmus montana, Sorbus aucuparia. Le sapin, sensible au poids de la neige, aux attaques

fongiques en cas de neige prolongée @llenberg 1988) et aux gelées tardives, est de plus en

plus rare vers les sommets. La hêtraie-sapinière est alors relayée par la hêtraie d'altitude

(Aceri-Fagetum) au-delà de ll00m (Lemée 1963). Les hêtres y développent plusieurs troncs

dès la base en adoptant une taille plus petite, et ce d'autant plus qu'on monte en altitude

(Carbiener 1966). Ces arbres alors dits polycormes ont une stratégie de croissance plus

flexible que les arbres qui ne développent qu'un tronc unique (Johnson and Lacey 1983,

Peters 1992, Closset et Schnitzler 2000a,2000b).

La strate herbacée de ces hêtraies d'altitude présente un certain nombre d'espèces qui

confèrent à cette association del'Aceri-Fagetum son originalité par rapport aux autres hêtraies

de montagne; Cicerbita alpina, Athyrium alpestre, Adenostyles alliariae, Dryopteris linneana.
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Au-delà de la limite buissonnante, composée de hêtres et sorbiers entremêlés et tortueux,

s'étendent les Hautes-Chaumes, caractérisées dans les Vosges par la présence d'espèces

alpino-pyrénéennes comme Gentiana lutea, Viola lutea, Leontodon pyenaicus, Selinum

pyrenaeum, Pulsatilla alpina. L'origine de ces chaumes peut être anthropique ou naturelle

(Carbiener 1966).

ilI. 1 . Phytosociologie des hêtraies-sapinières vosgiennes

La hêtraie-sapinière qui recouvre les Vosges présente de nombretx types de communautés

végétales. Par places, pauvre et uniforme, elle change aussitôt que les conditions stationnelles

deviennent plus favorables. Ainsi I'humidité, la fertilité du sol, les propriétés physiques et

chimiques du sol, I'exposition, la déclivité, l'intensité de lumière et l'altitude, constituent les

principaux facteurs de cette variation floristique (Issler 1924, Oberti 1990, Oberdorfer 1982,

1992,2001).

Les forêts montagnardes des Vosges composées principalement de hêtres, sapins et épicéas

en proportions variables appartiennent à la classe des Querco-Fagetea sylvaticae (Br. Bl. et

Vlieg in Vlieg 37) ordre des Fagetalia sylvaticae (Pawl.28 in Pawl., Sok. Et Wall. 28) et la

classe des Vaccinio-Piceetea (Br. Bl. in Br.Bl. et a|.39) ordre des Piceetalia (Pawl, in Pawl e/

at.28)

Les principales alliances (deux classes confondues) distinguées dans les Vosges sont :

- le Fagion sylvaticae (Pawl. 28) (associations du Luzulo-Fagetum montanum Oberd. 57,

Festuco altissimae-Fagetum Schliit. In Grtineb. et Schliit. 57, Festuco qltissimae-

Abietetum alb ae, Mercurialo perennis-Ab ietetum albae)

- le Piceion abietetis (Pawl, in Pawl et al. 28) pour l'association du Sphagno-Abietetum

albae (Bazzanio-Piceetum) Br.Bl. et Siss. In Br.Bl. et al. 39 et celle du Luzulo-Abietetum

Oberd.57.

III.2. Genèse des hêtraies-sapinières vos giennes

La composition floristique des forêts vosgiennes telle qu'elle se présente aujourd'hui s'est

réalisée progressivement, depuis la disparition de la calotte glacière et de névés wiirmiens

jusqu'à nos jours.

Jusqu'au Magdalénien (17 000 ans BP) le paysage vosgien est semblable aux grandes

toundras. Au tardiglaciaire (14 000 à 10 000 BP) la couverture forestière se densifie.
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L'effet du réchauffement climatique permet I'extension des forêts de pins et de bouleaux,

I'explosion du pin est d'ailleurs notable (Lemée 1963). Ces forêts à climat encore froid

colonisent les Vosges jusqu'aux abords des sommets. Le réchauffement rapide favorise

l'enrichissement de la végétation. Le noisetier, le chêne, l'érable et I'orme recouvrent de leurs

peuplements les Vosges et établissent la première véritable forêt feuillue aux dépens des

bétulaies en 8000 ans BP (Atlantique) (Gliemeroth 1995 dans Schnitzler et Mercier 2001).

Ces forêts s'enrichissent par la suite du frêne, du tilleul et de l'aulne. Le climat évolue ensuite

vers une phase d'océanisation, qui favorise l'essor de la hêtraie-sapinière dans le massif

vosgien. Le hêtre et le sapin atteignent les Vosges vers 4000 ans BP et se substituent

progressivement à la chênaie-mixte entre 500-800 m. La rapide extension de ces deux espèces

est I'indice d'un refroidissement et d'une humidification progressifs.

Le hêtre occupe principalement les régions fraîches grâce sa grande flexibilité morphologique

et physiologique et sa haute compétitivité. Cette agressivité du hêtre repousse les feuillus

montagnards tels que I'orme des montagnes (Ulmus montana),le tilleul à grandes feuilles

(Tilia platyphyllos), l'érable sycomore et plane (Acer pseudoplatanus et Acer platanoides)

dans des zones plus marginales, comme les éboulis @ameau 2001).

Le maximum de la glaciation wiirmienne a éliminé l'épicéa de toute l'Europe moyenne et ce

n'est que très progressivement qu'il a reconquis son aire naturelle actuelle arrivant à hauteur

des Vosges en2700 BP (Rameau 1987). Mais il a également pu subsister dans les Vosges

durant les glaciations dans les cryptorefuges de la région d'Aubure (Kalis 1984).

III.3. Anthropisation des forêts vosgiennes

Jusqu'au Haut Moyen Age, les hauteurs de la Sylva Vosagus demeurent un domaine vierge

de toute implantation humaine. Le Moyen Âge connaît un essor démographique considérable,

conduisant à d'importants défrichements, jusqu'aux zones les plus élevées. L'impact de

I'Homme défricheur s'accroît en 1339, suite au traité de Marquard qui permet aux marcaires

alsaciens de profiter des chaumes. En 1704, les Seigneurs (notamment celui de Ventron)

acensent à perpétuité le bois de la Seigneurie au profit des habitants, dans le but de fixer les

Hommes dans les espaces vierges. La construction de nombreuses scieries et verreries dans le

massif provoque des déboisements massifs jusqu'aux chaumes.

La création du code forestier en 1827, ne freine que très peu le défrichement des forêts,

mais vers 1860, un décret oblige les paysans à abandonner leur droit d'usage d'une partie de

la forêt. Les forêts sont alors gérées de manière plus rationnelle, et passent du taillis ou la
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futaie jardinée à une forêt de plus en plus équienne. Le jardinage est alors considéré comme

un mode d'exploitation anarchique et laxiste (Schùtz 2001).

Dans des zones surexploitées, en vue de combler les zones déboisées, des épicéas sont plantés

(Loi d'enrésinement du 28 juillet 1860). Ces plantations sont privilégiées par les Prussiens

(1870) qui pratiquent une forte politique d'enrésinement et par conséquent une chasse au

hêtre (Husson 1988). Ces forêts résineuses sont maintenues jusqu'après 1918. Par la suite, les

impacts de la première gueffe (nombreux épicéas bostrychés, ralentissement de I'activité

sylvicole, une désertion des métiers du bois vers I'industrie textile, I'absence de réseaux

routiers), conduisent au délaissement de prélèvement de bois et à une maturation de la forêt

(Heim 1984, Drillon 1987, Garnier 1994). Cet abandon permet la cicatrisation des massifs

forestiers et le retour du hêtre Après la seconde gueffe mondiale, la France entreprend une

seconde vague de reboisement avec la création des Fonds Forestiers National. La création de

L'ONF vers 1960, conduit à une large campagne de "rajeunissement" des peuplements avec

une mention spéciale pour les forêts de haute-montagne, souvent inaccessibles. En effet,

I'ONF pratique une gestion très intensive en plaine et moyenne montagne, mais par contre

très extensive en haute montagne: futaie jardinée par contenance, futaie de protection

(Aménagements forestiers, 1929-1952, 1957-1976, 1977-1996, 1962-1981, 1955-1974

(Commune Hohrod, Soultzeren, ONF, Division de Colmar).

Les forêts vosgiennes ont ainsi perdu leur caractère naturel depuis plusieurs siècles à la

différence des montagnes d'Europe centrale qui étaient encore riches jusqu'à la deuxième

gueffe mondiale de belles forêts à caractère presque primaire (Leibengut 1959, Korpel 1995,

Giugiu et a|.2002). L'Homme a également eu un impact lourd de conséquences sur le règne

animal. Il a traqué les grands prédateurs et les a fait disparaître (le dernier ours a été abaffu en

1709 du côté lorrain et 1750 du côté alsacien, le demier lynx en 1640 près de Mulhouse, le

dernier loup en l92I à Favière) (Gamier 1994, 1998). Les fluctuations d'ongulés sauvages,

avec une augmentation notable depuis une trentaine d'années, modifient également les

processus de régénération, déjà perturbés par des gestions artificialisantes (Heuzé 2002).

Entre autres processus bien plus graves encore car probablement inéversibles, on peut ajouter

les épidémies de graphiose qui ont fait disparaître les ormes de montagne au début du 20è'"

siècle, les épisodes de pluies acides et les concentrations en ozones de la deuxième moitié du

2gième siècle qui ont respectivement provoqué le dépérissement des conifères et des feuillus

@ecker 1987,1989, Ulrich et Williot1994).

Cependant, les Vosges recèlent encore, à la difference de la Forêt Noire, dans ses parties

les plus élevées du sud, de très belles étendues forestières du domaine montagnard,
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constituées de hêtraies-sapinières de divers types (Oberti 1990), qui n'ont pas trop subi cet

acharnement forestier du 19è" siècle. Ces forêts présentent encore des caractéristiques de

préservation tels que de gros arbres morts, I'absence d'infrastructures et de chemins de

randonnées, des forêts gérées de manière très extensive...

Ces sont des sites qui sont aujourd'hui classés en réserves intégrales dans les deux plus

grandes réserves naturelles des Vosges, et une réserve biologique intégrale à Guebwiller.

IV. Les réserves naturelles

IV.l . La réserve naturelle du Massif de Grand Ventron

La réserve naturelle se situe dans le massif du Grand Ventron (48"27'de latitude N, 6o65'

de longitude E). Créée en 1989, elle couvre 1647 ha de part et d'autre de l'épine dorsale du

massif (720 - 1204 m d'altitude) entre le col d'Oderen et celui du Bramont (Figure 2).
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Figure 2: Réserve naturelle du Massif du Grand Ventron
PNRBV 1999
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Une réserve intégrale de plus de 400 ha englobe de nombreuses unités écologiques de

hêtraies-sapinières et quelques tourbières. Plusieurs études ont été effectuées dans la partie

classée en réserve intégrale concernant la carte des stations forestières, la naturalité des

hêtraies-sapinières (Gilg 1997, Closset et Schnitzler 2004a),l'avifaune (Gilg 1995), les grands

herbivores (Heuzé 2002),l'histoire de la montagne du Grand Ventron (Garnier 1994, 1998),

les coléoptères (Soldati 2000), le réseau hydrographique (Haug 2003).

lY .2. La réserve naturelle du Frankenthal-Mi ssheimle

Située au cceur du massif vosgien, sur la pente orientale du Hohneck, la réserve couvre 746

ha entre 690 et 1363 m d',altitude (48o30'N, 7"10'E) (Fig. 3).
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Elle englobe une vaste étendue arborée riche en communautés forestières: hêtraies-

sapinières de divers types, hêtraie d'altitude, érablaie sur éboulis ; l'ensemble totalisant 9

associations forestières distinctes (Schwoehrer et Despert 1999, Untereiner et al. 2002). La

fragmentation de ces quelques reliques de communautés forestières à caractère naturel au sein

de forêts intensément exploitées devrait aller en s'amenuisant grâce aux plans de gestion mis

en place depuis 1995: 412 ha sont en effet devenus des réserves intégrales. Ne restent en

exploitation que les parties basses les plus productives de la réserve, où la gestion, jusqu'ici

régulière, est en cours de reconversion vers la futaie inégulière.

Cette réserve naturelle a également fait I'objet de nombreuses études, citons entre autres

celles de la fréquentation touristique (Bonne 2001), de I'architecture des hêtraies-sapinières

(Closset et Molter 1999, Closset et Schnitzler 2004b) et des hêtraies d'altitude (Closset et

Schnitzler 2000 a,b), de l'impact des grands herbivores sauvages (ONF 2000), de l'arnica

(Alnot 2002), de phytosociologie et de bryologie (Advocat et al. 1998a,1998b, 1998c, 1998d,

1998e).
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3'*" partie: DEMARCHE ET METHODOLOGIES

L'étude du développement des forêts dans le contexte vosgien se focalise sur une étude

générale de naturalité de la forêt. Les différentes études citées ci-dessous, menées sur les

réserves intégrales du Frankenthal-Missheimle et du Massif du Grand Ventron ont pour but de

définir si i) les forêts sont stables dans leur environnement, ii) les forêts portent encore

I'empreinte de I'Homme iii) en raison de leur intégrité écologique, ces forêts peuvent être

considérées comme sites de référence par rapport aux autres forêts.

I. Démarche

Les méthodes employées sont celles de :

1. L'approche phytosociologique.

Les relevés phytosociologiques sont employés comme outil d'exploration de la diversité

spécifique des communautés forestières décrites dans la littérature vosgienne. Cette approche

permet aussi I'implantation des zones d'études. En effet, ces demières doivent être localisées

dans les associations forestières dominantes de chacune des réserves intégrales.

2. L'analyse architecturale à l'échelle de l'arbre, de l'éco-unité et de la mosaïque forestière.

Cette approche décrit la mosaïque forestière et traduit sa fonctionnalité et son évolution.

Elle permet d'étudier les processus de développement et de renouvellement de la forêt de

pente, proches des crêtes et d'appréhender la flexibilité des espèces ligneuses de l'écosystème

forestier vosgien (Roloff 1986, 1989,1999, Vester 1997, Millet et al. 1999). Elle traduit la

stabilité de la forêt.

3. L'étude de la banque de graines comparée à la végétation et régénération in situ.

Cette partie de la thèse est un élément clé d'estimation de la stabilité à long terme du

peuplement étudié. En effet, plus il est ancien et peu perturbé, plus la composition de sa

banque de graines se rapproche de celle des arbres porte-graines et de la végétation herbacée

actuelle. Elle traduit les impacts passés de l'Homme sur l'architecture actuelle de la forêt.

4. L'approche dendrologique.

Cette approche permet d'étudier les conditions de croissance des arbres en altitude mais

également de retracer de manière très précise I'histoire passée et présente du peuplement:
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I'impact des perturbations naturelles (essentiellement le vent), mais aussi des pratiques

passées de coupes ou d'incendies (fréquents au 13ième siècle). Cette étude défrnit

géographiquement et temporellement les interventions anthropiques.

II. Méthodoloeies

II. l. Approche phytosociologique

Les données phytosociologiques sont recensées selon la méthode de Braun-Blanquet (1964)

par l'attribution de coefficients de recouvrement des espèces végétales au sol. Les relevés sont

effectués dans les zones homogènes (absence de zones humides, éboulis) sur des surfaces de

400m2. Les données ont été analysées par AFC et dendrogrammes de Ward. L'étude des

associations phytosociologiques est aidée des espèces differentielles proposées par Oberdorfer

(2001).

II.2. Etude architecturale

L'architecture des arbres et de I'agencement de ceux-ci par rapport à leurs voisins sont

visualisés à I'aide de profils architecturaux qui illustrent les caractéristiques de croissance des

espèces dans les deux associations forestières, en fonction de leur tempérament et de leur

plasticité architecturale.

Des données dendrométriques (hauteur totale, diamètre à hauteur de poitrine),

architecturales (hauteur d'insertion de la première branche verte, taille des houppiers) et

décrivant la ré génération (composition et localisation) sont recensées.

L'observation des arbres, permet toujours, quelles que soient leurs dimensions de les classer

dans I'une des catégories de statuts sociaux: potentiel, présent et passé. Une relation

mathématique, considérant le diamètre (Dbh) et la hauteur totale (H), a été mise en évidence

(Oldeman 1974):

H: 100 x Dbh

Cette relation n'est pas encore vérifiée pour toutes les espèces, en particulier pour

conifères. Elle est néanmoins employée ici en I'absence d'études plus sérieuses. Elle

recalibrée selon les observations de terrains et les dessins architecturaux.

les
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Les auteurs des concepts architecturaux proposent cette équation simple (H : 100 x Dbh)

pour déterminer le statut de I'arbre. Lorsque I'arbre potentiel tente de coloniser la voûte

forestière, il privilégie la croissance en hauteur par rapport à la croissance en épaisseur et sa

hauteur H est supérieure à 100 fois son diamètre Dbh. Pour les arbres du présent, la relation

entre H et Dbh devient H:100xDbh. Pour les très vieux arbres du passé, H devient très

inferieur à 10OxDbh.

II.3. Etude de la banque de graines

Les espèces de la banque de graines ainsi que celles de lavégétationin situ sont comparées

selon différents caractères: leur appartenance à I'association phytosociologique de la hêtraie-

sapinière étudiée, leur sensibilité à la lumière, leur mode de dissémination et leur persistance

au sein de la banque de graines.

II.4. Etude dendrologique

Les hêtres, sapins et érables des zones d'études sont carottés à 1,30m du sol. Les largeurs

de cernes sont mesurées, les carottes interdatées et les indices de croissance calculés.

A partir de ces indices, deux courbes de croissance sont construites: la courbe d'évolution

moyenne de la croissance radiale des essences selon leur âge et la courbe d'évolution dans le

temps de I'indice moyen de croissance radiale. A l'aide de ces courbes, les périodes de

suppression et les périodes favorables à la croissance sont repérées, illustrant ainsi de façon

très fine le développement de la forêt et la réactivité des arbres à la lumière.

Comparées à la courbe de croissance régionale, ces données illustrent les variations liées aux

perturbations de la forêt ainsi que les conditions microclimatiques de la forêt étudiée.

Les interprétations des résultats de la banque de graines, de la dendrologie et de I'architecture

sont aidées d'études stationnelles de pédologie et de lumière.

il.5. Pédologie

Les sites de collectes de sol sont choisis en fonction de la topographie locale, les types

d'humus et les mosaiQues de régénération. Tous les horizons de ces profils sont prélevés. Une

attention particulière est portée aux premiers centimètres (Al1), siège de la germination. Tous

les prélèvements sont séchés, passés au travers d'un tamis de 2 mm et analysés par le
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laboratoire de pédologie INRA à Arras. Les données collectées sont les suivantes: humidité

résiduelle après 105oC, carbone organique et azote total (combustion sèche), phosphore

échangeable (extrait par I'acide sulfurique et la soude, Duchaufour et Bonneau 1959). Les

calculs sont le CÂ.{, la capacité d'échange (somme des cations échangeables), la saturation en

bases,les ratios échangeables Mg/Al et CalAl.

II.6. Etude de la lumière

La croissance et la distribution spatiale des végétaux sont largement expliquées par la

dynamique des taches de lumière (Chazdon et Pearcy 1986, Denslow et al. 1990, Vester

1997). Les relations entre l'arbre, la forêt et le climat lumineux ont été étudiées dans les forêts

primaires par Koop (1989). Les données concernant le microclimat lumineux de la placette

sont obtenues par des photographies hémisphériques (pour une description approfondie de la

méthode, consulter Walter 1993). Ces photographies sont analysées par le logiciel GLA (Gap

Light Analyzer, Frazer et ql. 1999). Les données collectées durant l'été 2002 sont deux

valeurs interdépendantes décrivant la géométrie de la canopée: le coefficient d'ouverture de la

canopée (CO exprimé enYo), et I'indice foliaire (LAI exprimé en m'de feuilles par sur m'de

sol). Ces deux valeurs apportent d'autres informations sur I'architecture de la canopée. Elles

permettent également de quantifrer les quantités de lumière traversant la canopée (lumière

incidente, lumière diffuse) et la distribution des taches de lumière durant la saison végétative

des Hautes-Vosges, dont on estime arbitrairement qu'elle débute au premier juin et finit au 30

septembre chaque année. Sur les placettes d'études, le relief joue un rôle important dans la

détermination du régime radiatif. L'interprétation tiendra compte du chevauchement angulaire

et donc de l'auto-corrélation spatiale entre les zones où les photographies on été prises.

30



4ê-" Partie: RESULTATS

4" " partie: RESULTATS

I. Etude nhvtosociolosique et implantation des Core areas

Les deux placettes d'études (une dans chaque réserve naturelle) doivent caractériser la

hêtraie-sapinière dans ses phases de développement les plus souvent rencontrées sur le massif

vosgien, mais elles doivent également être représentatives de I'association phytosociologique

la plus communément recensée.

Toutes les parties préservées (classées en réserves intégrales) sont par conséquent

prospectées. Des relevés phytosociologiques y sont faits en vue de définir les principales

associations phytosociologiques des hêtraies-sapinières.
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CONTRIBUTION A L'ETUDE DES GROUPEMENTS VEGETAUX DE DEUX

RESERVES INTEGRALES FORESTIERES DANS LES VOSGES CRISTALLINES

(EST DE LA X'RANCE)

CLOSSET-KOPP D., SCHNITZLER 4., MULLER S.

Université de Metz. Equipe de Phytoécologie
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INTRODUCTION

Les communautés forestières d'Europe composées de hêtres et de sapins présentent, en

fonction des situations écologiques, une infinité de variantes dans leur biodiversité (Jones

1945, Ausmus 1977, Leibengut 1978, 1982, Falinski 1986, Koop 1989, Jedrzejewska et al.

1994, Korpel 1995, André 1997, Bernadzki et al.1998), leur richesse spécifique (Issler 1924,

Mayer 1984, 1980, Ellenberg 1988, Oberdorfer 1982, 1992, 2001, Bûcking 2000), leur

architecture (Oldeman 197 4, 1990, Edelin 1 991).

La hêtraie-sapinière représente la principale formation forestière des étages montagnards

moyens et supérieurs des Vosges (500-1100 d'altitude).

Cette communauté forestière présente de nombreux types d'associations végétales. Par places,

pauvre et uniforme elle change aussitôt que les conditions stationnelles deviennent plus

favorables. L'humidité, la fertilité du sol, les propriétés physiques et chimiques du sol,

I'exposition au soleil, la déclivité, I'intensité de lumière, l'altitude, constituent les principaux

facteurs de cette variation floristique (Issler 1924, Oberti 1990).

L'influence centre-européenne et atlantique relativement forte dans les Vosges, ainsi que

l'altitude élevée régissent la variation phytosociologique des forêts, certaines hêtraies-

sapinières pré sentent même des affrnité s boréo-montagnardes.

Une première campagne de recensement d'espèces végétales a été menée en 2001 sur

l'initiative du Parc Naturel Régional des Ballons des Vosges, dans le cadre du suivi des

habitats pour l'élaboration des plans de gestions du Parc. Ce présent travail tente d'affiner les

précédentes observations en décrivant de manière plus détaillée les différentes associations

végétales de hêtraies-sapinières. Ces forêts sont actuellement sous protection (Réserve

Intégrale) et présentent de surcroît une homogénéité dans leur couvert et leur appartenance

phytosociologique, puisqu'elles ont été faiblement modifiées par la gestion humaine.

MATERIEL ET METHODES

DESCRIPTION DES AIRES D'ETUDES

Réserve naturelle du Frankenthal-Missheimle

La Réserve naturelle du Frankenthal-Missheimle, située sur les communes de Stosswihr,

Horod, Munster et Soultzeren dans le Haut-Rhin (48'30' N et 7o10 E), a été créée par décret

ministériel le 19 octobre 1995. La gestion de la réserve aété confiée au Parc Naturel Régional
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des Ballons des Vosges. Délimitée à I'ouest par la crête, au sud par le massif du Hohneck, au

nord par le Haut-Fourneau, cette réserve s'étend sw 746 hectares entre 690 à 1363 mètres

d'altitude. 4l2ha de forêts sont classés en Réserve Intégrale, dont plus de la moitié (279ha)

n'était déjà plus exploitée, 50 ans avant la création de la réserve intégrale.

Réserve naturelle du Massif du Grand Ventron

La réserve naturelle du Ventron se situe dans le massif du Grand Ventron (48'27'de latitude

et 6"65'E de longitude). Créée en 1989, elle occupe l'épine dorsale du massif sur 9 km,

parallèlement à la chaîne principale des Vosges : entre le col d'Oderen et le col de Bramont.

La réserve s'étend sur des altitudes allant de 720 à 1204 m et couvre ainsi 1647 ha. Plus de

400 hectares de la réserve naturelle sont aujourd'hui protégés par un statut de réserve

intégrale.

C'est au sein de ces hêtraies-sapinières laissées à leur libre évolution (dans les zones en

réserves intégrales) que la présente étude a été menée.

Climat

Le climat des Hautes-Vosges peut être considéré comme un climat transitionnel entre

climat océanique et continental dégradé avec quelques nuances selon les déclivités.

température moyenne dans les Hautes-Vosges est de 8,5o C à 400 m d'altitude à 5oC vers

1000 mètres d'altitude,avec un écart de 17 oC entre le mois le plus froid (anvier) et le plus

chaud (iuillet) (Carbiener 1966).

Les températures contribuent à la formation de la nébulosité qui subsiste toute I'année, et qui

est en moyenne deux fois plus importante sur les sommets que dans les vallées. Cette barrière

naturelle aux vents modifie également leurs vitesses. En effet, les vents, canalisés par les

vallées vosgiennes, acquièrent une vitesse particulièrement grande à l'approche de la ligne de

crête. Leurs vitesses maximales peuvent dépasser les 58 km/h en été et les 83 km/h en hiver

(Lemée 1963, Carbiener 1966).

2 mètres de précipitations tombent chaque année dans les Hautes-Vosges, surtout en hiver, de

novembre à janvier. La couverture neigeuse (entre 1,50 et 2 m de neige) joue un rôle

bioclimatique important, en protégeant les sols contre un gel trop profond. Des influences

continentales, se traduisant par une très forte variabilité des précipitations (écarts jusqu'à

1000 mm et plus), peuvent se faire sentir au printemps et en début de période estivale.

un
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Ces variations climatiques influent directement sur la période de végétation qui est très courte

dans les Vosges: quatre à cinq mois à l'étage montagnard, trois seulement sur les crêtes. Les

communautés végétales sont également tributaires des contraintes édaphiques liées aux types

de substrat et à I'exposition.

Relevés phytosociolo giques

L'ensemble des données relatives à ce type de végétation comprend 93 relevés

phytosociologiques effectués dans les parties classées en réserves intégrales du Massif

Vosgien (42 sur la réserve du Frankenthal-Missheimle et 5l sur la réserve du Massif du

Grand Ventron).

Chaque relevé phytosociologique a été effectué sur 400 m2, selon la méthode employée par

Braun-Blanquet (1964). Les zones de prospection et d'études ont été choisies en fonction de

la réelle préservation du site (parties en Réserves trntégrales). En ont donc été exclues les

plantations d'épicéa et autres parties trop profondément modifiées par la gestion forestière.

Les zones à inventorier ont également été choisies pour leur homogénéité pédologique

(absence de zones humides, de chemin, d'éboulis...).

Dans la Réserve du Massif du Grand Ventron les relevés ont été effectués de part et d'autre

de la crête, dans les parties forestières restées les plus naturelles entre Vieille Montagne et la

chaume Vinterges. Dans la Réserve du Frankenthal-Missheimle ils ont été recensés dans la

partie Sud de la réserve.

La classification en unités phytosociologiques s'est éclairée des observations, et des relevés

effectués par des travaux d'Oberdorfer (1982, 1992) et d'Issler (1924) et la carte des relevés

pour l'élaboration des plans de gestion de chacune des réserves naturelles (Untereiner et al.

2002).

Les relevés phytosociologiques sont illustrés par des profils verticaux (dessins selon un plan

vertical), représentant la composition spécifique des ligneux, leur densité et leur compétition

intraspécifique. Un profil forestier par association phytosociologique a été dessiné. Ces profils

permettent de visualiser I'hétérogénéité entre la spécificité ligneuse et la couverture herbacée.

Les données ont été traitées par analyse factorielle des correspondances (AFC) (Benzécri et

al. 1980) et les groupements ont pu être identifiés à l'aide de dendrogrammes (méthode de

Ward, sur STATISTICA).
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Pour la détermination des espèces et la nomenclature, nous nous baserons uniquement sur les

travaux de Oberdorfer (1982, 1992, 2001).

RESULTATS

ASSOCIATIONS VEGETALES DES VOSGES

L'interprétation de la carte des relevés selon les axes l-2 de I'AFC et l'étude des

dendrogrammes conduit à la discrimination 5 ensembles pour le site de Ventron et de 4

ensembles pour la réserve du Frankenthal.

Réserve naturelle du Massif du Grand Ventron

5 groupements se distinguent (Fig. l):

le groupement de relevés 45-38-39-40-46-47 que nous regrouperons sous le terme de groupe

A, 48-29-33-28-34-49 sous celui de 8,3-7 ou C , 14-2-24-26-27-20-21-12-44 noté D et enfin

underniergroupe l5-10-11-16-35-8-41-42-43-36-50-l-4-13-37-17-30-31-32-9-5-22-25-6-18-

19-23-51nommé E.

Fig. l: Dendrogramme des relevés du site de Ventron

ReleÉs wntron
Méth. de Ward

Dist. Euclidiennes
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Figure 2: AFC des relevés du site de Ventron
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Réserve naturelle du Frankenthal-Missheimle

L'étude de I'AFC (Fig. a) et du dendrogramme (Fig. 3) sur le site du Frankenthal-Missheimle

a permis de mettre en évidence 4 grands groupes : Le groupe F regroupant les relevés 40-5-7-

38-36-9-41-8-32-34-35-43-42-37-39, le groupe G avec 16-25-6-28-26-29-l-3-2-30-33-31-22-

l5 et enfin H qui comprennent les relevés 10-27-13-12-24-23-14 etl1l-21-19-20-17-18.

Fig. 3: Dendrogramme des relevés du site du Frankenthal-Missheimle

Relevés Frankenthal-Missheimle
Méth. de Ward

Dist. Euclidiennes
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Figure 4: AFC des relevés du site du Frankenthal-Missheimle
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La discrimination des groupes s'est faite selon un axe d'acidité (Axe1) et celui d'hygrométrie

(Axe2).

Les cinq principales associations sont celles du Luzulo-Fagetum festucetosum (groupes A et

l), Luzulo-Fagetetum typicum (B et H), Luzulo-Fagetum myrtilletosum (E et G) (Classe des

Querco-Fagetea), et Luzulo-Abietetum (D et F), Sphagno-Abietetum (C) (Classe des

Vaccinio-Piceetea). Pour ce qui est de I'association du Luzulo-Fagetum, nous sous-

entendrons qu'il s'agit tout au long de la description du Luzulo-Fagetum montanum Oberd. 57

(Oberdorfer 2001).

Le Luzul o - F a ge tum fe s t uc e t o sum

Le Luzulo-Fagetum festucetosum est principalement retrouvé sur les sols riches des étages

supérieurs (sols bruns forestiers à mull ou moder). Cette association se dissocie du reste du

Luzulo Fagetum par la présence de Lamium galeobdolon, Galium odoratum, Festuca

altissima. Elle recense également des espèces montagnardes telles que Polygonatum

multiflorum, Prenanthes purpurea, Senecio fuchsii, Milium effusum, Viola reichenbachiana,

Lonicera nigra.
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Les espèces infeodées à cette association sont largement mieux représentées au sein des

relevés de la réserve du Frankenthal-Missheimle (indice 5 pour Galium odoratum) que pour

ceux du Massif du Grand Ventron.

Figure 5: Prohl vertical de la hêtraie-sapinière du Luzulo-Fagetum festucetosum

Cette association est relativement proche de l'Aceri-Fagetum géographiquement (dans notre

cas) et phytosociologiquement (comme en témoigne la petitesse des arbres du profil, la

dominance du hêtre et son architecture à multiples troncs) (Fig. 5). Elle lui ressemble

également d'un point de vue phytosociologique puisque certains relevés intègrent de manière

disparate ses espèces :Polygonatum verticillatum, Rumex arifolius, Polygonum bistorta.

On observe une gradation très peu marquée du Luzulo-Fagetum festucetosum vers le Luzulo-

Fagetum. Cette évolution passe par deux variantes graduelles en acidité : le Luzulo-Fagetum

typicum et le Luzulo-Fagetum myrtilletosum.

Le Luzulo-Fagetum typicum

Luzulo-Fagetum typicum est relativement pauvre en espèces herbacées et essences ligneuses.

Ces formations où domine le hêtre, sont installées sur des sols à moder ou dysmoder, encore

relativement riches en éléments minéraux. Les espèces acidiphiles apparaissent (Vaccinium

myrtillus, Rhytidiadelphus loreus, Deschampsio flexuosa, Polytrichum formosum) remplaçant

ainsi les espèces des milieux plus basiques du Luzulo-Fagetum festucetosum tels que Galium

odoratum, Senecio fuchsii, Geranium robertianum et Lamium galeobdolon ou les espèces de

I'Aceri-Fagetum.

AbFa
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Figure 6: Profil vertical de la hêtraie-sapinière du Luzulo-Fagetum typicum

La relative richesse du sol et surtout I'absence de vents violents, permettent aux arbres

d'atteindre des hauteurs nettement plus importantes. Cette vitalité des essences se traduit

également par les larges couronnes que développent les hêtres, et la forte compétition

interspécifique. Le sapin est considéré comme essence minoritaire, et souffre de la

compétition du hêtre. Peu de sapins sont recensés dans la strate arborescente, la plupart sont

opprimés en sous-bois, ou morts.

Le Luzulo-Fagetum myrtilletosum

Cette acidité est légèrement plus marquée dans le Luzulo-Fagetum myrtilletosum dans lequel

Vaccinium myrtillus et Polytrichum formosum, Deschampsia flexuosa sont plus couvrants. A

ce cortège floristique s'ajoutent d'autres acidophytes'. Luzula luzuloides et de bryophytes:

Hylocomium splendens, Plagiothecium laetum, Pleurozium schreberi et d'hypnacées:

Sphagnum palustre.
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Figure 7: Profil vertical de la hêtraie-sapinière dl Luzulo-Fagetum myrtilletosum

Le sapin, largement plus présent au sein de cette association se voit accompagné de l'épicéa

qui reste minoritaire (Fig. 7). On observe toujours une dominance des espèces feuillues :

Fagus sylvatica et Acer pseudoplatanus.

D'un point de vue architectural, le sapin semble être moins marqué par la compétition avec le

hêtre. Les arbres (hêtre et sapin) atteignent des hauteurs plus importantes, mais elles

n'atteignent nullement les hauteurs qu'arborent les arbres décrits dans d'autres associations

(Mayer 1979). Les trouées sont principalement recolonisées par les essences feuillues. Le

sapin est dominé, le hêtre est ici toujours considéré comme essence dominante (nombre et

stratification).

Le Luzulo-Abietetum

Les forêts qui appartiennent à l'association du Luzulo-Abietetum sont dominées par les

conifères. Elles sont souvent installées sur des sols à dysmoder. Les espèces communes aux

differents relevés des deux réserves sont Vaccinium myrtillus, Deschampsia flexuosa, Luzula

sylvatica, Blechnum spicant, Polytrichum formosum, Pleurozium schreberi, Dicranum

scoparium, Sphagnum gingensohnii, Sphagnum palustre. Déjà présentes dans I'association du

Luzulo-Fagetum typicum, elles sont ici beaucoup plus couvrantes. D'autres espèces telles que
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Molinia coerulea, Agrostis tenuis, Galium saxatile, Dicranella heteromala, Phegopteris

c o nn e c t i I u s, P I a gi o t h e c i um un dul a t um apparuis sent.

Cette association se différencie par contre des vraies pessières par la moindre luxuriance de la

myrtille et le manque de tourbe.

Figure 8: Profil vertical de la hêtraie-sapinière du Luzulo-Abietetum

La dominance des espèces résineuses est nettement visible sur le profil architectural (Fig. 8),

tant au niveau des arbres dominants qu'au sein de la régénération (indice 4 dans les relevés

phytosociologiques). Le hêtre est très peu représenté et souffre de la compétition avec les

résineux. Son houppier est très comprimé par ceux des arbres alentours.

Le Sphaeno-Abietetum

Cette association est uniquement recensée sur le site de Ventron.

Le Sphagno-abietetum se retrouve dans les fonds de vallée ou bas de versants colluviaux, sur

sol hydromorphe à humus relativement épais (Lemée 1995).

Cette association recense des relevés très hygrophiles comme le témoigne l'abondance des

sphaignes. Ce degré d'hygrométrie est d'ailleurs représenté sur l'axe 2 de I'AFC (Fig. 2).
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L'épicéa domine la strate arborescente (indice 3), et la strate muscinale est largement

développée, avec une dominance de sphaignes et d'hypnacées telles qne Polytrichum

formosum, Polytrichum commune, Sphagnum palustre (indice 2-3).

Figure 9: Profil vertical de la hêtraie-sapinière dt Sphagno-Abietetum

Les espèces qui dominent et se régénèrent le mieux au sein de cette association sont les

épicéas (Fig. 9). Certaines zones très engorgées (généralement des résurgences locales d'eau)

dénombrent de nombreux petits arbres morts en sous-étage. Ce sont essentiellement des

épicéas.

Cette association est nettement plus représentées sur la réserve du Ventron, réserve sur

laquelle le réseau hydrographique est nettement plus important, et sur laquelle les zones

tourbeuses sont plus nombreuses.

CONCLUSION

Cette similitude d'associations est essentiellement liée à la nature du substratum. lui-même

identique au sein des deux réserves.

Cette étude présente la particularité de n'étudier que les zones préservées en réserve intégrale,

à savoir des zones dans lesquelles, la chasse au feuillus n'a pas été très conséquent et ou les

résineux n'ont pas été replantés à outrance. Il a toutefois été difficile de recenser des zones de

20n

l 0n
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plus de 400m2 qui ne présentaient pas d'hétérogénéité au niveau du sol (sentiers, zone

hygromophe, éboulis), et ce, particulièrement pour la réservo du Frankenthal.
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Relevés phytosociologiques de la Réserve du Frankenthal-Missheimle
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Au travers des résultats de l'approche phytosociologique, les cores areas sont localisées

comme suit, dans les deux associations les plus représentées des Vosges: le Luzulo-Fagetum

mvrtilletosum.

Sites Frankenthal Ventron
Altitude 900-950 m t025
Exposition S-E S-E
Pente 65% s0%
Latitude 48030'N 48027',N
Lonsitude 7"10'E 6"65',E
Commune Stosswhir Kruth
Association Luzul o - F ase tum mvrti ll e t o sum Luzul o - F a setum mvrt ill et o sum

ColdzBwn

Cotfitunedeh Bræse Comne dc Wildmstein

Cel&bit rEG

B@tu Ltopf

Connntne de
Cotnimont

Conmup de Horod

Comnc dcKnlh

Cot*tuae de Vanton

/
\
| l \
Ulr
\,i1
l\i

Cottuune
dz
XoMtEt-
Longenter

Corunne de Staçswhir

Réserve naturelle du Frankenthal Réserve naturelle de Ventron
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II. Etude architecturale des deux core areas

Les mécanismes de dynamique forestière impliquent la compréhension des liens entre

impacts, réponses, architecture et biodiversité. La sylvigenèse est largement guidée par les

stratégies des arbres dominants, qui forment la charpente de tout le système. En hêtraie-

sapinière, le tempérament proche des deux dominants, hêtre et sapin (deux dryades sciaphiles,

longévives, à I'architecture flexible) module le développement des phases sylvigénétiques, de

larégénération à la sénescence.

La présente étude compare les différents aspects de la dynamique des communautés

forestières des deux core areas selon leur architecture. afin de déduire leur fonctionnalité et

stabilité.
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DYNAMICS IN NATURAL MIXED-BEECH FOREST OF THE UPPER VOSGES

D.CLOSSET-KOPP, A. SCHNITZLER, D. ARAN
Univeristy of Metz. L.B.F.E., Phytoecology

Soumise à la revue Biodiversity and Conservation, sous presse

SUMMARY

l. Forest dynamics were analysed in the Upper Vosges mountains of north-eastern France in two reserve areas,

Frankenthal-Missheimle (FM) and Grand Ventron (GV), located in the Ballons des Vosges Natural Regional

Park (Parc Naturel Régional des Ballons des Vosges). Two plots of 3,000m2 each were established in mixed

beech woodlands located just below sub-alpine beech forests for long-term monitoring.

2. The main aim of the study was to interpret how the different species populations in mixed-beech woodlands

in the Vosges grow and interact over the long term, and to determine the disturbance history.

3. The study combined vegetation description, dendrological and structural data, architectural descriptions and

drawings and light distribution and soil analysis. Historical information was also taken into consideration.

4. Soils in the two plots showed available phosphate-P values)0.l4g.kg'r, indicating good levels of

phosphorus supply for plants, except for A1/C horizon (lVa soil) which corresponds to a medium-fertility soil.

However, soils were found to be shallow because of the slope, a factor that may limit water availability for

adult trees and seedlings.

5. As the canopy (composed of existing trees) consists of shade trees, the growth rates for seedlings and

saplings (potential trees) depends on the canopy architecture: when growing in sunlit gaps, saplings reach full

daylight (canopy height) in less than 100 years. When developing in shade (suppressed state), saplings may

need up to 150 years before reaching full daylight. Alternating periods of rapid and slow growth explain why

some trees present a wide range of stem diameters and ages in the area leading up to the canopy (some trees are

more than 300 years old), in contrast with the relatively homogeneous height classes distribution, indicating

suppression periods.

6. Trees in the FM and GV plots were found to have different growth rates.

7. Both study plots developed with similar past disturbance events, the two most important being at the

beginning of the l8ù century. In addition, the forests were regularly affected by smaller disturbances until

present.

8. Because of the spatial heterogeneity and large range of ages represented, the forest stands within the two

natural reserve areas are presently considered to be the best-preserved sites in the upper Vosges, but their

situation near the timber line prevents them from becoming models for forest management at lower altitudes.

Key-words: Mixed beech forests, age-structure, architecture, soil, light regime, stand history
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INTRODUCTION

Unmanaged forests are the last representatives of the pristine landscapes of Europe.

Unfortunately, they have practically disappeared from European forest panels, with a total of

only 3 millions hectares (i.e. 1.7 percent of the total forest area, COST Action E4 1999).

These forest relics are located primarily in remote, inaccessible areas, in unproductive

regions, hunting reserves or along frontier borders (Peterken 1996, COST Action 4 1999,

Schnitzler 2002, Motta et a|.2002). Apart from Russia, where old-growth forests may reach

up to 20,000 km2 (Sittler et al. 2000), they are small patches (a mean range of 20 - 100 ha)

within a larger landscape patchwork of managed forests and various land uses. For example,

France, with 15 million hectares of metropolitan forest cover, possesses the third largest

woody domain in Europe, but only 0.2% (300 km'z) of this total are natural forests (Vallauri

and Poncet 2003). Most of these are concentrated in mountain regions (the Vosges, the Jura,

the Pyrenees and the Alps). Studies have demonstrated that these vestiges cannot remain

completely independent of their managed surroundings, and are unable to preserve their

potential biodiversity (Helle and Jârvinen 1986).

Pollen diagrams have, however, demonstrated that even small "virgin" forests remain

stable in composition over hundred of years (Bradshaw and Holmqvist 1999). The main

causes of such stability and resilience are the high complexity in structure and architecture

associated with the complexity of biotic interactions, which lead to remarkable resistance to

climatological events (rWhite l979,Fnnks and McNaughton 1991).

All remaining natural forests urgently need protection in order to preserve their cultural

and scientific value, to protect their wildlife and genetic diversity and to ensure sites for basic

research in ecology. They also provide the necessary reference data for applied research in

forest management and environmental monitoring (Leibendgut 1959, Peterken 1996).

The present study looked at several aspects of the forest dynamics and biodiversity of

mixed-beech woodlands of the "Parc Naturel Régional des Ballons des Vosges" (PNRBV)

(Upper Vosges, north-eastern France). The PNRBV has two natural reserves within its

boundaries: the Grand Ventron (GV), created in 1995 covering over 1,647 hectares, and the

Frankenthal-Missheimle (FM), created in 1989 with over 746 hectares. Their respective

elevations (GY:720-1204 m, FM: 690-1363m) correspond to the submontane (600-800) and

montane belts (800-1100 altitude). Both reserves harbour typical, often endangered, plant

communities (Schwoehrer and Despert 1999, Schwoehrer 1999, Untereiner et a|.2002). The

impact of human activity has been significant since the French Revolution and includes
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logging, local fires and the planting of non-indigenous spruce since the 1850s (Garnier 1994,

1998). Ungulate densities are also closely linked to human activity and their populations have

increased considerably during the 20th century (ONF 2000,Heuzé 2002).

One of the main objectives of the creation of the PNRBV, within the framework of which

the present research was carried out, was to contribute to the conservation and sustainable

management of the forests through basic and applied research and the development of

innovative methodologies. For this reason, our research focused on long-term, forest-

monitoring plots situated in strictly protected woodlands of the FM and GV natural reserves

which still include small stands of nearly natural woodlands (Gilg 1997).

The aim of the study is:

- to propose and innovate a sampling protocol for long-term studies

- to interpret how different species populations of Vosgian mixed-beech woodlands grow

and interact over the long-term in light of their disturbance history

- to propose a diagnostic of forest naturalness

MATERIAL AND METHODS

STUDY SITES

The Vosges form a long ridge with a continuous crest line, linked to the west and to the

Rhine valley to the east by steep slopes. In the southern Vosges, the crest oscillates from

1,000 to I,425m. The climate is oceanic (1,500 to 2,000+ mm rainfall, mean annual

temperature of 4oC above 1,000m). The hercynian bedrock is mainly composed of granite and

metamorphic rock, partially covered with morainic material. They include biotitic granite

rock, locally porphyroid, with acid plagioclase (An10-20), K-Feldspar, quartz and some

apatite (Mansuy 1992). Soils range from acidic browns to podzols (Souchier 1971, Bonneau

et al.1978).

The mixed-beech woods found between 600 and 1,000 m are part of the Fagion alliance.

The main plant community is the Luzulo-Fagetum (Oberd. 57) typical of Central European

mountains and hills north of the Alps (Ellenberg 1988, Oberdorfer 1991, 1992,Bogenrieder

2001).

The three plant communities include the same tree species (Fagus sylvatica, Abies alba,

Acer pseudoplatanus, Sorbus aucuparia) and shrubs (Rubus tereticaulis, Rubus idaeus,

Lonicera nigra). Beech (Fagus sylvatica) occupies a central position in the ecology of the
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Vosgian forests, outcompeting the other tree species. Silver ft (Abies alba) is regular but

suffers from browsing (Heuzé 2002). Acer pseudoplatanus is competitive in shallow soils

found in rocky habitats. Spruce (Picea excelsa) is rare, despite the importance of

neighbouring plantations. Ground-level flora is dominated by Vaccinium myrtillus, Luzula

I uzul o i d e s, D e s ch amp s i a fl exu o s a and P r e n ant he s p urpur e a.

The GV and FM reserves are 8 kilometers apart (Fig. l). They are close (8-15 km) to a

third natural reserve, the Guebwiller (700 - 950 m), which also includes some stands of

nearly-natural woodlands (Renaud e t al. 2000).

Figure 1: Location of FM and GV natural reserves in the Upper Vosges

PERMANENT PLOTS

Two plots meastring 3,000 m2 150 x 60m, i.e. 30 quadrants of l0x10m) each were selected

within the less disturbed mixed-beech woodlands of the two reserves. Stand coordinates were

referenced by means of a global positioning system (GPS) (GV: latitude 48o27'N, longitude

6o65'F,, the plot is situated near the "Grand Ventron" farm, FM: latitude 48o30'N , longitude

7ol0'E: the plot is situated below the "Trois-Fours" farm). Metallic boundary markers were

buried (forced in the soil) in the ground in order to pursue the study over the very long term.

The FM plot is located between 900 and 950 m while the GV plot is 50 m higher (950 -

1025 m), very close to the multi-stemmed beech forests that form the timber-line (Carbiener

1966). Both plots face East. Plot GV is characterized,by a succession of steep slopes (50-60

oÂ), and flatter (5-30%), moister zones while the FM plot exhibits more regular slopes,

averaging 65 %. Plot FM is adjacent to a large, pennanent gap resulting from the

accumulation of boulders of glacial origin.

The fieldwork started in 2000 and ended in 2003.
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SOIL DATA

Soil-units were defined according to local topography, regeneration patches and humus

type characteristics. For each soil-unit, one representative profile was described (horizons,

colour, texture, structure, stoniness, root development). All horizons of the representative

profiles were sampled, with special attention to the first few centimeters (Arr horizon) where

seed germination takes place. In some cases, All horizons were also sampled within one soil-

unit, with regard to different slopes, regeneration or humus characteristics.

ln 2002, five soil units were defined in the GV plot. In 2003, three soil-units were

identified and sampled in the FM plot.

All samples were air-dried, passed through a 2-mm sieve and then analyzed for chemical

characteristics (analysis performed by INRA Laboratory for Soil Analysis, Arras, France):

residual moisture content at 105oC, organic carbon and total nitrogen (dry combustion

method), "available" phosphorus (extracted by H2SOa and NaOH, Duchaufour and Bonneau,

1959), and exchangeable cations (based on cobalthexamine method, Orsiny and Remy, 1976).

Calculations were performed for C/I.{ ratio, cation exchange capacity (CEC: sum of

exchangeable cations), base saturation (ration of exchangeable "basic" cations - C**, Mg'*,

K* and Na* - to CEC), and exchangeable Mg/Al and CalAl ratios.

STAND CHARACTERISTICS

Groundflora

The ground flora coverage was identified and the coverage of each species estimated,

(Braun-Blanquet cover coefficient were converted in percentage cover).

Tree seedling densities (height < 130 cm with D.b.h less than l0 cm) were identified and

quantified per l0 x 10 m quadrant (30 per stand).

Size variables and architecture

Tree height, stem diameter and crown area ate variables of a tree's architecture, and an

expression of its growth strategy (Hallé and Oldemanl9T0,Hallé et al.1978, Oldeman 1979,

1990, Oosterhuis et al. 1982). Tree height yields information about ecological conditions and

growth strategies: the harsher the climate, the shorter the trees. Tree height distribution is also

related to regeneration processes: theorically, in continuously regenerating stands, the number

of individuals in each height-class is expected to follow an exponential decline in numbers

from shorter to taller trees. Curves are modified under shady canopies due to the stagnation in
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growth for much of the tree's life cycle. In these cases, stem diameter increases when height

progress is nearly at a standstill (Peters 1992).

Clear allometric relationships exist between these variables. The hflH ratio (k) compares

the height of the free trunk (hf) up to the first main fork to the total height (H). The inversion

point k, where the architectural tendencies are inverted (the axes become smaller and smaller,

terminating at the periphery of the crown), is important in forest stand diagnosis: the higher

the inversion point (i.e. the shallower the crown depth), the higher the competition with

neighbouring trees.

Growth strategy can also be interpreted using tree architecture. Architecture corresponds to

the visible, morphological expression of hereditary growth development. For tree species,

orthotropic versus plagiotropic axes, the ability to reiterate (i.e. the capacity to partially or

totally repeat hereditary architecture in the same tree, by stimulation of resting meristems,

Oldeman 1979) may explain differences in size variables. Fagus sylvatica grows according to

Troll's model with plagiotropic differenciation in all axes. The flattened and highly organized

leaf layers (monolayers), as well as the plagiotropy are necessary for intercepting light over

large surfaces. Beech is also very flexible, forming shoots of different lengths in response to

environmental conditions (Hallé and Oldeman 1970, Nicolini 1997, Roloff 1999). Acer

pseudoplatanus follows Rauh's model, characteized by orthotropic axes and faster growth

than the beech. However, Acer pseudoplatanus is a monolayer, which increases its ability to

intercept sunlight (Hallé et al.l978). Abies alba follows Massart's model, characterized by a

specialized plagiotropic organization of the branches that confer them high individual survival

in the lower forest storeys (Edelin 1977).

Architectural criteria also allow us to define the different phases of tree development.

Oldeman (1990) has defined three main phases ("potential tree", ootree of the present" and

"tree of the past"), considered as the principal social states in the forest ecosystem. Potential

trees and trees of the present can be seen as two distinct phases in the growth of a tree. In

potential trees, the growth in height is relatively more important than growth in stem diameter

and crown extension. Potential trees may grow faster under the high light levels found in

canopy gaps ("released-growing trees") or be suppressed by shading from canopy trees. After

successive intervals of suppression and released growth, many potential trees reach a

minimum height above which they cannot be suppressed. In this case, they develop their

architecture by reiteration and reach the tree of the present phase. The transition between

these two growth phases is gradual, depending on the site and the forest architecture. To

distinguish the two steps in our study, an empirical threshold was set at the height of 20 m,
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which corresponds to the minimum needed to no longer be suppressed on the steep slopes of

the Vosges (suppression is visible when trees present shallow crowns and reiterations along

the trunk, and the h/Dbh ration is greater than 100). Tall tree species that have gone beyond

this threshold are considered full-grown.

For our purposes, living and dead trees of more than l0 cm D.b.h. and height > 1m30 were

identified in the plot and measured (diameter at breast height, total height, height of the main

fork. Each (living or dead) tree was carefully drawn according to its exact proportions and

morphology. Crown area was defined using four perpendicular directions, including one

facing the slope.

Tree architecture was represented visually by vertical (six, 10 x 50 m parallel drawings per

stand, oriented towards the slope) and horizontal drawings (one for living and one for dead

trees in each plot).

Relationship between size variables and age

The age distribution of the trees depends on the plot history (past and present natural

disturbances, impact of historical practices). Stem diameter growth depends on altitude, light

intensity, temperature, water and nutrient supply, neighbouring trees, possible pollution as

well as the period in the ffee's life cycle ("potential" versus o'present"). Thus, tree ring

analysis is useful for determining the influence of ecological conditions within the particular

context of the Upper Vosges.

The ring widths of 156 trees (93 in the GV plot and 63 in FM, including beech, silver fir

and Acer pseudoplatanus were noted. Two cores were extracted at breast height from each

tree, one up-slope and one down-slope. Tree-ring widths were measured using a computer-

assisted device (Becker 1989) and cross-dated against previously-existing site chronologies

(data from INRA, Champenoux), in order to correct for missing or duplicate rings.

Stem diameter growth was calculated by dividing core length by the total number of ring

widths. Growth rate comparisons were done at each site for each state and each species using

non-parametric Mann-Whitney U-tests (Statistica software).

CANOPY GEOMETRY AND LIGHT DISTRIBUTION

Since tree growth, architecture and size variables are largely explained by light dynamics

(e.g. Chazdon and Pearcy 1986, Denslow e/ al. 1990, Vester 1997), variations in light
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distribution at points within the canopy were also studied. Relationships between the tree, the

forest and the light level in old-growth forests have been studied by Koop (1989).

The methodology deals with the architectural parameters of the canopy (canopy geometry)

that arc commonly used in the literature (i.e. gap fraction and foliage area index LAI), and the

light variables (i.e. direct and diffuse solar radiation transmitted throughout the canopy). The

simultaneous treatment of canopy geometry and distribution of incident light @AR,

understood as QPAR, quantum irradiance, expressed in mol.m-2.d-l, Varlet-Granchet et al.

1989) was studied using hemispherical canopy photography. For each plot, 25 canopy

photographs were taken in each 100 square meter section, l0 m apart from each other, at 50

cm above the ground, in overcast conditions. Because some photographs were of poor quality,

the final raw data included only 2l photographs for GV and,24 for FM. The camera was

equipped with a fish-eye lens with a view angle of 180o, carefully levelled and oriented for

true North. The raw data from each photograph consisted of a matrix with l8 intervals of 5o

zenith angles and 24 sectors of lS"azimuth angles which contained the gap fraction. All

values were coffected for latitude, slope, orientation and topographic mask in the GLA model

(Frazer 1999). Calculations were performed at hourly intervals, then integrated daily, during

the vegetative season (June to September). The radiation intercepted depended upon values

calculated for each canopy element involved, over the whole hemisphere and along the solar

tracks. Hemispherical photographs therefore present spatial auto-conelations with each other.

Values found in FM and GV will be compared with data obtained using similar methods in

the Guebwiller mixed-beech forest. Data concern one plot of I ha. chosen in a nearly-natural

forest stand growing in deep soil (slope from 20 to 30')(Renaud et a\.2000, Pienel 2001).

RESULTS

SOIL CHARACTERISTICS

In both plots, soils are dark coloured, stony or gravely, with a fluffy to massive structure

and are finely textured (coarser with depth). Soils are shallow. FM soils show less variability

in type than those in GV. Soils belong mostly to the Rankosol (Ranker) type, except for 2Y

soil which belong to Alocrisol and 5V soil which presents hydromorphic features (located in

bench slope). Humus type ranges from oligo-mull to hemi-moder (Brethes et al.1992).
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Table 1: Chemical characteristics of soils in GV and FM plots

Stand Soil Horizon Depth Organic

carbon

g.Kg''

CÀl Available

PzOs

c.Kg-', cmol'Kg''

Exchangeable cations

ca2* Mg2* K* Na* al3* Mn2* H*

CEC Base

saturation

Mg/ Cal

AI AI

PII

HrO

%

29.0

12.6

3.6

GV lVa

1Va

lVa

Al I 0-2 14.84

At2 2-7 7.91

Ar/c 7-30 5.79

17.7 0.386 1.95 0.59

17.0 0.195 0.35 0.27

2r.8 0.125 0.04 0.06

0.49 0.08 3.99 0.068 3.56

0.24 0.05 4.t7 0.013 2.09

0.07 0.03 5.16 0.006 0.33

10.73

7 .18

5.70

0.r5 0.49 3.6

0.06 0.08 f .6

0.01 0.01 4.1

lvb 0-2 18.48 15.4 0.35 0.63 0.38 0.42 0.07 7.29 0.1t7 0.55 9.47 15.9 0.05 0.09 4.3

A l llVc 0-2 15.41 t6.4 0.316 1.81 0.57 0.45 0.05 6.54 0.159 1.50 11.09 26.0 0.08 0.28 3.7

A l ltvd o-2 16.23 t7.3 0.289 1.33 0.55 0.44 0.08 5.61 0.036 3.58 11.63 20.7 0.09 0.24 3.6

2 V  A l l

2V At2

2V Bw

2 V C

0-2 18.03

2-10 12.65

t0-25 6.75

25-50 6.61

r7.0 0.404

l5 . l  0 .3

ls.4 0.184

15.5  0 .16

2.84 0.65 0.49

0.26 0.r9 0.20

0. i l  0 .10  0 . l l

0.07 0.08 0.07

0.05 7.23 0.298 t.60 r3.r7

0.05 7.28 0.042 0.31 8.36

0.04 4.83 0.02',t 0.17 5.39

0.03 4.10 0.014 -  4.37

0.09 0.393 3.9

0.02 0.04 4.0

0.02 0.02 4.3

0.02 0.02 4.5

30.7

8.4

6.9

5 .9

l 1 . l

9.4

6.3

3V

3V

3V

t7.2

16.0

14.6

Al r 0-2 29.24

Al2 2-t2 t7.92

c 1240 6.15

0.454 0.78 0.28 0.31

0.365 0.27 0.27 0.31

0.2t9 0.07 0.09 0.08

0.03 10.65 0.275 0.15

0.05 8.23 0.092 0.30

0.03 4.06 0.028 0.08

t2.67

9.52

4.45

0.03 0.07

0.03 0.03

0.02 0.02

4.2

4.3

4.5

0-2

2-t0

10-33

4V

4V

4V

A l l

At2

C

30.77 17.7

19.51  t7 .2

8 .06  2 t .7

6 .25  1 .31  0 .75

1.81 0.59 0.46

0 . 1 4  0 . 1 3  0 . 1 1

3 . 1

3.6

4.0

0.503

0.404

0.t97

0.08 6.06 0.168 3.60 18.21

0.06 8.16 0.028 2.66 t3.77

0.04 6.86 0.006 0.50 7.80

46.0 0.2t 1.03

21.3 0.07 0.22

5.6 0.02 0.021

r2.7 0.04 0.06 4.5

8.7 0.03 0.04 4.6

5Va

5Va

Al I 0-2 34.37

At2 2-20 5.58

17.6 0.54 0.68 0.47

15.9 0.254 0.12 0.10

0.49  0 .09  I  l .4 l  0 .140 0 .31  13 .58

0.08 0.02 3.24 0.0rr 0.t6 3.74

5Vb A l t 0-2 18.30 14.9 0.438 0.9',1 0.40 0.39 0.05 9.t2 0.289 0.55 tt.77 15.4 0.04 0.1I  4.3

5.91 22.8 0.06 0.20 4.4

4.50 6.3 0.02 0.02 4.5

2.72 5.2 0.0t2 0.02 4.7

0-2

2-t5

l5-25

FM IF

I F

I F

Ail

At2

AIIC

6.66 15.9 0.412 0.82 0.23

4.29 15.4 0.208 0.09 0.08

3.25 l7.4 0.286 0.05 0.03

0.28 0.02 4.05 0.214 0.3r

0.09 0.02 4.18 0.033

0.04 0.02 2.57 0.010

4.2

4.0

2F

2F

Al l 0-2 12.45

Ar/c 2-t0 8.85

16.6 0.388 4.r3 0.99

14.9 0.317 0.99 0.33

0.49 0.06 r.99 0.362 t.39

0.34 0.07 4.40 0.036 1.30

60.2 0.49 2.073

23.2 0.07 0.225

9.42

7.46

4.2

4.3

3F

3F

Al I 0-2 7.87

AL2 2-20 5.29

16.5 0.46 1.93 0.45

14.8 0.333 0.33 0.15

0.32 0.03 3.37 0.263 0.84

0.13 0.05 4.41 0.1t0 0.31

3',1.9 0.13 0.57

tz.t  0.03 0.07

7.20

5.49

Data in g.kg-t of dry maffer, except for available P-phosphate in g.kg-r of air-dried soil. -: below detection limits.

Chemical analysis (Table l) shows a humose trend, with relatively high organic carbon

content, particularly for the 5V soil due to waterlogged conditions. Less organic matter

accumulation is observed in FM soils which may be related to beffer biodegradability of

organic materials. In both stands, rather low C/1.{ ratios, from 14.9 to 17.7 in uppermost

horizons (Arr), accounted for a rapid evolution of plant material added to soil and good

nitrogen nutrition for trees. C/1.{ ratios increasing with depth (lVa, 4V and lF soils) probably

indicate a cryptopodzolisation process, morphologically hidden by the humose character of

soils.
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Available phosphorus obtained using the Duchaufour and Bonneau (1959) method is a

good indicator of soil fertility. All samples showed available P2O5 values > 0.14 g.Kg-r,

indicating a good phosphorus supply for plants, except for Ar/C horizon (lVa soil) which

corresponded to a medium-fertility soil @onneau 1995). No notable differences were

observed in regeneration spots, or between GV and FM plots.

Soils show a medium cation exchange capacity (CEC), mostly related to organic matter

content (organic carbon), decreasing with depth and lower in FM soils. Low base saturation

was always observed in depth, while it exceeded 35 Yo in uppermost horizons in 4V and 3F

soils and reached 60%o in 2F soil, due to active nutrient cycling. Among basic exchangeable

cations, Ca generally predominates over Mg and K (low Na). Similarly, among acid

exchangeable cations, Al largely predominates over H (low Mn), except in lVa, lVd, 4V and

2F soils' uppermost horizons showing a higher H proportion, probably related to

cryptopodzolisation. A plentiful supply of Al on exchange sites is known to disturb Mg and

Ca supply. The lowest Mg/Al and CalAl ratios were found in all deeper horizons (Bw, A1lC

and C) except 2F soil, suggesting a possible Mg and Ca deficiency. On the other hand, all

uppermost horizons showed higher ratios, apart from 3V soil (Mg) and 5Va soil (Ca).

On the whole, no pronounced differences in soil property features were observed between

the two plots.
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STAND CHARACTERISTICS

Figure 2a: Crown projection map (50x60m) in FM (shaded areas represent regeneration), Fa
for Fagus sylvatica, Ac for Acer pseudoplatanus, Ab for Abies alba, Pi for Picea abies

Density and spatial patterns

Figure 2b: Crown projection map (50x60m) in VN (shaded areas represent regeneration (all
species mingled), Fa for Fagus sylvatica, Ac for Acer pseudoplatanus, Ab for Abies alba, Pi
for Picea abies

59



4h" Partie: RESULTATS

Table 2. Densities and volumes of tree species in FM and GV

(4) stems.ha-l; height < lm30; d.b.h.< l0 cm

Number saplings (4)

GV 8983
FM 52300

Number living hees (l)

322
275

Number Number
Fagus sylvatica Abies albq

7184 s92
12395 17049

Number
Acer pseudoplatanus

tt94
22r22

Number Number
Picea excelsa Sorbus aucuparia

l 8  l 8
680 52

GV
FM

Number
Fagus sylvatica

213
r93

Number
Abies alba

43
50

Number
Abies alba

47
l 6

Number
Picea excelsa

6
26

Total volume
dead trees (2,4)

23,3
24,8

Total volume Basal area
living trees (2) living trees (3)

677,7 22,8
949 53.3

GV
FM

Number dead trees (l) Number
Fagus sylvatica

t 6
0

63
t 6

(l) stems.ha-I, d.b.h > 4 cm
(2) m3.ha-l based on the calculation formula of volume used in Renaud et ql .2000
(3) m2.ha-l
(4) dead trunks of multi-stemmed beech trees excluded

Plot GV is more crowded (322 stems.ha-') than FM (275 stems.har), but FM volume

values were more important (677.7 m3.ha-r and 949 m3.ha-1 for GV and FM respectively)

(Table 2). The dominant species is beech, which accounts for 66 % in GV and 70 % in FM.

Multi-stemmed beech trees were also more important in GV.

Abies alba and Acer pseudoplatanus are relatively minor components of the stands,

accounting for 18.6 %o and 13.3 % respectively in GV, and 18.1 Yo and9.4% in plot FM. Acer

pseudoplatonus typically occupies rocky, sunnier sites.

Sapling density is higher in FM than in GV. In plot FM, the dominant species is Acer

pseudoplatanus (42Yo), followed by Abies alba (32.6%) and Fagus sylvatica (23.7%). Beech

is largely dominant in the GV plot, representing 80% of the total number of saplings. Silver

fir development is limited by ungulate predation and its sensitivity to frost and drought. Picea

excelsa and Sorbus aucuparia are rare. Woody regeneration is strongly clumped in several

ellipsoid patches at gap margins, extending towards the slope (Fig.2a,2b).

The biggest gaps in both plots are caused by rocky areas where tree regeneration

difficult. These gaps are mainly colonized by herbaceous species: Luzula luzuloides, fems

is

in
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GY, Festuca altissima, Oxalis acetosella, Galeopsis tetrahit, small woody species (Rubus

tereticaulis, Rubus idaeus, Vaccinium myrtillus).

Tree and forest architecture

Because of the steep slopes, nearly all the trees present asymmetrical shapes: crowns

develop marked supplementary axes (reiterations, Oldeman 1974) on trunks, and secondary

axes facing the other end of the valley, while there are no secondary, supplementary axes on

the opposite side (Fig. 3a, Fig. 3b). Asymmetry is particularly developed in Fagus sylvatica

and Acer pseudoplatanus,very flexible species which reiterate their initial architectural model

easily. Trees of the present reiterate more often than potential trees because they have

sufficient energy for crown expansion. Asymmetrical shapes aie explained by insertion points

k which are low (0.32-0.42) on one side of the trunks and high on the opposite side. There is

strong inter-penetration of crowns laterally between the middle and upper-third of tree height,

while foliage is much less dense above and below.

Potential trees often present triangular crown shapes (suppressed trees growing below

healthy, shading trees of the present). To compensate for the small foliar volume, some

potential trees have developed small reiterations along the trunk. Firs exhibit many kinds of

traumas, including loss of major branches and double forks resulting from loss of apical buds

(frost, wind).

In plot GV,23.4 %o of beech trees are multi-stemmed, with 2-I4 trwlks of different

dimensions. Most trunks have reached the canopy, with some big trunks reaching more than

30 m high. Within one type of individual, the range in height varied from 0 to 6 m, with stem

diameters varying from 3 to 16 cm. In general, one or two were big and healthy, one to three

smaller and the remaining trunks (big or small) dead. The proportion of dead trunks increased

as the total number of trunks increased.
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Size-distribution, sociol stqtus and age-distribution

Figure 3a: Examples of vertical profile (10m x 50 m) in FM (tree species and age are
represented for potential trees and trees ofthe present)
(Fa: Fagus sylvatica , Ab:. Abies alba , Ac: Acer pseudoplatanus, Pi Picea abies)
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Figure 3b: Examples of vertical profile (10 m x 50 m) in GV (tree species and age are
represented for potential trees and trees ofthe present)
(Fa: Fagus sylvatica , Ab: Abies alba , Ac: Acer pseudoplatonus)

Line 3

Line 6

Ab
't60
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In both plots, tree height distribution presented a simple, global architecture with foliage

concentrated in the canopy: canopy trees (i.e. trees of the present) accounted for 60 o/o of the

registered trees in FM and 68.8 % in GV. In spite of a regular, evenly-spaced distribution of

trees of the present, canopy stratification was rather complex, with the imbrication of three

main layers: 20-25m,25-30 m and some emergents between 35 and 40 m. Plot GV had a

nearly equal number of trees between 20-25 m and 25-30 m (Fig. 3a), while FM included

more trees in the upper canopy (Fig. 3b) .

Table 3: Ranges of stem diameter and age for Fagus sylvatica, Abies alba and, Acer
pseudoplatanus inFM and GV

FM plot
Potential trees

< l0 m n Range of DBH (cm) Range of ages (years)
Fagus sylvatica 6 8 to I I 54 to 102

Abies albq 3 ll to 79 30 to 59
Acer pseudoplatanus 2 5 to 7 2l to 68

n
6
.|

I

5
t 4
I

36
4
0

8
2
t4

4
J

I

l 3
I
)

l 8
6
I

GV plot

Range of DBH (cm)
5 t o 1 9

6
l 0

16 to 32
14 to 54

l l

Range ofages (years)
4 l  to  135
37 to ll9

55

l19  to  160
149 to 226

66

l 0 - 2 0 m
Fagus sylvatica

Abies qlba

Acer pseudoplatanw

Trees of the present
20 -30 m

Fagus sylvatica
Abies alba

Acer pseudoplatanus

3 0 - 4 0 m
Fagus sylvatica

Abies alba
Acer pseudoplatanus

1 3  t o 3 2
2l to 30

67

32 to 76
45

30 to 73

45 to 83
5 7 t o  l l l

54

35 to 52
54 to 80

77

146 to 193
1 3 5

ll7 to 162

150 to 281
132 to 345

154

29 to 64
48 to 70

29 to 54
62 to 64
l0 to 57

102 to 321
107 to 193

147 to223
l0l to 200
78 to 231

Size-distribution is not related to age-distribution, indicating that shade-tolerant species

cohorts can survive for long periods in a suppressed state. Correlations are better for older

trees in the upper parts of the canopy, i.e. maximum ages are closer to sizes: 40 m high and

l l l cm Dbh for a345 year-old silver fr,29 m high and 4l cm Dbh for a2l4 year-old beech,

23 m high and 54 cm Dbh for a23l year-old Acer pseudoplatanus (Tab. 3).

Most trees of the present had a rotten heart, particularly the Acer pseudoplatanus.

However, their foliage and axes were well-developed, without any sign of bark or leaf loss.

Trees can be considered as reaching the stage "ofthe present" at various ages. In general,

potential trees in FM reach the canopy earlier than those in GV: a range of 48-162 years in
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FM compared to a range of 102-223 years (very rare) in GV. Thus, under good light

conditions, averages of 2.2 mm growth per year were recorded for three young 45-52 year-old

beeches in FM. In this plot, potential trees and trees of the present also had similar growth

rates for stem diameter while in GV, trees of the present grew significantly (p< 0.001) faster

than potential trees (Tab. a).

Table 4. Stem diameter growth for Fagus sylvatica, Abies albo and, Acer pseudoplatanus in
FM and GV

Potential vs present in each plot
FM Potential Present

n Growth rate n Growth rate
Fagus sylvatica l0 1.37 31 1.47 NS
Abies alba 6 1.6 7 1.7 NS
Acer pseudoplatanus 3 1.3 6 1.26 NS

GV Potential Present
n Growth rate n Growth rate

Fagus sylvatica I I 0.64 44 0.95 ***

Abies alba 16 0.83 6 2.02 ***

Acer pseudoplatanus 2 0.59 l2 0.96 NS

Potential vs potential per plot
FM GV

n Growth rate n Growth rate
Fagus sylvatica l0 1,37 I I 0,64 **

Abies alba 6 1,6 16 0,83 *{'l

Acer pseudoplatanus 3 1,3 2 0,59 NS

Present vs present per plot
FM GV

n Growth rate n Growth rate
Fagus sylvatica 31 1,47 44 0,95 ***

Abies alba 7 1,7 6 2,02 NS
Acer pseudoplatanus 6 1,26 12 0,96 NS

*r,r, p <0.001
*+ p <0.01
+ p <0.05
NS: not significant

Figure 4: Age-stem diameter distribution for Fagus sylvatica, Abies alba, Acer
pseudoplatanzs in FM and GV

Relation age-stem diarneter for 4l Fagus sylvatica -FM
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Age
400
300
200
100

0

Relation age-stem diameter for 54 Fagus sylvatica - GI'I

60 70
Sem diameter

Relation age-stemdiameterfor ll Abies alba -FiÙ{
Age
400
300
200
100

0
80 100 r20

Stem diameter

Rs= 0 ,71***

Age

400
300
200
100

0

Relation age-stem diarneter for 17 Abies alba - GIr/

60 80
Stem diameter

Relation age-stem dianrcter for 14 Acer pseudoplatanus - GItl
Age

400
300
200
100

0
50 60 70

Stem diameter

Rs: Spearman correlation coefficient
***:  p<0.001
** tp 'o 'o l
* :p<0.05
NS: Not significant

These datas indicate that suppression was more marked in GV, which limits correlations

between stem diameter growth and age (Fig. a). For beech trees, the Spearman correlation

coefficient (Rs) is 0.48 while the correlation is above 0.65 in FM. The silver fir presents

similar tendencies (Rs= 0.71 in FM, 0.29 in GV). Average growth rates of suppressed beech

trees in GV are only 0.3-0.6 mm per year and 0.7 mm for silver fir. This explains why some

GV saplings may be rather old: ll9 years for a 4.5 m-high silver fir, 135 years for a7.5m-

high beech. One potential beech was still in a suppressed state at2l5 year of age.

Multi-stemmed beech trees present a broad range of ages (from 20 to 78 years) within one

individual. Correlations between stem diameter and age of Acer pseudoplatanus trees were

significant for GV (0.87). For FM, Acer pseudoplatanus trees are too rare to be analyzed.
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Dead trees

Dead trees (trees of the past) represented Il.2% and 3.1 % of the total volume of trees in

GV and FM, respectively (Tab. 2). Most of them were silver firs. In FM no death was

recorded among beech trees. Dead trees generated only very small gaps because they were

rarely very large: average stem diameters ranged from 10-80 cm. The three dead silver fir

trees analyzed in GV (Dbh of 13, 13.6 and 25 cm) died at 79, 89 and 191 year of age

respectively. Two beech trees (Dbh of 25 and22 cm) died at 145 and 149 years respectively.

These trees were either snapped off at different heights (from 2 to 24 m) or uprooted. Dead

trees presented different degrees of rot. Standing dead trees had woodpecker holes and were

often infected by Fomes fomentarius.

Tree establishment

Figure 5: Tree establishment in GV and FM (nb of trees on the core area and ages minima)

l 8

l6

t4

t2

l0

8

6

4

2

0
6 0 N S \O oO O C.l + \O oO O C.l + \O û O
\O f- F f- f- tr 0ô oO 0O 0O cô O, O\ O\ O. O\ OÊ Ê ( \

l 8

l 6

t4

t2

l0

8

6

4

2

0
\ o o o o c . l * \ o æ o ô . t + \ o û
F - l - - a c p æ c . æ O \ O \ O r O \ O \Ê Ê Ê

Acer pseudoplatanus

67



4"-" Partie: RESIJLTATS

+ \ o\o \o 0ê O ôl <t \O oo O C.l $ \O oO O N + \O 0O
\o l-- l-- r.- F- |.- a û @ û æ o\ o\ 6 Ô\ o\
i I Ê Ê Ê Ê

Tree distribution by species (Fagus sylvatica, Abies alba and Acer pseudoplatanus) and

age-class (Fig. 5) in FM and GV indicates a pattem of establishment and mortality during the

last 350 years. There was a peak in establishment between 1800 and 1840 in FM (a total of 46

trees in 40 years). In GV, the peak occurred 20 years earlier, between 1780 and 1820 (a total

of 62 trees). Beech was the colonizing tree in more than 50oÂ of the cases. After 1840,

recruitment was continuous but weak (approximately 2-4 trees per 20 year-period exept in

1920-1940 in FM). Before 1780-1800, trees were very sparse (probably most of them have

died since that time): two silver hrs bom respectively in 1640 and 1680, two beech trees born

in 1680 and 1720 and one Acer pseudoplatanus in 1760.

Figure 6a: Tree age and spatial distribution in FM (50x60m area)
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Figure 6b: Tree age and spatial distribution in GV
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Figures 6aand 6b illustrate age distribution in the two plots. Trees from 100 to 200 years of

age were regularly distributed as small groups of similar ages. Trees in the 200-300 year-old

category, which had survived stress, pathogens or windstorms, were scattered as relics among

these smaller groups. Trees under 100 years of age were clumped around gaps or at the

margins of canopy trees.

CANOpY GEOMETRY AND LIGHT PATTERN

Figure Ta.Yanations in canopy geometry and light condition in FM
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*Trans total is the amount of direct and difrise solar radiation transmitted by the canopy and topographic mask.

Above total mask is the amount of direct and diffuse radiation incident on a surface taking into account the effect

of the topographic mask

Figure 7b. Variations in canopy geometry and light condition in GV
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Variation ofthe trans total* along the zenithal angles
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*Trans total is the amount of direct and diffi.rse solar radiation transmitted by the canopy and topographic mask.

Above total mask is the amount of direct and diffuse radiation incident on a surface taking into account the effect

of the topographic mask

The two plots presented differences in canopy geometry and light patterns (Fig. 7a, 7b,

Tab. 5). Values from FM indicate a more open habitat than that in GV: canopy openness of

14.6 % compared to 11.5 % in GV, percentages of total incident light of I4.5 % compared to

6.7 % in GV. The differences can also be visualized when considering the horizontal

variations in the gap fraction and the total incident light (trans total): i) for gap fraction, the

highest value in FM reaches 22%o compared to 16.5% in GV, ii) for the total incident light, the

highest value is 14.5 % compared to 6.7%o in GV.

Table 5: Mean and range of values of canopy geometry and of the distribution of light in GV

GV

FM

and FM
n

21 Mean values
Range of extreme values

24 Mean values
Range of extreme values

CO LAI Trans direct Trans direct Trans diffuse
% m2.m-l mole.m-2.d-l % mole.m-2.d-l

I1 ,5 2,6 0,65 6,1 0;17
7-t6,5 1,9-3,8 0,07-r,54 0,67-14,3 0,27-1,65
t4,6 2,5 0,29 14,7 0,89

9,8-22 1,8-3 0,07-0,91 5,3-43,3 0,5-1,84

Trans difhrse Trans total Trans total
% mole.m-2.d-l %
7,3 r,42 6,7

2,6-15,8 0,36-2,77 1,8-l1,8
13,5 t , t4  14,5
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Figure 8: Distribution of sun flecks in FM and GV
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The sun fleck distribution points to marked differences between FM and GV (Fig. 8). In

GV, the distribution is much more patchy, with a high number of small 5-10' sun flecks (970

compared to only 201 in FM) in relation to the higher tree density and more complex forest

architecture. There were some very long sun flecks in GV (reaching 155') which were not

observed in FM (maximum: 65'). These long sun flecks, that originated from the horizon,

occurred in only one photo site near the border of the plot.

Canopy geometry and PAR values vary according to the solar zenith angles. In GV, gap

fraction values ranged from22.5 to 32.5 degrees, while in FM the angles where gap fractions

were highest ranged from 2.5 to 22.5 degrees. The zenithal angles where incident light was

highest was, in both cases, between 32.5 and72.5 degrees, coffesponding to the slope and the

topographic mask.

DISCUSSION

FOREST DYNAMICS NEAR THE TIMBER LINE

The examples given in plots FM and GV indicate that mixed-beech forests are spatially

and temporally heterogeneous. Both plots show wide variations in stem density, size-class

distribution and age distribution that are ecological traits of woodlands in a nearly natural

state.

Despite a higher stem density, the GV site exhibited a lower volume of stem wood than the

FM site.

The importance of deadwood and discontinuities in the distribution of saplings and

seedlings are also ecological features regularly observed in natural, shady woodlands in

Europe and North America (Jones 1945, Lemée 1978, Mayer and Neumann 1981, Peterken

1996, Schnitzler 2002). These stand characteristics, combined with the remarkable resistance

of mixed-beech forests in the FM and GV reserves (as compared to trees in the surrounding

managed forest stands) to the historical december 1999 storm (Schwoehrer personal

observation) indicate that forest stands in the two reseryes have retained a relatively high

degree of "naturalness" (for a detailed discussion of the word "naturalness", see Peterken

1996). This finding is of interest for the interpretation of forest dynamics.

The mechanism of gap formation and development is linked to the scale of disturbance

events and biotic processes (pathogens, predation, mast years). In the two reserves, mixed-

beech forests near the timber-line included chronic, small-scale gap creation associated with
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the death of single, large trees or small groups of trees. The causes of death among relatively

young trees were unknown, but no doubt multiple and thought to have resulted from either

natural causes (windbreaks, pathogens, stem exclusion, severe drought) or anthropogenic

influences (logging, air pollution).

Natural and anthropogenic causes can also have a combined effect. Significant impacts

were felt from the severe growth declines of silver fir in 1917-1923, 1943-1951 and 1976-

1983 due to a combination of reduced rainfall (particularly in 1976) and increased air

pollution (Becker 1985, 1989, Ulrich and Williot 1994). The air pollution is worst on the

eastem slopes of the Upper Vosges near the timber line, coming from Eastern Europe (Becker

1935). These events explain the large numbers of dead silver firs in the two plots. Fir decline

may be due to direct acid deposition on leaves, as well as acidification processes and nutrient

deficiencies in soils with low buffering capacity. In GV and FM stands, however, soils derive

from biotitic granite rock, the weathering of which is supposed to partially compensate for Ca

and Mg losses. In both plots, soils should thus be less sensitive to acidification than in other

parts of the Vosges mountains, like those with base-poor sandstone and acid granite

catchments.

Some small-scale gaps have probably expanded and coalesced in the past, thus explaining

the succession of trees close in age. But there is also evidence of large-scale disturbance

events during the period from 1780 to 1840 which might be of anthropogenic origin: there is

historical evidence of frequent logging in forests just below summit pastures at the beginning

of the 19û century (Garnier 1994,1998)

The deep shade cast by the beech and silver fir canopy explains why potential trees and

regeneration are largely confined to gap margins. The tendency for regeneration and ground

flora to form ellipsoid patches below canopy trees is typical of forest stands growing on very

steep slopes into which sun flecks penetrate obliquely through foliage, thus displaying a

multitude of sun flecks far from the gap (Pienel 2001).

Steep slopes play a role in the mutual influences seen between the light regime in

understoreys and the canopy architecture. The steeper the slope, the shallower the soil and the

lower the stem density (also related to altitude), the higher the canopy openness and

penetration of incident light. In the Guebwiller mixed-beech forest canopy, openness averages

9.7 % and only 2 - 15.7 Yo of the total incident light is transmitted within the plot @ienel

2001). Light values are more important in GV and still more in FM. In the latter, the

proximity of a permanent gap further increases the lateral penetration of incident light. This

explains why seedling densities are higher in FM and Acer pseudoplatanus caî regenerate
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more easily there than in GV. Presence of that specie in FM have a retroactively impact and

directly influences light arrival in the underlayer. A lot of Acer pseudoplatanzs seeds is

probably coming from outside, and thus Acer pseudoplatanas is probably invading the

woodlands plots.

Better light conditions also explain why potential trees and trees of the present have similar

growth rates in FM: potential trees reach the canopy in 100 years, and their growth continues

thereafter in the canopy at the same rhythm. In GV many potential trees have grown in shade,

and growth rates are lower: the duration of the potential state lasts 200 years or more. When

potential trees arrive at fulI light, stem growth increases with the development of axes and

foliage. Beech trees of the present however, grow less rapidly in GV than in FM which

suggests less favorable growth conditions, probably due to the higher altitude.

The present-day, large range of ages and sizes recorded between trees of the present in

both plots can be interpreted as differences in growth patterns during tree development: (i.e.

alternating suppressed and released-growing periods). Such growth processes have been

recorded in all forests composed of shade trees (Lemée 1978, Koop and Hilgen 1987, Peters

l992,Korpel 1995, Peterken 1996).

Acer pseudoplatanus presents a different

shade. Young Acer pseudoplatanus trees are

where there is no suppression phase.

Harsher conditions near the summits (for example, only 3 months of year at 900-1000m)

explain why canopy trees are smaller than in forests at lower altitudes: only 40 m high for 300

year-old silver firs near the crests as comparedto 52 - 55 m for 180 year-old silver firs in the

Guebwiller natural reserve (Renaud et al. 2000). In managed stands in the Vosges, some

beech trees have been known to reach 42 m in 120 years (a 2-3 mm annual growth rate

between ages 20 -70 according to Seynave 1999) compared to only 29 m in height for a2l4

year-old beech in plots of similar density. In the virgin forest of Dobroc (720-1000 m altitude,

granite), Slovakia, there are 45-meter beeches that are 230 years old (Korpel 1995).

Multi-stemmed beech shape is a particularity of forests growing near the timber line. Such

architecture only occurs under conditions of stress (Carbiener 1966, Peters 1992, Closset and

Schnitzler 2000a,2000b). These trees are not lower in stature than single-stemmed trunks as

suggested by Givnish (1984), but they are more slender than single tree trunk of similar age.

Actually, competition between genetically identical trees has an impact of the lower volume

of stem wood.

strategy based on its rather low tolerance for

numerous in open, rocky areas or at margins,
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They form large, very stable individuals in the canopy because a multi-stemmed growth

form ensures better mechanical stability for the tree (Closset and Schnitzler 2000b), thus

improving resistance to windthrow. Multi-stemmed individuals form clusters of genetically

similar stems, with the potential for separate existence. This explains why stems may have

different sizes and growth rates as related to age and social state.

At the present stage in the evolution of the two plots, old trees are very rare. The three trees

which are more than 300 years-old discovered in the plots are the only ones recorded in the

upper Vosges to date, but clearly more studies could be done on this subject. The absence of

very old trees differentiates forests of the Upper Vosges from other virgin mixed-beech

forests in Europe where there are silver fir trees more than 400 years old, and many more

beech trees above the age of 350 (Mayer and Neumann 1981, Korpel 1995, Cenusa 2001,

Schnitzler 2002\.

Given the present day composition of potential tree, we can predict that beech will dominate

the canopy.

OBJECTIVES AND PRIORITIES OF WOODLAND NATURE CONSERVATION IN THE

UPPER VOSGES

Forest stands in the two reserves represent lesser-managed stands in the Upper Vosges, but

human impacts have nonetheless been multiple, and often irreversible. Remnants of more

natural forest stands are located near the summits and on steeper slopes, an inaccessibility

which limits the data needed for a comprehensive analysis of forest dynamics. The present-

day surface of strictly protected forests is also too small and too intermixed with managed

forests and open landscapes to serve as reference points for management principles, because

they are not representative enough of a completely pristine landscape. Given their rarity in

Western Europe, these small areas must however be regarded as of utmost importance as a

class of woodlands for nature conservation, research and education. A worthy objective of

long-term conservation efforts would be to re-create more substantial examples of missing

types of mixed-beech forests in the upper Vosges, and in the meantime, to leave unmanaged

the remaining forests located in natural reserves.
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III. Etude de la banque de sraines et des ouvertures de la canopée

Les résultats obtenus dans les deux core areas soulignent I'hétérogénéité spatio-temporelle

de l'architecture forestière dans certaines portions forestières des Hautes Vosges. La large

palette de diamètres et de hauteurs, la distribution des âges et des espèces affestent de

l'évolution spontanée de ces forêts, I'importance du bois mort sur pied et au sol, de I'absence

de prélèvement de bois.

Le rôle de I'homme n'est cependant pas négligeable dans l'évolution temporelle des deux

core areas. Ces forêts ont été plus ou moins perturbées par les activités humaines (pratiques de

déforestation par les habitants au 18è'" siècle)(Garnier 1998).

L'Homme présente encore acfuellement, un impact très fort sur ces deux réserves, notamment

par l'afflux important des touristes, qui multiplient les chemins de randonnées (2I2 personnes

par heure sont recensées sur le sommet du Hohneck en période estivale) (Bonne 2001).

Cette pression touristique perturbe les propagations et germinations de graines (piétinement)

et favorise les ouvertures artificielles.

Cet impact semble cependant être moins marqué sur le site de Ventron comme en

témoignent les aménagements forestiers (consultation personnelle) et la moindre distribution

des sentiers de randonnées.

Cette naturalité se traduit également par la résistance de la forêt à la tempête Lothar et

l'absence de chablis à cette altitude malgré des vents violents de la crête. La communauté

forestière semble être stable et donc bien adaptée aux conditions environnementales.

Il nous a donc semblé intéressant d'étudier de manière plus précise, I'intégrité écologique du

site de Ventron.

L'étude de la banque de graines constitue un outil approprié à l'étude de cette stabilité:

plus le peuplement est en équilibre avec le milieu (c'est-à-dire qu'il n'a pas subi de

perturbations majeures d'origine humaine), plus la composition de sa banque de graines se

rapproche de celle des arbres porte-graines et de la végétation herbacée actuelle.

Il s'agit donc d'étudier: i) la composition de la banque de graines, ii) d'observer les

différences entre la végétation in situ et les espèces de la banque de graines.
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SOIL SEED BANK, VEGETATION AND ANTHROPIC GAP DYNAMICS IN A

MIXED BEECH.SILVER FIR FOREST IN THE VOSGES

D.CLOSSET-KOPP, A. SCHNITZLER and D. ARAN

University of Metz, LBFE Laboratory.

SUMMARY

Degree and consequences ofhistorical natural and human forest disturbances are still poorly understood.

Consequently we try to assess the role of environmental attributes, past forest gap dynamics and their interaction

with the seed bank structuring in a beech-fir forest in France.

Study was carried on the forest reserve of the massif du Grand Ventron, that has been allowed to evolve

without human intervention since 1989. The forest had been regularly cut down during the l9th century,

followed by extensive management during the major part of the 20ù century. Inside the reserve, a 3000 m' long-

term monitoring plot was established at the level of beech-silver fir forests (1000 m).

The seed bank had a density of I183 seeds.m-2 and counted 22 species. Seed bank is mainly composed by

wind-dispersed and light-demanding species. Theses species have been favored by human trees saplings

according the tree ring analyze. Actually, dendrological studies attempted gaps occurred inl79l,l802, 1814,

182,9 1843,1858, 1877 and 1980.

Our study provided l) information on the persistence of light-demanding seeds, arising from heath-

grasslands in the soil. In fact, our study confirmed that some light-demanding seeds can live up to 200 years,2)

evidence ofa poor correspondence between species present in the flora and in the seed bank, bound to the past

forest management. Consequently the combination of seed-bank analysis and dendrological datas can be used to

identiff the degree of naturalness reached in recent natural reserves, and to determine if they can be used as

reference points for scientiflrc studies on second-growth forests.

Key-words: Seed, seed-bank, aboveground vegetation, dendrology, natural forest
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INTRODUCTION

In ancient forest dominated by shade tolerant tree species, regeneration is widely confined

to gaps (Connel and Slatyer 1977,Peterken 1996).Its composition and timing depend on gap

size, the coincidence between gap formation and mast years, the composition of the seed rain,

and the importance of local factors such as radiations, pH, nitrate rate, root interactions,

allelopathic substances, and seed predation (Tubbs 1973, Fox 1977, Woods 1979, Nilson

1985, Grime 1989, Ashtom and Harris 1998, Yoshida and Ohsawa 1999, Bustamante and

Simonetti 2000, Ammer et al. 2002, Kollman and Buschor 2002). rWhen gaps are small,

seedlings are essentially disseminated from the native species and the advanced regeneration,

with a relatively poor contribution from the exogenous seeds transported by the seed rain

(Hopkins and Graham 1984). In fact, forest canopy filtrated seed rain and light arrival

permitting seed germination wasn't sufficient. In large gaps, the contribution of the seed rain

increases (Moles and Drake 1999) providing opportunities for light-demanding seeds coming

from open spaces (wasteland, pasture...). Germination is enhanced by deep soil changes,

resulting in more suitable soil conditions: disappearance of the thick litter, high radiations,

increase in pH and nitrates (Peterken 1996, Honnay et a|.2002).

Seeds have different development strategies. They may germinate short time after seed

dispersion on the forest soil because they weren't subject to seed senescence (transient seed

bank). Most shade-tolerant, heavy seeds issued from canopy trees by barochory or zoochory

form the elements of the transient seed bank for two main reasons: i) because of their volume,

they are unable to insert deeply in the soil, ii) because of their intrinsic properties like richness

in sugar, proteins or lipids, or their vulnerability to predation or to pathogens (Grime 1989,

Bekker et al. 1998). In undisturbed forests regenerating by small gaps, the seed bank is thus

poor in seeds and very close to the composition of the recruits and the vegetation of the

different strata (Hermy et al.l999,Honnay et a|.2002).

After canopy opening, light-demanding seeds appeared and germinated on the forest floor,

they are the result of an increasing seed rain from outside the gap, and from the increased

population growth and subsequent seed production of species in the gap which might be

present in the soil as seeds long before the gap was established. Exogenous seeds were also

integrated in the soil from the large gaps. New generation of seeds may also germinate rapidly

if local conditions are optimal. After canopy closure, most of them, subject to seed

senescence, become dormant and insert more or less deeply in the soil, in function of their

weight and the date of arrival (the lighter the seeds, the longer the period of insertion, the
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deeper the insertion and the oldest seeds were deeper found in the soil) (Thompson et al.

1997, Bekker et al. 1998). Such seeds form the persistent seed bank. Their accumulation in

deep soil layers, sometimes for decades or centuries if the canopy remains close, may be

considered as the memories of important events that happened in the past. When forests are

regularly disturbed by man and fragmented among open spaces of anthropogenic origin (local

wood cutting comparable to natural gaps with no agricultural practices) the seed density of the

persistent seed is high in all soil horizons. If human disturbances decrease in intensity and

frequency (this may be the case after strict protections), the persistent seed bank slowly

decreases, for finally becoming very close to the vegetation in situ. Characteristics of the seed

bank in woodlands would consequently help to diagnose their level of naturalness (Bossuyt e/

a|.2002, Honnay et al. 1998) i.e. "the vegetation owes its features strictlyto natural factors

alone, and not to the actions of people" (Peterken 1996).

These aspects have been studied in the Parc Naturel Régional des Ballons des Vosges (East

of France), which includes some interesting strictly protected mountain forests (Schwoehrer

and Despert 1999). Forests of the natural reserve of the o'Massif du Grand Ventron" are

mainly composed by two shade tolerant species, Fagus sylvatica and Abies alba. Beech-silver

fir forest corresponds to the climacic formation between 800 and 1100m. The strict protection

is relatively recent (1989). The influence on man is double: i) extensive cuttings in the past,

particularly at the beginning of the lgth century (Garnier 1994, Igg8, Closset-Kopp and

Schnitzler 2004a), and ii) the proximity of pastures, which are sources of light demanding

seeds through the seed rain.

The main objective of the study was i) to compare the composition of the different

vegetation compartment ii) to assess the effect of environmental parameters and land

management on them, iii) to evaluate the degree of naturalness of the supposed highly natural

stands of the reserve.

For these pu{poses, two aspects have been inspected: i) a comparison of density and

species composition between the seed bank and the vegetation in a mature beech-silver fir

forest plot, ii) the spatial seed-bank pattern to be linked with the environmental conditions of

the present (present-day canopy architecture, radiations, soil characteristics) and of the past

(gap dynamics over the last two centuries with the help of dendrological studies). The study

follows previous research looking at several aspects of the structure, composition,

architecture, and history reconstruction of the beech-silver fir forests of the Massif du Grand

Ventron (Closset-Kopp and Schnitzler 2004a, Closset-Kopp et al. accepted).
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MATERIAL AND METHODS

DESCRIPTION OF THE STUDY SITE

The study was carried out in woodlands of the Parc Naturel Régional des Vosges (East of

France), in the natural reserve of the Grand Ventron, in summer 2002. The climate of the

Vosges is suboceanic with continental tendencies (annual rainfall of 2 m and a annual

temperature of 8.5oC). Climate also presented certain polar characters i.e. snow usually covers

the ground from November to May. Such harsh conditions (with regard to the latitude)

explain the fact that the vegetation period is short (5 months at the sub-mountain level and 3

months only on the mountain ridge). The vegetation of the Vosges summit experiences the

alpine climate more than it would be expected from the altitude, which explains why the

natural tree timber line is relatively low (l100-1200 m according to Carbiener (1966).

Between 800 and 1100 meters, forests are mainly composed of Fagus sylvatica and Abies

alba. The natural vegetation belongs to the Luzulo-Fagetum (Ellenberg 1988, Oberdorfer

1982, 1992). Heath-grasslands form a continuous ecosystem on the summits, between 1200

and 1400 m. Most of them are from anthropogenic origin. Most of them slowly evolve

towards beech forests since 1945.

In the Grand Ventron natural reserve, in which the study was carried out, some forest

stands display old-growth characteristics, namely high tree maturity, presence of all diameter,

height, age wood classes (Gilg 1997, Schwoehrer and Despert 1999a), high stability (the

forests have resisted to the big storms of 1987 and 1999). A few trees are older than 300 years

(Closset-Kopp and Schnitzler 2004b).

Stand coordinates of the study site, covering 3000 m2 (50 x 60 m) were referenced by

means of a global positioning system (GPS) (48'27'N and 6o65'E) at an altitude of 1025

meters. The study area was divided in 30 subquadrats of 10 x l0 meters. The bedrock is the

granite (Mansuy 1992), and the slope has a steep inclination of 30 to 65 degrees and the area

has a S-E exposition.

TARGET COMMTJNITY AND VEGETATION DESCRIPTION

Ground vegetation of the study area was surveyed in June 2002. Abundance dominance

coefficient using the Braun-Blanquet scale (Braun-Blanquet 1964) was assigned to each

species of the vegetation cover at each subquadrat (l0xl0 m).
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SOIL SEED BANK SAMPLING

The seed-bank was sampled in September 2002. At each l0 x 10 m subplot, 4 replicates

were taken with an 8 cm diameter drill. Each sample was collected at three depths: litter, 0-5

cm and 5-10 cm, taking the precaution not to contaminate deeper soil layers with seeds from

higher up in prof,rle. Samples were subsequently stored 2 months at 4"C until they were

analysed further. The sample was treated according to the seed bank sampling method from

Ter Heert et al. (1996). Seeds were concentrated by washing the soil over a fine sieve (mesh

width 0.212 mm) before being spread out in a very thin layer (less than 3 mm) on trays filled

with sterile soil that had been kept in an oven maintained at 70" for 48 hours. The trays were

then placed in a greenhouse at the University of Metz while being exposed to 16 hours of

daylight watered once daily at a temperature of 20-30"C. Control trays with only sterilized

soil were set alongside the experiment to detect contamination by wind-dispersed seeds.

Seedlings were counted and recorded as soon they could be identified. The germination trays

were monitored until no germination occurred. Seedling densities were calculated by square

meter of sampled soil. Taraxacum and, Juncus not identified to species were lumped as

Tarmacum sp. and Juncus sp.

SEED BANK, VEGETATION and ANCIENT FOREST PLANT SPECIES

Ancient forest plant species were defined by studies of Honnay et al. (1998) and Bossuyt and

Hermy (2001). Consequently, an evaluation for nature conservation of the Grand Ventron

forest made on the basis of the defined forest could be assessed.

SOIL ANALYSES

Soil sampling was described in previous studies (Closset-Kopp and Schnitzler 2004a,

Closset-Kopp et al. accepted). Only data bound to this study were developed here.

All samples were air-dried, passed through a 2-mm sieve and then analysed for

chemical characteristics (analysis performed by INRA Laboratory for Soil Analysis, Arras,

France): residual moisture content at l05oC, and exchangeable cations (based on

cobaltihexamine method) (Orsini and Remy 1976). Calculations were performed for cation

exchange capacity (CEC: sum of exchangeable cations) and pH.
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LIGHT DISTRIBUTION

The simultaneous treatment of the canopy geometry and the distribution of incident light

(PAR, understood as QPAR, quantum irradiance, expressed in mol.m-2.d-l) (Varlet-Granchet

et al.l989) were collected using hemispherical canopy photographies. For each subplot, a set

of canopy photographs was taken at 50 cm above the ground, in overcast conditions.

The camera was equipped with a fish-eye lens and a view angle of 180o, carefully levelled

and oriented for true North. The raw data from each photograph consisted of a matrix with 18

intervals of 5" zenith angles and 24 sectors of 15" azimuth angles which contained the gap

fraction. All values were corrected for latitude, slope, orientation and topographic mask in the

GLA model (Frazer 1999).

DENDROLOGICAL ANALYSES

The influence of past events of forest architecture was analyzed through dendrological

analysis. Cores were extracted from each tree of the study area. Trees were bored to the pith

with a 5 mm Pressler borer at breast height (1.3m). Ring widths were measured with a

binocular microscope fitted to a digitizing tablet and computer. Measurements were made in

the INRA laboratory of Champenoux. Rings were then crossdated using signature years

(Fritts 1976) to find missing rings and to avoid measurement errors.

In order to help identifr past disturbances that affected the canopy, we examined the ring

pattern of all individuals for evidence of release which was defined as an abrupt doubling of

ring width sustained for a period of at least 3 years, because canopy cover closed rapidly in

that forest (Closset-Kopp and Schnitzler 2004b). Trees presenting growth increment on same

ring (defined by a year of formation), localized in the same area, were considered as being

adjacent to the same past gap. It was consequently able to localize the formation of past gaps.

DATA ANALYSIS AND STATISTICS

V/e analyzed two different aspects of the seed bank: i) species composition and ii)

properties characteizing the seed bank as a whole and according to depth. We calculated

species richness, seed density and the proportion of taxa defined by life form status, as alien

or native and potential way of dispersal.
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ln order to compare the seed bank and the aboveground vegetation, we conducted paired

U-Mann Withney-tests using Statistica software. Shannon diversity index (1949) (H': - sum

(pi)(ln(p)i) where pi is the relative cover value, values '+' to '5' 
@raun-Blanquet scale)

transformed into 'l' to'6', and equitability (H'ÆI'max; H'max: ln (n) where n is the number

of species) were also calculated for the above ground vegetation, and in case of the seed bank,

the diversity index (H', H'max) was calculated using the relative abundance of each species.

Similarities between the in situ vegetation and the seed bank were expressed with the

Ssrensen (1948) index: S:2c(a+b+2c), where a is the number of species present only in the

seed bank, b the number of species only in the above ground vegetation, and c the number of

species present on both samples. Values of Ssrensen index range between 0, for no species

shared in common, and l, for complete concurrence.

ECOLOGICAL FACTORS

The following ecological factors were analyzed in relation to species distribution in the

soil. For all l0x10m subplot we referenced the rock coverage, the soil characteristics

(nitrogen and carbon concentrations, cation exchange capacity, pH, soil moisture), the light

values, the vegetation abundance and the number of seeds in the soil.

Soils were only analyzed on t heterogeneous places. Subplots presenting same

characteristics (slope, rock depth) were consequently grouped.

A non-parametric correlation coefficient (Spearman correlation coefficient) was calculated

for each data arcanged in pairs. Only significant coefficients (p<0.05) were cited and

explained in this study.

RESULTS

COMPOSITION OF THE ABOVE-GROUND VEGETATION

Herbs and forbs covered nearly 40% of the forest floor, whereas 15 herbaceous and woody

species were recorded in the vegetation (Tab. l). The following species were very abundant:

Vaccinium myrtillus (present in 90Yo subplots), Luzula luzuloides (80% of the subplots),

Oxallis acetosella (57%), Prenanthes purpureo and Deschampsia flexuosa (53%). The

species with highest cover (cover percentage between 25-50%) were Luzula luzuloides and

Vaccinium myrtillus (Tab. l).
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)eschamnsia llexuosa 2 T + T + + 2 2 2 +

îestuca svlvatica 2 2 2 2 2
t uzula luzuloides 2 2 2 2 2 2 2 J 2 2 2 a 2 J 2 2
jarex pilulifera

Drenanthes purpurea + + + + T +

jalium odoratum +

lolidago virgaurea T

)xalis acetosella I 2 + + T + 2
P o lv sonatu m verticil I a tum I T T

Lnemone nemoroscl + + + + +
)isitalis ourourea J + + +
Dolvtrichum commune I
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Table l: Species abundance dominance coefficient (Braun-Blanquet) of the lOxl0 subplots ix

COMPOSITION AND FEATURES OF THE SEED BANK

Composition of the soil seed bank

A total of 710 seedlings emerged, representing 19 generas and 22 species. Total seed

density on the whole study area was 1 183 seeds. m-2 (Tab.2).

Table 2: Seed bank composition Appendix

Species Seeds Litter 0-5 cm 5-10 cm

Tetula pubescens 4 2
lcer pseudoplatanus a

J 2 0
Tagus svlvatica 7 7 0 0
iambucus racemosa J 0 I 2
jalluna vulqaris 6 J I 2
'oa triviqlis 2 0 I
)eschampsia llexuosa 5 5 0 0
)esc hampsia caesDitosa 2 0 2 0
?estuca altissima 2 2 0 0
'.uzulq luzuloides 190 7 58 t25
Lnthoxantum odorqtum 4 J I 0
)arex pilulifera. 50 0 t2 38
luncus sD. tt2 37 74
)isitalis DurDurea 267 108 157
?ubus fruticosus 27 0 I l 9
',v s imac hia nummul qriq t2 0 J 9
iilene dioica I 0 0 I
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obscurum ) I J I

loilobium hirsutum I 0 0
faraxqcum so. I 0 0
veronica montana 5 0 0 )
frifolium sp I 0 0

The germination of the seeds started 15 days after the beginning of the test and finished

152 days later. Once seedling was identified, we took them out of the trays. No seedling dead

unidentified.

The seed bank was dominated by herbaceous, light-demanding species (Tab. 2) representing

97.60/o of the total emergent plants: Digitalis purpurea (37.6% of the emergent plants

corresponding to 267 seedlings), Luzula luzuloides (26.76%-190 seeds), Juncus sp. (15.77%-

112 seeds) and Carex pilulifera. (7 .04%-50 seeds). Some other species were only present with

one or two seedlings such as Poa trivialis, Silene dioica, Epilobium hirsutum or Taraxacum

sp.

Only 4 tree and shrub species were registered in

sylvatica, Betula pubescens, Acer pseudoplatanus. They

and all belong to the Luzulo-Fagetum.

Depth and seed weight distribution

12 trays: Sambucus nigra, Fagus

represented a total of 17 seedlings,

Total seed density was higher in the 5-10 cm layer than in the 0-5cm layer: a total of 35

individuals emerged from the litter,239 from the 0-5 cm soil depth fraction and 436 from the

5-10 cm fraction (Tab.2). Paired U tests showed significant differences between the litter seed

number and the first 5 cm (p<0.05) and differences between 0-5cm and 5-10 cm (p<0.001).

The Shannon and the regularity indexes (Tab. 3) gave both evidence of a pronounced

unbalance of the individual repartition in the seed bank. In fact, Juncus sp. seeds occurred

twice more frequently in the 5-10 cm layer, Luzula luzuloides 2.6 times more, Digitalis

purpureo 1.5 times, Rubus fruticosus 2 times, and Carex pilulifera.3.2 times as important as

seeds in the 0-5cm depth.

Table 3: Equitability, species richness and diversity index of seed bank and vegetation

Seed bank Vesetation
Soecies richness 22 t9
H' 1.765 2.s23
H'ÆI'max 0.57r 0.842
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Most light seeds were found in the deeper soil layers with an increasing number of seeds in

the 5-10 cm (Tab.4). As expected, the number of heavy seeds (> 10 mg) was less important

(index 6) and was found on litter layer. They correspond to Fagus sylvatica and Acer

ps eudoplatanzs species.

Table 4: Seed weight distribution

Seed weieht I 2 3 4 5 6 Undef.
Litter I 8 8 0 2 9 0
0-5 cm t52 4 58 t2 9 I a

J

5-10 cm 237 5 t26 38 I9 0 l l
l: <= 0.2 mg; 2: 0.21-0.50 mg; 3: 0.5 I -l mg; 4: l.0l-2 mg; 5: 2.01 -l 0 mg; 6 > I 0 mg.
Seeds for which we had indication on weight, were refered to undefined.

Ecological characteristics of the 30 subplots (Tab. 5)

pH and cationic exchange capacity fluctuate very little (respectively 3.7-4.0% and 13-

l8%). The rocky coverage varies considerably from one subplot to another (from 0 to 80%) as

well as moist percentage (from 44 to 98%), or light values: PAR (0.2 to 3.6 mol.m-2.d-l).

Rock coverage interfered greatly with the vegetation cover (R: -0.7, p<0.001) and the

seed bank distribution (R= -0.41, p<0.05). The pattern of tree seeds varies according to the

species: beech seeds were mainly located near gaps (R:0.45, p<0.05), Acer pseudoplatanus

and Sorbus aucuparia were less light-dependant but more sensitive to soil characteristics.

Seeds were located in the less acid plots (respectively R:0.40 and R:0.46 and p<0.05). These

affinities were also expressed by some herbaceous species: Oxalis acetosella and Solidago

virga aurea, others preferred moister areas: Vaccinium myrtillus (R: 0.32, p<0.05).

Digitalis purpurea, strictly present in gaps, was equally characterizedby his light sensibility

on this area (R:0.46, p>0.05).

Table 5: Subplots ecological datas
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Subplot PAR CEC oH Moisture %o Rock cover 7o

l 0.22 3 . 1 7 4 44 70
2 0.20 t . t7 4 40 80
3 1.70 3 . 1 7 4 44 20
4 r .67 3 . 1 7 4 44 40
) 0.25 3 .17 4 44 50
6 l .4 l 8.21 3.7 67 60
7 0.9 8.21 3.7 67 20
8 0.74 8.21 3.7 67 50
9 0.76 8.21 3.7 67 50
l0 0.36 2.67 4.3 86 20
l l 2.02 2.67 4.3 86 70
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t2 l . 6 t 3.58 4.5 98 50
l 3 .64 3.58 4.5 98 20
t4 t.99 2.67 4.3 86 40
l 5 2 .51 2.67 4.3 86 l0
l6 .47 2.67 4.3 86 30
t7 1.89 8.21 5 . t 67 60
l 8 1.74 8.2r 3.7 67 40
l 9 l . l 6 1.63 3.9 38 30
20 l . 6 l 1.63 3.9 38 50
2 l 2.77 0.73 3.6 33 40
22 .6 1.09 3.7 42 0
23 29 1.09 3.7 42 30
24 0.25 r.77 4.3 58 l0
25 75 9.47 4.3 62 l0
26 .41 9.47 4.3 62 l 0
27 38 9.47 4.3 62 l 5
28 .20 10.73 3.6 , J l 0
29 0.8 0.73 3.6 33 l 0
30 0.6 11.63 3.9 38 0

CEC: Cation exchange capacity, PAR i.e. Photosynthetically active radiation that is directly assimilated by trees.

These radiations were separated in direct beam radiation and difftrse radiation.

COMPARISON SEED BANK/RECRUITMENT

Sorensen index

Table 6: Ssrensen index

Common sDecies I
In situ vesetation soecies t9
Seed bank species 22
Sorensen index 0.28r

Values of Ssrensen index of subplot communities ranged from 0 to 0.286. The index,

calculated for the total area was 0.281 (Tab. 6).

With 19 species registered in the above-ground vegetation, 22 in the seed bank on trays,

the specific richness was approximately the same, but species of both sites were different.

There were only 8 out of a total of 33 species in common between seed bank and field layer

vegetation (representing only 24.2% of the total species): Fagus sylvatica, Acer

pseudoplatanus, Deschampsia flexuosa, Festuca sylvatica, Luzula luzuloides, Poa trivialis,

D igitalis purpurea, C arex pilulifera.

Juncus sp., Rubus fruticosus reached high densities in the seed bank and had no vegetal

representative in the above ground population, while Vaccinium myrtillus or Deschampsia

flexuosa were abundantly present in the vegetation and absent or really absent in the seed

bank (Tab. l,Tab.2).

88



4"" Partie:RESULTATS

Differences in ecological and morphological characteristics

The taxa composition differed by all the criteria that were analysed (Tab.7 and Tab. 8):

seed persistence, light tolerance, dispersal strategies, seed bank type and the phytosociological

belonging to the silver fir - beech forest. Seeds forming the bank species might be defined as

being persistent in the soil throughout the years, light demanding, wind dispersed and more

competitive and stress tolerant (CS). Above ground vegetation species were more shade-

tolerant, less persistent in the soil, and principally animal dispersed.

Table 7: Description on species of seed bank and aboveground vegetation (Grime 1989)

Vegetation
species

Seed bank
species

Species
Abies alba
Picea abies
Prenanlhes purpurea
Solidago virga aurea
P o ly gonatum v ert ic il I atum
Vqccinium myrtillus
Asperula odorata
Luzula sylvatica
Sorbus aucuparia
Oxalis acetosella
Anemone nemorosa
Lysimachia numulariq
Silene dioica
Anthoxanthum odoratum
Deschamps ia caespitosa
Epilobium hirsutum
Epilobium obscurum
Taraxacum sp
Sambucus racemosa
Juncus sp
Betula pubescens
Trifolium sp
Calluna vulgaris
Veronica montana
Rubus fruticosus

Strategy Seed weight
S C ?
S C z
2 2
s 0,52
? ?

SC 0,26
s 0,99

sc 0,51 - I
sc 2,01 - l0

CSR I,OI
s 0.99

CSR ?
csR 0,69
SR 0,45

CSR O,3I
c 0,05

csR 0,05
R 0,64
c 3,4
2 0,02

csR 0,12
sc 0,56
sc 0,03
s 0,34
sc 2,49

Seed Bank
,|

Dispersion
w
w
?
w
?
A
A
A
A
A
A
?
w
A
A
w
w
w
A
A
w
A
w
?
A

?
I
?

t-4
2
4
2
,!

2
?
J

J

J

J

J

I
2
4
J

3 o r 4
4
4
4

The following intermediate strategy types were interpreted as follows C/CR:C; C/CSR: C; C/SC=C;
CR/CSR:CR; R/CR:R; R/CSR:R; R/SR=R; S/CSR:S; S/SC:S; S/SR:S; SC/CSR:SC; SR/CSR=SR
Seed bank type distribution: l: Most of seed germinating shortly after being shed, 2: Most seed persistent only
until start of next growing season ; 3: A small amount of seed persists in the soil but concentration of the seeds in
the soil are only high after seed have just been shed; 4 there is a large bank of persistent seeds in the soil
throughout the year.
Dispersion is noted as W for wind dispersion and A, animals dispersion, seed weight is expressed in mg.
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Table 8: Ecology of seeds and vegetation species. Percentages of taxa apparition in the seed
bank (SB) and in the above-ground vegetation (V)

V SB
Light tolerance 0,42 0,77
Shadow tolerance 0,58 0,23
Persistent seed bank 0,32 0,68
Non persistent seed bank 0,42 0,27
Forest Native species 0,95 0,63
Gaps Native species 0,05 0,37
Animal dispersion 0,58 0,5
Wind dispersion 0,05 0,45

GAP DYNAMICS

Gaps occur from the I 8th to 20th century, more precisely in l79I , I 802, I 8 14 , 1829, 1843,

1858, 1877 and 1980 (Fig. 9). The exact position of the oldest gaps (1791 and 1802) was not

visualized, because it was considered that the majority of trees concerned by these openings

had totally disappeared.

Most of the other gaps were generally small, conceming a mean number of 6 trees. The 1829

gap was much more extended with more than the half of the total number of trees. But it was

impossible to determine if the opening corresponded to one unique large gap or several close

smaller gaps.

Figure 9: Gap map covering 50x60m(trees presenting an important ring width corresponding

to canopy opening were coloured)
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Canopy openings and seed distribution

Juncus sp., Digitalis purpurea, Carex pilulifera, Luzula luzuloides presented signifrcant

distributions in relation with past disturbance events.

Figure l0: Juncus sp.repartition
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Juncus sp. seeds have benefited from the l8l4's canopy openness (particularly visible for

the 5-10 cm layer for the uppers part of the area) 1843 and 1858 (Fig. l0). Migration of these

very light (0.03 mg) and small (0.6x0.4mm) seeds would probably explain the important seed

quantity in the deepest layers, particularly for subplots whereon gaps permitted the seed

integration in the deepest layers.

Figure ll: Carex pilulifera

0-5 cm 5-r0

Carex sp mainly settled down in the 1877 gap (Fig.ll) . Seeds were mainly registered in

the deepest layers (5-10 cm). Seeds of Cqrex that were found in 0-5 cm have no relation with

gap formation. The seeds would come from parents that were developed in the 1877 gap and

that continued to produce seeds, until canopy closure.

Figure 12: Digitalis purpurea

0-5 cm 5-10 cm

877

1829

Many gaps permitted the integration of fox-gloves (Digitalis purpurea) seeds. There

was a significant relation with 1814 gap (for the 5-10 cm layer) and 1877 gap for apart of the

0-5 cm (Fig. l2).

But one particular year, in 1829, was more propitious to the development of fox-gloves

and the accumulation of seeds in the soil, with an important seed concentration within both

soil layers. It might be that fox-gloves developed and produced many seeds during many

years until they disappeared after the canopy closure.
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Figure 13: Luzula luzuloides
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Vertical distribution of Luzula luzuloides was directly bound to the 1877 gap for 5-10 cm

layer and the 1980 gap for the 0-5 cm layer (Fig. l3).

DISCUSSION

Seed density

The seed bank of ancient woodlands is well known to be poor in species and to fluctuate

widely from one year to another (Piroznikov 1983, Leckie et al. 2000, Marquis 1975,

Shiffman and Johnson 1992, Bossuyt and Hermy 2001). Our data are relevant with such

observations: i) the richness of the seed bank of beech silver-fir forests of the study arca(22

species, 1183 seeds.m-2) is close to other data collected in forests of Europe. 8-51 species

were reported in the seed bank of mature, temperate forests (Jankowska-Blaszczuk and Grubb

1997, Jar*owska-Blaszcztk et al. 1998), ii) the seed density of the study area (l 183 seeds/m2)

is also close to data collected in other subnatural forests of Europe: 1108-2412 seeds/m2 in the

primeval forest of Bialowiezia (oak forest and hornbeam forest) (Jankowska-Blaszczuk et al.

1998), 218-2514 seeds/m2 in old-growth north temperate forests (reported inLeckie et al.

2000) or 139l-2514 seeds/m2 in mountain beech forests in South Sweden (Staaf e/ al.1987).

One factor which could explain the poor number of seeds in the litter could be the delay in

dissemination of seeds (Baskin and Baskin 1998). In the Vosges, beech seeds were only

falling in winter, as proved the number of seeds found on the snow in January (personal

observation in winter 2003).

Seed bank and vegetation

Comparisons between the composition of the aboveground vegetation and the seed bank

have shown significant differences. The aboveground vegetation is composed of shade
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tolerant species typical of the beech-silver fir forests, while species of the deeper soil layers

are mostly light-demanding species of the adjacent heath-grasslands, analyzed in Schnitzler

and Muller (1998).

Seeds from the transient bank germinate after a short period in the litter, as observed in the

plot: Fagus sylvatico, Acer pseudoplatanus, Deschampsia flexuosa, Festuca altissima, were

only found in the superficial part of the soil.

The richness in light-demanding, wind-dispersed seeds (Tarmacum sp., Trifolium sp.) within

the deep (5-10 cm) seed bank indicate that gaps were probably many in the past. Even if these

species were belonged to gaps, which were a part of natural situation, seeing that gaps were

resulting from human activity (Gamier 1994), the plot is therefore far from the expected high

level of naturalness.

The influence of past and present ecological conditions

In the plot, gaps formed each 10-20 years during the 19tn century (recorded periods: 1814,

1829, 1843, 1858 1877), while no signif,rcant opening occuned before 1980 the following

century. This suggests a strong influence of man during the 19th century (in accordance with

the higher densities of human populations on the Vosges pastures, Garnier 1994, 1998). This

promoted germination of ruderal and competitive seeds, particularly when gaps were large (in

1829, the cutting corresponds to about 1500 m' !).

After a period of relatively intense management, timber was less collected, in

consequences of the two world wars, that permitted the closure of the canopy plot. This

explains that no light-demanding species was registered in the aboveground vegetation in

2002, and very few in the upper soil horizons.

In spite of the importance of gaps in the past, the seed bank includes many indicators of

ancient forests, i.e. Digitalis purpurea, Lysimachia nemorum, Carex sylvatica, C. remota, Poa

trivialis, Deschampsia flexuosa and Betula sp (Bossuyt and Hermy 2001). The minority

presence of shade-tolerant species in the seed bank (Festuca altissima, Luzula luzuloides,

Veronica montanum, Silene dioica) are also indicative for a long and mostly continuous forest

history.

Because the present-day persistent seed bank corresponds to past events, it seems logical

that no relationships were found between the present-day canopy openness and the

distribution of seeds in the soil. The only significant relationships with the present-day

ecological conditions concerned i) the rocky coverage (rocks form a barrier of the seed
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insertion in the soil and to the in situ vegetation extension) and ii) some pedological and light

characteristics, in relation with the situation of adults that supplied the local seed rain.

Longevity

During the sixty years of cuttings, the seed rain coming from heath-grasslands could easily

reach the forest floor through canopy gaps. Some of them may have germinated and input

their seeds into the soil seed bank before the closure of the canopy, others had probably never

germinated, but have remained dormant in the seed bank. Juncus, Digitalis purpurea and

Carex pilulifera appear to be the most long-lived of them.

In the Vosges, Corex seeds live approximately 130-150 years (no seeds alive from gaps

anterior to 1877) whereas Digitalis purpurea and Juncus sp seeds stayed viable for more than

200 years (there are many correspondences with the l8l4 gap for both species). Luzula

luzuloides seeds seem to be less long-lived, the oldest seeds being only found in the 1877 and

1980 gaps.

The viability of the most abundant species found in the deepest soil layers (Luzula

Iuzuloides, Rubus fruticosus, Juncus, Digitalis purpurea and Carex pilulifera) are relevant to

previous published studies on the subject, which estimate the life span of Carex and Juncus sp

to 100 -200 years (Kjellson 1992, Thompson et al.1997). No data was found in the literature

about the longevity of Digitalis purpurea and Luzula luzuloides.

The long life span of these seeds explains their accumulation and their high frequency in

seed banks of temperate forests (Leckie et aL.2000, Onaindia and Amezoga2000, Brown and

Osterhuis 1981, Warr et al.1994, Milberg 1995, Drake 1998). Colonisation ability is another

factor explaining abundance of light-demanding seeds in the soil (Kostel et al. 1998, Bossuyt

et Hermy 2001). Digitalis purpureq is particularly mentioned for its strong colonisation

abilities: fruits of fox-gloves contained more than 1000 seeds (Grime 1989).

CONCLUSION

The study provides evidence that effects of management and fragmentation among open

spaces affect the seed bank of beech-silver fir forests of the Vosges for a very long time. After

decades without any cutting, and a progressive closure of the forest canopy, species coming

from adjacent open spaces had decreased in the soil, indicating the beginning of depletion.

Their composition is however far from this the above ground vegetation, for two main
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reasons: the high longevity of light-demanding seeds in the soil, and the increasing

importance of tourist pathways favorable to seed dispersion, which compensate the closure of

heath-grasslands.

On the basis of our results, it can be expected that restoration of beech-silver fir forests in

strictly protected reserves will finally reduce the number of light-demanding species, thanks

to both the high resistance of the forest to large disturbance events, and the increasing

disappearance of traditional pastures in some parts of the Vosges. The site of the Grand

Ventron is in the way to become a site of ultimate reference point against which to compare

managed forest lands.
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IV. Etude comparée d'une forêt à caractère naturel et d'une forêt primaire

L'àge des arbres ainsi que les dates d'ouvertures de la canopée attestent d'une histoire

forestière ininterrompue et de longue date pour la communauté forestière de Ventron. Malgré

une forte influence des milieux ouverts environnants, la banque de graines du site évolue vers

celle d'une forêt plus naturelle.

Il nous a par conséquent semblé intéressant de comparer les données architecturales

recueillies sur cette core area avec les données d'une étude, basée sur les mêmes protocoles,

menée dans une forêt primaire de Roumanie dans les Carpates orientales (Slatioara),

également protégée par le statut des réserves intégrales. Cette forêt est infiniment plus

naturelle, puisqu'elle n'a subi aucune gestion anthropique et a conservé des réseaux

trophiques équilibrés (loup, ours).

La forêt primaire, nous l'avons vu en introduction constitue la référence en termes de

naturalité. Ainsi, l'étude comparative de ces deux sites, permet de visualiser l'éloignement en

termes de caractères de naturalité entre une forêt à caractères naturels des Vosges et entre

celle qui représente un optimum de naturalité dans les Carpates.

L'équivalent de la hêtraie-sapinière à 1000m d'altitude, dans la réserve de Slatioara,

correspond à la pessière en raison de la continentalité du climat. C'est l'épicéa qui domine au

détriment du hêtre.

Nous avons donc décidé de choisir un site d'étude, d'altitude moins élevée, afin de retrouver

une composition ligneuse identique. La composition herbacée en est cependant modifiée.

Les données recueillies concernent la structure des populations de ligneux (hêtre, sapin,

épicéa, érable sycomore) et I'organisation architecturale des mosaiQues forestières.

Ces données sont exploitées sous I'angle de la dynamique des populations ligneuses.
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DYNAMIQUE, DES POPULATIONS ET MOSAÏQUN FORESTIERE EN HETRAIE.

SAPINIERE NATURELLE PRESERVEE. UNE COMPARAISON ENTRE VOSGES

ET CARPATES

SCHNITZLER A., CLOSSET D., GAFTA D., (2), CRISTEA V.(2), SCHWOEHRER C. (3)

(l) Equipe de Phytoécologie, Laboratoire EBSE, UFR Sci.F.A., Université de Metz, rue du

Général Delestraint, 57 07 0 Metz, France.
(2) Deparment of Plant Biology, Babes-Bolyai University,42 Republicii Street, 3400 Cluj-

Napoça, Roumanie
(3) Parc Naturel Régional des Ballons desVosges. France

Etude publiée dans la revue Tene et Vie 2004. 59 213-227.

SUMMARY

A comparison of population dynamics and forest architecture has been carried in two well preserved beech-

fir forests of Europe, in the Carpates and in the Vosges. The two reserves present marked differences in climate,

soils and local environment. We show that beech dominates all the strata. In a situation of valley bottom

(Carpates), its shady canopy explains growth patterns ofunderstorey. Beech and fir present alternating phases of

suppression and re-growth. Seedlings and saplings grow preferentially at the edges ofadult canopies and in gaps.

In the Vosges, slope induces imbricated crowns, and lateral light inputs are higher than in the Carpates. However

regeneration is less dense because of less favourable soils and climate, and located preferentially in the

neighbour of gaps. Both forests present a fine-grained architecture of eco-units, which increase resistance to

disturbances.

Key-words: Preservation, architecture, dynamics, light, regeneration
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INTRODUCTION

La préservation intégrale de la biodiversité forestière est certainement I'une des plus

difficiles à concrétiser en raison des surfaces considérables que cela nécessite. Les forêts

boréales, relativement simplifiées par rapport aux forêts des latitudes tempérées, nécessitent

déjà un minimum de 20 000 ha pour un fonctionnement naturel (Essen et al. 992). Pour les

forêts d'Europe moyenne, les surfaces minimales sont donc bien supérieures: la fourchette de

500 000 à I million d'ha est avancée dans Schnitzler (2002) pour la préservation d'une partie

seulement de leur biodiversité. De telles surfaces ne se trouvent que dans certains pays

d'Europe centrale, comme la Russie (COST Action E41999).

En France, les surfaces dévolues aux forêts en protection stricte oscillent entre 50 et 100 ha

en moyenne, sauf quelques cas rares où elles atteignent 400 ha (voire 1000, pour des projets

en cours). Ces surfaces sont bien trop petites pour assurer un fonctionnement sylvigénétiques

indépendant des influences humaines. Elles ne sont toutefois pas sans intérêt, loin de là. Leur

mise en place signe tout d'abord un début d'action concrète pour la préservation des dernières

forêts anciennes de France, suite logique à une lente prise de conscience de leur valeur

patrimoniale (Revue Forestière Française 2001). En attendant des initiatives de plus grande

envergure (soit la création de réserves de 10000 à 20000 ha), qui se justifient dans ce grand

pays riche de 15 millions d'hectares boisés, ces petites réserves assureront un certain nombre

de rôles fort utiles à notre société: leur niveau de naturalité étant supérieur aux forêts gérées,

elles pourront servir de base à l'éducation du public et des usagers des forêts, si l'information

est intelligemment faite. Ces reliquats sont également fort utiles aux recherches forestières

fondamentales et appliquées en tant sites de réference (Zukrigl et al. 1963, Mayer 1980,

Leibengut 1982, Korpel 1982,1995, Peterken 1996).

Nous nous proposons, dans cet article, de développer quelques aspects de la sylvigenèse en

hêtraie-sapinière primaire de l'étage montagnard (entre 900 et 1000 m), dans deux réserves

naturelles les Carpates et les Vosges. Les hêtraies-sapinières ont été beaucoup étudiées (citons

les synthèses écologiques et phytosociologiques d'Ellenberg 1988 et Oberforder 1992, Korpel

1995). Les hêtraies-sapinières sont exploitées depuis des siècles, ce qui explique la rareté des

sites à haute naturalité (Cost Action E41999).

La présente étude s'aidera des concepts développés par l'école architectwale (Hallé et

Oldeman 1970, Oldeman 1974, Hallé et al. 1978, Oldeman 1990, Edelin l99l). L'école

architecturale s'appuie sur la connaissance du comportement morphologique des espèces en

fonction de leurs potentialités de croissance héréditaire (23 modèles héréditaires ont ainsi été

décrits dans le monde pour les ligneux, par Hallé et al. 1978), et de leurs capacités
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morphologiques et physiologiques à s'adapter à leur milieu. L'évolution des volumes dans le

temps et I'espace aide en effet à mieux comprendre les stratégies de l'espèce et sa place dans

les cycles sylvigénétiques (Edelin 1986, Oldeman 1990, Nicolini 1997).

L'analyse des processus sylvigénétiques se fait, selon Oldeman (1990), à différents

niveaux d'organisation de l'écosystème, de I'organisme (l'arbre), et la mosaïque forestière. Au

niveau de I'organisme, sont analysés au travers d'un profil architectural, les traits

architecturaux des individus. Quelques paramètres, tels que la hauteur, le diamètre à hauteur

de poitrine (Dbh) et la projection de la couronne, Reliés par des relations allométriques

simples et fiables, ces paramètres permettent d'avoir une claire idée du statut écologique de

I'arbre au sein de la communauté forestière. Au niveau de l'écosystème, I'analyse s'aide de

deux autres niveaux hiérarchiques emboîtés et interactifs, l'éco-unité et l'éco-mosaique.

L'éco-unité est définie comme l'unité hiérarchique de base de l'écosystème forestier. La

définition de l'éco-unité est proche de celle de trouée, mais il inclut deux données

essentielles: une durée de vie et un volume. En d'autres termes, l'éco-unité naît après la chute

d'arbres dominants (phase d'innovation), elle évolue (phase d'agradation), elle mûrit (phase de

maturité) et elle disparaît (phase de sénescence). L'évolution de ces phases est en interaction

constante avec les éco-unités voisines. L'architecture des éco-unités est visualisée par le profil

architectural, qui dessine la morphologie des arbres.

L'éco-mosaique constitue le niveau hiérarchique supérieur. Une éco-mosaique inclut un

nombre fini d'éco-unités en relation avec les conditions écologiques. Une forêt primaire

comporte une palette variée d'éco-unités différentes, différant par les dimensions, la

composition spécifique et les interactions qui se créent avec ses voisines, et en relation avec le

macroclimat et les sols.

L'objectif de l'étude est d'améliorer la connaissance du fonctionnement des hêtraies

sapinières à deux niveaux, la population des dominants (hêtre et sapin pour I'essentiel), et la

mosaiQue forestière (soit I'organisation spatio-temporelle des éco-unités). Une telle optique

s'aide de comparaisons entre différents types écologiques (Peters 1992), ce qui explique le

choix des deux réserves.

SITES D'ETUDE

La réserve séculaire de Slatioara se situe dans les montagnes Rarau (47"27' N de latitude,

25"27' E de longitude) dans les Carpates orientales (Roumanie). Les altitudes de la réserve

s'échelonnent de 700 à 1350 m. Le climat est tempéré continental avec une température
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annuelle moyenne de 5oC. Les précipitations annuelles sont de 800 mm. Les sols issus de

dolomite, grès et conglomérat sont de type mull-moder, modérément profonds et bien drainés

dans les fonds de vallons. Hêtre et sapin dominent la canopée, formant des sous-bois

relativement sombres et fermés. L'épicéa y est moins fréquent, mais régulièrement représenté.

Il ne devient dominant qu'à l'étage sommital. On trouve encore quelques belles populations

d'ifs sur les versants peu accessibles.

La réserve inclut 330 ha de forêts intactes, n'ayant jamais été exploitées et protégées

intégralement depuis 1950. Cette zone est entourée d'une zone tampon de 754 ha, où les

coupes sont actuellement prohibées. Cette réserve recèle certains animaux devenus rares dans

les montagnes d'Europe: le grand tétras, la chouette de Tengmalm, le hibou grand duc, le

faucon pèlerin, la gélinotte, le pic tridactyle. Les densités des ongulés sont régulées par I'ours

et le lynx.

La réserve du Ventron se situe dans le Massif du Grand Ventron (48"27' de latitude N,

6"65' de longitude E), dans la partie sud des Vosges (France). Les altitudes de la réserve

s'échelonnent de 720 à 1204 m. Le climat général de ce massif est tempéré océanique, avec

une moyenne des températures moyennes de 8,5oC à 400 m et 4"C à 1200 m. Les

précipitations annuelles sont de 1500 à 2000 mm. Les sols, issus de granites à biotite, sont de

type mull-moder acide à neutrophile. L'influence maritime très marquée assure la

prédominance du hêtre jusqu'à l'étage subalpin, qui apparaît vers 1200 m. L'épicéa est

naturellement rare, arrivant en limite d'aire dans la Forêt Noire, sauf quelques poches locales

dans les Vosges.

La réserve naturelle du Ventron,créée en 1989 occupe sur 1647 ha, en grande partie sur

l'épine dorsale du massif, parallèlement à la chaîne principale des Vosges. Une réserve

intégrale de 400 ha englobe une bonne partie de la hêtraie-sapinière et quelques tourbières. Le

niveau de naturalité y est moins élevé que dans les Carpates, en raison des nombreuses

activités qui y ont eu lieu pendant des siècles: pastoralisme, charbonniers, coupes de bois de

chauffe, chasse, qui a fait disparaître les grands prédateurs depuis trois siècles pour I'ours,

deux siècles pour le lynx (actuellement réintroduit) et un siècle pour le loup. Les ongulés,

dont le chamois réintroduit, sont considérés comme surabondants. On trouve encore quelques

populations de grand tétras, de chouette de Tengmalm, de gélinotte.
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METIIODES

Deux profils architecturaux de 2400 m2 (60 x 40 m pour Slatioan, 50 x 60 m pour le

Ventron) ont été effectués dans chacune des deux réserves. A Slatioara, la placeffe est située

sur une pente relativement douce (25 %), sur sol humide (deux sources entourent la placette)

et profond, à mull. Au Ventron, la placette est vers 1000 m d'altitude, dans un vallon

secondaire exposé à I'est sur une pente de 50 o/o sur sol humide riche en arène granitique et à

moder. Quelques roches parsèment le profil.

Sur les deux placettes et autour des deux placeffes, 3 relevés phytosociologiques ont été

effectués pour situer I'association forestière et les indices de biodiversité.

Tous les ligneux morts et vivants à partir de 1,50 m de hauteur ont été cartographiés et

mesurés (hauteur totale, hauteur de la première grande fourche, diamètre à hauteur de poitrine

(Dbh), projection de la couronne). Les semis (hauteurs inférieures à lm50) sont comptés. Les

arbres et arbustes sont dessinés en tenant compte de leurs caractéristiques architecturales

majeures. Les dessins présentés dans cet article seront sélectionnés en fonction de leur intérêt

pour la comparaison Ventron/Slatioara.

Les données permettent de calculer le rapport entre hauteur du tronc sur hauteur totale (k),

utile pour déterminer le niveau de compétition de l'arbre (plus le rapport est élevé, plus

l'arbre croit en compétition). La relation hauteur totale H et diamètre Dbh permet de

déterminer le statut social des individus. Si H est supérieur à 100 fois le diamètre, I'arbre est

en phase de colonisation de l'espace forestier, et son houppier n'est pas pleinement

développé. Il s'agit d'un arbre potentiel. Anivé à une hauteur donnée, l'arbre commence à

multiplier ses réitérations (Oldeman 1974) qui sont des reproductions du modèle héréditaire.

Ces processus de maturité nécessitent une augmentation des flux de sève et donc du diamètre,

ce qui explique que H devienne inferieur à 100 fois le diamètre. L'arbre atteint le statut social

dit du présent, qui peut perdurer plusieurs décennies à plusieurs siècles. Durant leur

sénescence et après leur mort, ils forment les arbres du passé.

Le statut social des arbres est une indication essentielle du degré de maturité de l'éco-unité:

lorsque les arbres qui la constituent sont en majorité en situation de colonisation de la voûte,

l'éco-unité est en phase de croissance. Lorsque les arbres atteignent le statut du présent, la

stabilité à long terme de leur architecture leur permet de stratifier durablement l'éco-unité, qui

atteint la phase de pleine maturité. Ils forment des ensembles structuraux à differentes

hauteurs. Les arbres potentiels, souvent opprimés par les arbres du présent, occupent le plus
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souvent les espaces vides entre les ensembles structuraux. La phase de sénescence est atteinte

lorsque dominent les arbres du passé.

Ces données seront exploitées l) sous I'angle de la dynamique des populations ligneuses,

par une discussion basée sur l'analyse des distributions de hauteur en fonction des statuts

sociaux. Ces données, comparées au niveau intraspécifique entre les deux réserves, et

interspécifiques dans le même profil, donnent des indications sur les caractéristiques de

croissance des espèces dans les deux associations forestières, en fonction de leur tempérament

(notamment en relation avec leur degré de tolérance à I'ombre), et de I'architecture forestière.

2) sous I'angle de I'architecture forestière (au niveau de I'arbre, de l'éco-unité et de la

mosaique forestière). La définition des caractéristiques de répartition spatiale des éco-unités,

de leur degré de maturité et de leurs dimensions, déduite des données obtenues, permettra

d'évaluer les conditions de succès de la régénération des dominants. Une analyse bivariée

reliant la localisation des arbustes potentiels (entre 1m50 et l0 m) à celle des couronnes de la

canopée, sera effectuée dans la réserve de Slatioara, selon une méthodologie définie dans

Barot et al. (1999). Cette recherche a été considérée comme peu informative au Ventron, car

les arbustes sont très nettement agrégés.

RESULTAT ET DISCUSSION

COMPARAISON ENTRE LES DEUX TYPES DE HETRAIES-SAPINIERES

Tableau l: Comparaison floristique et structurale des deux profils

Nom de la réserve Slatioara Ventron

Association végétale Pulmonario rubrae-

Abietifagetum
(Knaoo 42)

Luzulo-Fagetum

(Ober.57)

Nombre total d'herbacées 63 l 8

Nombre total de lisneux 9 6

Densité totale de lisneux 2940 pieds.ha-l 1053 pieds.ha-l

Proportion de hêtres 48% 89.3%

Proportion de sapins 30% 6%

Prooortion d'éoicéas 32% 0.3%

Prooortion d' érables sycomores 0% 4 .4%

Surface terrière 52.1m2.ha-l 13.7m2.ha-l

Volume total 1007 m3.ha-l 667m3.ha-l
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Les relevés phytosociologiques situent le profil de Slatioara dans le Pulmonario rubrae-

Abieti fagetum (Knapp 42), typique des hêtraies-sapinières continentales à épicéa sur sol

profond et riche en bases, et celui du Ventron dans le Luzulo-Fagetum (Oberd. 57), typique

des hêtraies-sapinières d'Europe de I'Ouest à sol plus superficiel et pauvre en bases. Ces

caractéristiques stationnelles expliquent les differences de densités végétales, de surface

tenière et de biovolume.

LA RESERVE DE SLATIOARA

Dynamique de s populati ons li gneuse s

Le hêtre

Cette espèce occupe la quasi totalité du profil (Fig. 1), à plusieurs hauteurs, ce qui évite

une trop forte concurrence des houppiers.

La proportion des arbres du présent, sur la totalité des hêtres hormis les semis, est de 3 Yo.

45 Yo se concentrent entre 27 et 3 I m (5 5 à 78 cm Dbh), ce qui pourrait constituer un ensemble

structural (II). Quelques hêtres occupent la strate entre 23 et 25 m (ensemble III) et d'autres

entre 34 et 38 m (ensemble I). Les arbres les plus remarquables sont deux hêtres de 38 m

(Dbh de 72 et79 cm).
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Figure l: Projection en plan des couronnes de hêtres dans le profil de Slatioara (60x40m).
Pour des raisons de clarté, seuls les arbres potentiels atteignant les ensembles structuraux III
et II ont été surlignés afin de les distinguer des arbres du présent. Toutes les petites couronnes
appartiennent au statut du potentiel.

Ces grands hêtres montrent un tronc puissant portant un large houppier, descendant

largement vers la base du tronc, et constitué d'un nombre important d'axes charpentiers, qui

suivent, totalement ou partiellement, le modèle initial de Troll, soit une nette tendance à la

plagiotropie (Roloff 1986, Nicolini 1996). Certaines fourches débutent dès le premier tiers de
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la hauteur totale, ce qui explique les valeurs très basses de k (une moyenne de 0,22, certains

descendant à 0,10).

Figure 2: Deux exemples de représentation verticale (60x10m) du profil de Slatioara. (a) (en
haut) illustre le cas de 4 éco-unités à différentes phases de maturité (de gauche à droite:
maturité, innovation, agradation, innovation, jeune maturité). Les arbres potentiels sont ceux
qui n'atteignent pas 10 m, plus un surligné. Les trois grands conifères sont des sapins. (b) (en
bas) illustre l'architecture de plusieurs éco-unités en phase de maturité, incluant quelques très
grands conifères (le plus grand d'entre eux est un épicéa, les autres sont des sapins).

a)

b)
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99 o/o des hêtres occupent les hauteurs entre 2 et l0 m. Tous sont des arbres potentiels (Fig.

I et 2). Ils présentent des signes de suppression marqués: leurs couronnes sont étroites et

horizontales, et souvent asymétriques. L'état de suppression est confirmé par la mortalité des

semis, qui représente 29 %o de la totalité du nombre de hêtres potentiels.

Des hêtres potentiels ont atteint deux autres paliers: 10-13 m et 22-28 m, rejoignant

I'ensemble structural III, voire II (Fig. 2a).

Aucun arbre sénescent n'a été répertorié dans le profil. Il y a en revanche plusieurs arbres

morts non reconnaissables. L'absence des arbres entre l0 et 20 m, conjointement avec

I'architecture en suppression des arbustes potentiels et le large étalement de la canopée

suggèrent une croissance en situation d'ombre prolongé, induisant une forte compétition dans

la jeunesse et une mortalité conséquente (confortée par les densités faibles de semis: 464 par

ha).

Le sapin

Les sapins sont surtout présents dans les strates élevées, entre 32 et 48 m (41% du nombre

total de sapins), mais ils sont peu abondants par rapport aux hêtres. 23 %o des sapins se mêlent

aux ensembles structuraux I et II définis par les hêtres, 23 %o d'entre eux dépassent I'ensemble

structural I de 5 à 10 m, atteignant les dimensions rarement atteintes dans les hêtraies-

sapinières de 48m pour 80 cm Dbh. Ces arbres de la canopée présentent une architecture

conforme à leur modèle (entre Massart et Rauh), une couronne effilée, pauvre en réitérations

de type traumatique, ce qui suggère des conditions environnementales hospitalières.

En dessous des ensembles structuraux II se trouvent quelques sapins potentiels mêlés à

I'ensemble structural III. En dessous- de l0 m, les jeunes sapins ont une forte dispersion par

rapport aux hêtres (due à une faculté de dispersion bien moindre), et une mortalité de 14,2%o.

L'épicéa

Cette espèce présente une faculté de dispersion naturelle très importante, ce qui explique

les densités importantes de semis et d'arbustes de moins de l0 m (les arbustes contribuent à 92

Yo du total des individus). En dépit de cette stratégie, l'épicéa reste rare dans les strates

élevées: Un seul atteint 15m, I'autre s'intègre dans I'ensemble structural II et deux dépassent

I'ensemble structural I, atteignant les dimensions impressionnantes de 47 et 5l m de hauteur et

respectivement 80 à I 16 cm de diamètre. La rareté dans les strates élevées est due à sa

tolérance très moyenne à I'ombre (l'épicéa suit en effet le modèle de Rauh, à croissance
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orthotrope, typique des espèces cherchant la lumière dans leur jeunesse). Ceci explique la

mortalité des arbres: 53 %o parmi ceux de moins de 10m.

Les arbres morts sont très volumineux (quelques gros arbres morts ont32 m pour 58 cm de

diamètre, et 42 m pour 64 cm de diamètre)(Fig. 3). La mortalité est due à des cassures ou des

déracinements. Ils sont très riches en bryophytes (un total de 19 espèces). Le volume total de

cette nécromasse est de 177 m3 par ha, soit un peu moins du cinquième du volume total.

Figure 3. Projection au sol des arbres morts (Slatioara). Les lettres indiquent les espèces: P-
P icea, A-Abies, F -Fagus. La partie hachurée représente une zone humide.

I

Architecture forest ière

Deux profils verticaux, donnés à titre d'illustration (Fig. 2a etb), indiquent une répartition

hétérogène des arbres du présent. Dans la Figure 2a en effet, coexistent deux petites éco-

unités dominées par des arbres potentiels de 6 à l0 m. Ces éco-unités ont atteint la phase
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d'agradation, caractérisée par la fermeture de la voûte forestière par la croissance des arbustes

et I'allongement des branches latérales des arbres des bordures (ici peu visible car cet

allongement se fait dans le sens perpendiculaire à la pente).

L'ensemble du profil est toutefois dominé par les arbres du présent et les éco-unités en

phase mature (Fig. 2b). L'importance des phases matures s'explique par la longue vie des

dominants, qui, après environ 100 ans àl'état d'arbre potentiel, se maintiennent dans le statut

du présent pour près de 150 ans pour le hêtre, et jusqu'à 250 ans pour le sapin. La longévité

des phases matures confère aux sous-bois un microclimat d'une exceptionnelle stabilité, et un

niveau d'ombrage important, exerçant une forte sélectivité sur les jeunes générations, comme

on I'a vu.

L'analyse bivariée entre les deux groupes de points (semis versus adultes) indique les

résultats suivants: l) une distribution agrégative des arbres potentiels dans les éco-unités en

phase d'adolescence ou en bordure des éco-unités matures. 2) au niveau des relations

conspécifiques, on note que les jeunes sapins poussent préftrentiellement à la périphérie des

couronnes des grands épicéas, alors que leur distribution est due au hasard sous les hêtres et

les sapins. Les jeunes hêtres s'établissent de préference à la périphérie des houppiers de

sapins. Leur distribution est plus dispersée sous leurs propres parents, sans pour autant être

totalement due au hasard. Les jeunes épicéas sont particulièrement nombreux sous les hêtres,

notamment à une distance de 1,5 m du tronc. Ces résultats démontrent donc une tendance

nette à l'alternance des essences

LA RESERVE DU VENTRON

Dynamique des populations

Le hêtre

Cette espèce occupe largement le profil, sans affeindre un recouvrement total comme à

Slatioara (Fig. a). 7I Yo sont des arbres du présent, 22o/o sont des arbres potentiels, et7 yo des

arbres du passé.
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Figure 4: Projection en plan des couronnes de hêtre dans le profil de Ventron (60x50). Les
arbres potentiels sont surlignés, les arbres du passé en pointillé.

La zone ouverte du centre du profil correspond à une éco-unité en phase de d'innovation

créée après la chute de deux gros sapins. La distribution globale des hauteurs des hêtres est

plus homogène, s'étageant entre 5 et 35 m, ce qui suggère,par rapport à Slatioara, un climat

plus lumineux, où l'état de suppression est moindre Les arbres du présent constituent à 55 %

de la population totale de hêtres, la plupart se concentrent autour de 25-27 m (ensemble

structural II). Deux autres ensembles structuraux se distinguent: entre 29 et 35 m (ensemble

structural I) et entre 15 et 20 m (ensemble structural III). La présence de ce troisième

ensemble structural est un deuxième indice de bonne luminosité des sous-bois, et de

croissance sans étape marquée de suppression. Le hêtre le plus imposant atteint 35,5 m pour

un diamètre de 48 cm, ce qui est nettement moins quà Slatioara. Ces dominants ont des

houppiers moins profonds qu'à Slatioara, (moyenne de k=0,4). Ces houppiers sont très

asymétriques, avec développement maximal des axes dans le sens de la pente. L'asymétrie des

axes et le k relativement élevé s'expliquent par la pente, qui, en favorisant le cumul des

110



4è.. Partiei RESIILTIIIS

houppiers des arbres plus petits, gêne la croissance des axes des dominants. Cette architecture

en pile d'assiette se visualise bien sur la Figure 5.

Figure 5: Exemple de représentation verticale (50xl0m) du profil du Ventron. La projection
au sol donne le nom des espèces:F:Fagus,P:Picea, A:Abies, Ac:Acer

Les hêtres potentiels ont souvent plusieurs troncs, ce qui est fréquent à ces altitudes

(Closset 2000). Ils ne dépassent pas les 15 m et montrent la même tendance à se regrouper

autour des couronnes des adultes (Fig. 6). Les semis se concentrent en amont des zones

ouvertes, ce qui correspond au tempérament du jeune hêtre, qui craint la pleine lumière.
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Figure 6: Position des semis (R pour régénération) par rapport aux trouées (contours en traits

interrompus) dans le profil du Ventron
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Le sapin

Les arbres du présent (47 %) et du passé (2I %) se retrouvent essentiellement dans

I'ensemble structural I. Les sapins potentiels (32 %) se situent dans I'ensemble structural III.

Deux sapins morts sont à I'origine de la trouée centrale.

Les houppiers des sapins sont moins asymétriques que ceux du hêtre et de l'érable,

indiquant une flexibilité écologique moindre vis-à-vis de l'exploitation de la lumière latérale

par des réitérations dans le sens horizontal. En revanche, les réitérations de type traumatique

du sapin, après cassure ou gélivure, sont plus nombreuses que celles du hêtre, indiquant que

I'espèce souffre de I'altitude. Dans I'ensemble, le sapin régénère moins vigoureusement, car

ses semis sont nettement moins abondants que ceux du hêtre.

L'érable sycomore

83 % du présent, 17 %o sont potentiels. Tous sont concentrés dans I'ensemble structural II,

favorisés dans le profil par les zones rocheuses, où la compétition avec le hêtre est moindre.

Leurs houppiers sont peu profonds et asyméhiques, comme le hêtre.
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Les arbres morts représentent se concentrent au centre du profil, dans l'éco-unité en phase

d'innovation. Les arbres sont déracinés ou brisés, et tombent dans le sens de la pente. Les

volumes sont moindres qu'à Slatioara (100 m3. ha)(Fig. 7).

Figure 7: Projection au sol des arbres morts (Ventron). Les lettres indiquent les espèces: P-
Picea, A-Abies, F -Fagus.

Architecture fore stière

Malgré les analogies avec Slatioara (maturité des éco-unités, et dominance du hêtre),

I'architecture du profil est cependant très différente: une canopée avec houppiers très

asymétriques et moins profonds, malgré des sources lumineuses plus importantes, des

dimensions moindres. Ceci est lié à une productivité primaire moins grande (climat

océanique, stress climatique dans une zone proche de la crête, sol moins favorable). Ces faits

jouent probablement aussi sur les temps nécessaires à la fermeture des trouées par croissance

latérale des branches des arbres des bordures, ce qui diminue l'attente en suppression. Malgré

ces apports lumineux, les semis et arbustes y sont moins nombreux qu'à Slatioara, ce qui

suggère d'autres facteurs de mortalité (herbivorie entre autres, du moins pour le sapin).

La réserve du Ventron fournit cependant de nombreux autres types d'architecture

forestière, en fonction de I'altitude et de I'exposition. Il existe tout comme à Slatioara, des
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situations d'ombrage dense provoquées par le hêtre n'autorisant au sol qu'un nombre très

réduit de semis, et une attente à I'ombre très longue.

CONCLUSION

La comparaison Slatioara/Ventron met en exergue les points suivants:

1) la vaste amplitude écologique du hêtre, qui explique sa dominance dans une grande partie

des associations végétales de I'Europe, est ici illustrée par sa dominance dans deux situations

écologiques très differentes. Le succès écologique du hêtre dans le monde, souligné dans

l'étude de Peters (1992) et Peters and Poulson (199$ sur le genre Fagus, est du à plusieurs

facteurs: sa grande tolérance à I'ombre (la plus importante des dryades d'arbres décidus dans

les parties septentrionales de I'hémisphère nord et centrale), sa flexibilité morphologique

grâce à une croissance essentiellement plagiotrope (Nicolini 1997). Le genre Fagus comprend

en effet les valeurs moyennes de k les plus basses des arbres décidus dans le monde, et une

capacité d'extension du houppier très importante. En cas de stress, le hêtre multiplie ses

troncs, ce qui s'obserye dans le profil du Ventron. Il reste ainsi plus longtemps à l'état

potentiel, mais survit davantage.

2) Le sapin, quoique toujours présent dans les différentes mosaïques forestières des deux

réserves, présente en général des densités moindres, sauf en milieu tourbeux ou très acide. A

Slatioara, le sapin souffre tout particulièrement de la concuffence avec le hêtre,

particulièrement dynamique en fond de vallon à sol profond. Au Ventron, deux autres facteurs

peuvent jouer: le premier, le plus important, est I'action du gel, le deuxième est peut-être

I'herbivorie, importante dans cette réserve sans prédateurs. Mais cette moindre compétitivité

des Conifères par rapport aux Angiospennes arborescents est une règle générale dans le

monde. Pour Edelin (1976, 1986), la stratégie réitérative, moins développée chez les

Conifères, pounait en être I'un des éléments déterminants.

3) Les differences de dimensions et d'âges entre les petites éco-unités matures à coniftres et

à hêtre sont importantes: plus de 10 m, et plus d'un siècle (celles construites par les conifères

pouvant durer deux fois plus longtemps que celles constituées par le hêtre). Ceci confère une

architecture très finement tissée, typique des hêtraies-sapinières naturelles (Korpel 1992,

Oldeman 1990). Ce type d'architecture implique un ombrage dense (sauf en situation

écologique de pente) et un remplacement des générations très lent, du à une croissance par
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paliers, avec longues affentes en suppression. Ces données ne sont pas celles des forêts gérées,

dont la canopée est régulièrement ouverte pour exploiter le bois et stimuler les semis (100 ans

de révolution dans les futaies régulières). La répartition des semis et des arbustes potentiels

est donc très differente entre hêtraies-sapinières primaires et gérées. En milieu primaire, les

meilleurs taux de survie à la périphérie des couronnes peut être imputée autant aux conditions

de meilleure luminosité et de minéralisation des sols qu'à des interactions infra et

interspécifiques diffrciles à mettre en évidence: apport de pluviolessivats par l'extrémité des

branches, mycorhizations, moindre contact avec les pathogènes parentaux (Fox,1977).

4) L'architecture très frne des mosaiQues forestières permet I'installation de conditions

microclimatiques stables dans les sous-bois, ainsi qu'une grande stabilité temporelle, qui

explique la résistance de ces forêts aux perturbations climatiques, qu'on ne retrouve pas dans

les forêts gérées en futaie régulière, à architecture plus grossièrement tissée.
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V. Etude des conditions de croissance près de la crête

De nombreuses différences architecturales entre les deux forêts de référence sont

inhérentes aux conditions stationnelles et particulièrement au climat.

Les arbres de Ventron sont soumis à des conditions climatiques nettement différentes de

celles des Carpates ou du Frankenthal. En effet, la core area du site de Ventron est localisée à

1025 m d'altitude, c'est à dire 100 mètres plus haut que le core area du Frankenthal-

Missheimle et 100 mètres en-dessous de la crête.

Cette proximité de la crête induit des conditions de croissance différentes pour les arbres

de Ventron, puisque soumis à des vents plus violents, et des écarts de températures plus

importants (Carbiener 1966).

Les arbres de la core area de Ventron expriment cette variation climatique au niveau de leur

architecture. Les arbres adoptent une architecture à plusieurs troncs qu'on retrouve

systématiquement en altitude.

Ce type d'adaptation architecturale constitue une réponse au stress qui permet aux arbres des

crêtes du massif vosgien d'acquérir une grande stabilité dans les conditions extrêmes (Closset

et Schnitzler 2000a, 2000b), une meilleure occupation de I'espace chlorophyllien, et racinaire.

Il nous a donc semblé intéressant d'étudier les conditions de développement des arbres

soumis à ces variations climatiques. Pour ce faire, I'approche dendrologique est employée.

Elle constitue un outil approprié à I'analyse des périodes de croissance, et à l'étude climatique

du site en comparaison avec les données régionales de l'ensemble du massif (INRA

Champenoux).
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TREE.RING GRO}VTH VARIABLILTY AND SYLVIGENETIC PROCESS IN A

PRESERVED MIXED STAND OF TIIE VOSGES MOUNTAINS (FRANCE).

D.CLOSSET-KOPP, A. SCHNITZLER

Univeristy of Metz. L.B.F.E., Phytoecology

SUMMARY

We characterized a 200 years pattern of canopy recruitment and suppression phenomenons from the tree ring

record from two species: Abies alba and Fagus sylvatica in a uneven-aged forest.

The studied area was localised in the integral natural reserve of "le Massif du Grand Ventron" (48'27'N and

6'65'E). The present age structure indicates that the oldest Fagus sylvatica established in 1790 (supposed to be

226years old) and the oldestlàies alba in l80l (supposed tobe206 years old).

Peak recruitmentof Fagus sylvatica and Abies qlba occtnred between 1790 and 1890.

Trees dominance was changing during 1880-1960, as firs dominated canopy. The tree ring chronology exhibited

many similarities with the regional curve, but almost dissemblances. Main differences were correlated to altitude

effects on drought or severe winter (such as growth reduction severity or shifted pointer years, individual growth

increment, or growth differences on pointer years) but few of them were bound to microclimatic variations, to

specific study sites geographical characteristics.

At ll00 m altitude, the Vosges forest presented same characteristics as most elevated forests of the Alps, and

attested that the Vosges climate is most alpine than it would be expected from the altitude.

That protected forest in altitude suffered from human management (lgth) but rapidly regained his sylvigenetic

process (beech dominance and fir accompaniment) but was yet submitted to pollution disturbances, that

interfered with growth.

Key-words: Dendrological study, ring width, recruitment, altitude, mixed forest, Vosges
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INTRODUCTION

Natural development of European temperate forests dominated by shade-tolerant tree

species has been studied for many decades (Leibendgut 1959, Lemée 1978, Bormans and

Linkens 1979,Fanla 1981, Korpel1982,1987,1995, Kramer 1982, Faille et al. 1984, Mayer

1984a,1984b, Roloff 1986, Koop and Hilgen 1987, Ellenberg 1988, Koop 1989, Peters 1992,

Peters and Poulson 1994).

In such closed canopied forests, tree growth and regeneration strategies are mainly

dependent on competition for light, and trees underwent an alternation between periods of

suppression and released growth (Cleaveland 1980, Philipps 1982, Bossuyt and Hermy 2001,

Peters 1992,Korpel1995, Cao and Ohkubo 1999).In lack of sufficient light conditions, trees

could therefore spend a long time in the forest understorey (100-200 years for beech

according to Peters 1992, Closset-Kopp et aL.2004, Closset-Kopp and Schnitzler 2004).

Dendroecological studies represent one of the best ways to acquire long-term, high resolution

data on individual and stand-wide tree-growth as well as quantitative information on tree

reaction threshold (Cahnam 1985, 1990, Schweingruber 1988, 1993, Fritts and Swetnam

1989, Lorimer and Frelich 1989, Payette et al. 1990, Dynesius and Jonsson 1991, Cook and

Kairiukstis 1992, Abrams et al. 1995, Parshall 1995, Abrams and Orwing 1996, Abrams and

Copenheaver 1999). They are also suitable for detecting long-term growth variations resulting

in site dependent and especially elevation interferences on growth, as proved in studies on

beech or fir forests of Europe (Dittmar et aL.2003, Desplanque et al. 1999,1998, Rolland el

al. 1999). Many authors observe a negative relation between altitudes and trees development:

altitude modifies cambial activity (Dittmar et al.2003), thus tree height and diameter (Mark

and Sanderson 1962, Gutiérrez et al1991, Cuevas 2003), favours multi-stem development for

some species (Fagus sylvatica) (Peters 1992, Closset 2000), interacts with ring width (Mûller

1981, Peters 1992, Dittmar et a\.2003), influences on pointer year (Desplanque et q1.1998,

1999), (: year with an important radial growth reduction or increase according to

Schweingruber et al. 1990), may increase the proportion of missing rings (Picard 1995). Tree-

ring series from trees near the timberline are also exceptionally valuable for both climate

reconstruction and investigations of the consequences of climate change to ecosystems

(Tessier and Guibal 1997).

In the present study, we used dendroecology tools for investigating conditions of intra and

interspecific growth in an unlogged 0.3 ha beech-fir forest in the Vosges mountains (East of

France). The present paper is part of a larger study on forest dynamics near the timber line

(l100 m)(Closset 2000, Closset-Kopp et aL.2004a and b, Schnitzler et aI.2004).
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The aims of the study were: first, to analyze radial growth variation of beech and fir on the

long-term (200 years) in relation with past periods of suppression and release, second, to

examine the extent to which elevation and microclimate are related to the pattern species

development.(mean tree species growth, pointer years, crisis amplitude). For this purpose, we

have compared our data with regional curves collected at different elevations in the Vosges on

the same species (data from the INRA of Champenoux).

MATERIAL AIID METHODS

STUDY SITE

The climate of the Vosges is oceanic. Mean annual precipitation is about 2000 mm. Near the

timber line mean annual temperature is about 8.5oC and the mean daily maximum and

minimum during the hottest/coldest months (July/January) respectively reach +20"C and -

3"C with an amplitude of l7oC. Snow covers the soil up to 2 m between late November to late

April. Wind may blow respectively until 53 km/h and 83 km/h in summer and winter.

Vegetation period at 1100 m is very short (3 months against 5 months at 500-800 m). Forests

found between 600 and 1000 m are mixed beech-fir woods (Luzulo-Fagetum, Fagion

alliance). The forest is upper relayed by the Aceri-Fagetum and heathlands over mountains

summits. The highest culminated at 1425m in the Vosges.

The study was carried out in the natural forest reserve of The Grand Ventron (48'27'N ;

6'65'E). The Grand Ventron, strictly protected since 1995, extends on 1647 ha from a range

of elevation of 720-1204m. Some portions of forests still present large trees of a variety of

diameters, height and ages, abundant woody debris, snags and canopy gaps. Forests of the

Grand Ventron have been under strict protection since the creation of the reserve in 1995.

A core area of 0.3 ha was selected in the most preserved part of the reserve, i.e. 50 meters

under the timberline (1025 m of elevation). The steep slope was sunny south-exposed. The

inclination of the slope reach ed 35%o to 40oÂ. The bedrock was the granite (Mansuy 1992) and

soil belonged mostly to the Rankosol and had a maximum depth of 60 cm (Closset-Kopp et

al.2004). Humus type ranges from oligo-mull to hemi-moder.

CORES SAMPLING

Wood cores for dendrochronology analysis were taken on 82 dominant and co-dominant trees

(22 fir trees and 60 beech trees) at 1.30m Dbh.
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Trees were bored to the pith with a 5 mm Pressler borer, at right angles to the slope in order to

avoid tension wood. Any geometrical abnormalities of the trunk were avoided as well. 2 cores

were extracted, one on tree level and one on stand level.

Cores surfaces were prepared with a sharp knife. Cores were sanded and each ring measured

to the nearest 0.01 mm using an electronic traducer and binocular scope fixed over a moving.

For the tree ring width measurement, we used the software program elaborated by Becker

(1987,INRA of Champenoux). All resulting ring-width series from each measurement were

visually inspected, plotted and cross-dated (Stokes and Smiley 1968) and analysed with the

INTERDAT program. Cross dating was performed to insure accuracy in the assignment of

annual growth rings to the year each was formed.

For cores that only just by-passed the pith, the missing part and missing years were estimated

based on the early ring curvature and growth rate of the l0 last rings.

After interdatation, we retained the cores of 58 dominant and co-dominant trees (17 fir trees

and 41 beech trees).

Datas series from Picard (1995 and datas unpublished) and Becker (1989, 1987) were

sampled in heavy forestry conditions (monospecific stands of even-aged structure). Picard

prospected and cored the beech trees at a mean altitude of 642 m (from 320 to 1100 m

altitude) on the Alsatian slope. Only 4%o cores were extracted over an altitude of 900 m. Firs

were also studied in the Vosges by Becker (1987,1989). He prospected and cored the trees on

the two sides of the Vosges. The mean altitude was 640 m (comprise between 240 to 1020 m)

on the Alsatian slope and 585 m (280 to 1070) on the Lorrain slope.

MEAN RADIAL GROWTH OF TREES ACCORDING TO CAMBIAL AGE

We constructed the general mean curve of annual radial growth according to the current ring

age (i.e. cambial age). On each current year of the graphics corresponded fates of rings

elaboration. This representation had the particularity to analyze the tree growth according to

age and not to the date of ring elaboration. The results will be compared with data from the

INRA of Champenoux.

MEAN TREE SPECIES GROWTH

Each ring width measured on a particular cambial age (a), given co(a) was transformed in an

growth index I (a) (Mclaughlin et al. 1983, Serre-Bachet 1982, Becker 1987). This permitted
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to compare each obtained value, in independence with the age of ring elaboration:

I(a) : 100 . co (a) / cm (a)

in which cm coffesponded to the mean ring value on the cambial age of the tree (see below).

The index permitted the chronology evolution of tree growth during the two last centuries.

Ring widths indices were averaged to obtain a mean growth chronology of the different tree

species, and were compared with regional curves (data from the INRA of Champenoux).

SUPPRESSION AND RELEASE

We investigated the periods of sudden growth changes on core widths which conesponded to

periods of suppression and release in the core area. These informations helped to understand

canopy recruitment and shade tolerance of trees.

A period of suppression was defined as an interval in which there were five or more

consecutive years of radial growth below 1 mm. yr-l (Fritts 1976, Cao and Ohkubo 1999) and

more particularly, we used a threshold of 0.35 mm.yr-l as indication of release for beeches,

according to Peters et al. (1992). That reference was arbitrarily used for fir growth analyses.

For a single tree, a release period was defined by a large ring width showing a growth

increment that exceeded 50Yo compared to the mean of the five previous width.

RESULTS

MEAN RADIAL GROWTH OF TREE SPECIES

Figure 1: Mean radial growth of Common beech according to cambial age.
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Fir ring widths on the Ventron site were smaller than those observed by Picard (1995). He

noted that they attained 2 mm width at 10 years and 1.4 mm at 100 years whereas they

respectively attained 1.53 mm and 0.92 mm in our case (Fig.l). Picard noted that growth
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optimum was observed at 40 years (2 mm), whereas on our study site, the widest tree ring was

observed at I I years, and measured only 1.53 mm.

Growth increment seemed to start again after 160 years for 77Yo of the trees. Picard

observed the same tendency for the rare old trees that he found in the Vosges.

Figure 2:Meanradial growth of silver fir according to cambial age
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Cores were not numerous enough to permit the curve smoothing with regard to the species

mixing and the frequency of hearth-rotten trees. It nevertheless informs about the global

tendencies of the fir growth in the Vosges.

The ring width of Ventron firs were wider than that observed by Becker. He observed that the

ring width attained 2.3 mm at 100 years (against 0.8 mm) (Fig. 2).

Growth rate peaked at7 years on our study site against l0 years on Becker's study. That

growth optimum was followed by a rapidly ring width decrease from the age of 20 years to 70

years too. Such as for the beech growth increment seemed to start again after 160 years.

DENDROLOGICAL DATAS ON THE VENTRON SITE

Fir grow th characteristics

Figure 3: Firs mean growth index curve
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The fir chronology covered the period from 1800 to 2002 (Fig. 3)

We observed a growth optimum from 1800 to 1820 followed by a strong decrease until 1897

(Fig. 3). Three important crises were observed: 1919-1928 and 1946-1955,1973 to 1980 with

a growth reestablishment in 1988.

Many differences were observed on comparison between the Ventron cores and Becker's

datas namely on missing rings, growth crises and pointer years:

l. On the Ventron site, 45Yo of the fir cores presented a false ring and36Yo presented at least

one missing. Becker observed 3l% missing rings.

2. The two first growth reduction periods differed from Becker's description. They were

comparable to their extend but not to their severity or dates. In fact, the crises on the Ventron

cores were shifted: Becker observed these crises 3 years earlier: periods 1916-1925 (centred

int922) and 1943-1951 (centred in 1948).

Growth reestablishment observed from 1988 on the Ventron cores was also shifted because

Becker observed it in 1981-1983.

After such growth increment, we observed a slight growth reduction from 1988 to 1990.

3. Comparison of pointer years between both studies revealed a discordance of 7

observations, of a total of 30 years. The years of 1870, 1889, 1900,1907,1935,1944, 1958

differed greatly: they were observed as growth losses on the regional curves while we

observed growth increment on the Ventron site.

Among common pointer years, we noted differences in intensity of growth of the 1965,1934,

1948,1976 and 1988. For examples, the 1976 growth loss, generally represented by a growth

reduction of more than 60Yo corresponded only to a decrease of 16% (compared to the

preceding ring width), and the 1948 growth depression was less important than the 1940 loss,

whereas on Becker (1987) and Becker et al. (1989) studies it was fully inverse.
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Beech growth characteristics

The beech chronology covered the period 1789 to 2002 (Fig. 4)

Figure 4: Beeches mean growth index curve
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The Y-axis cuts across the X-axe in 1820, which is the age of the oldest rings detected by Picard.

From 1810 to 1835, beech trees of Ventron showed an important growth increment

and then, growth gain of beech trees was approximately constant from 1850 to 1960 (Fig. a)

(except some particular crises). We observed the beginning of slight growth depression from

1960 onwards, which was more accentuated after 1990.

2major crises were observed in 1863-1879 (with a paroxysm in 1873) and 1935-1955 (with a

paroxysm in 1945 on both studies). Other crises (less important in amplitude and duration

than the previous enunciated crises) were also observed on both studies in 1884-1889 (with a

minimum in 1888) and 1916-1924 (with a minimum in 1922) and 1975-1980 (minimum in

re76).

l. On our study site, 9 %o of the beech cores presented at least one false ring and 20%o at least

one missing ring. Picard noted 4olo of missing rings.

2. Comparisons with datas from Picard showed no differences on growth reduction periods

limits but on reduction paroxysm (it was attained in 1970 during the I 863- I 879 period against

1973) but also on growth reduction amplitude. Actually, the ring width reduction during the

previous crisis were less important than those observed by Picard (for example, growth

reduction of 650Â was observed during the 1863-1879 on Picard study against 50 % on our

study). In the same way, Picard rather noted an important ring growth (70 %) during the

period 1850-1989 (70%), which was not observed on the Ventron cores.
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3. Conceming pointer years, the Ventron datas presented 83% similarities with the datas of

the regional curye's observations.

Some years growth were different than those registered on the beech regional curve or were

shifted. It concerned the years of 1832, 1835, 1910, 1958, 1962,1977, 1983. Some years

corresponding to growth increment on the regional curve were observed as growth decrement

on the Ventron curve (1958, 1977) and inversely for the years of 1832, 1835, 1910,1962 and

1983 .

SUPPRESSION AND RELEASE PHENOMENONS

353% of Fagus sylvatica trees and 65.2% of Abies alba trees showed period of suppression.

For both species, some rings presented very small widths, less than 0.05 mm.yr-1!

Figure 5: Frequency ofsuppression periods per decade from 1830 to 2000
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Figure 6: Frequency ofrelease periods per decade from 1790 to 2000
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Release and suppression periods of tree species were slightly related: high release periods

corresponded to weak suppression periods (Fig. 5 and Fig. 6). The beech presents a constant,

however slighly decreasing frequency of release periods during 60 years (from 1790 till

1890). The curve becomes cyclical after this period, with two peaks in 1900 and 1970.

The silver fir presents two major peaks of release growth in the 1800 and 1830 decades.

Cyclical curves appear after 1890 in alternance with the beech. A marked suppression period

appears in 1860.

DISCUSSION

FOREST DYNAMICS

Changes in tree-ring widths vary in function of age, size, social status and local

environmental conditions. In the core arca,large canopy openings have been detected in the

site during the beginning of the lgth century till 1840 which disappeared after 1850 (Closset-

Kopp et al. submitted). This event explains the high frequency of periods of release for young

beech from 1790 to 1820 as well as its slight decrease from 1830 to 1850, when the trees have

reached the state of codominance in the canopy. The silver fir followed a similar strategy

during its young age. The lower frequency of release during l0 years may be due to herbivory

pressure or interspecific competition with the beech. Competition with the beech may explain

the marked peak of suppression in the 1860 decade. After closure of the canopy, the strong

reduction of frequency of release periods is linked to both the adult state, and to the

intraspecific and interspecific competitions. These periods of interspecific competition seem

to be cyclical after the arrival of silver firs in the canopy in 1890 (Closset-Kopp et al.

submitted). The silver fir presented a best growth curve from 1890 to 1930 followed by the

beech from 1950 to 1970. The period 1940-1990 is marked by high competition between the

two species, as showed the suppression curve.

We have not observed in the Vosges the natural architecture described in the Carpates,

where old firs dominated the canopy l0 m high above beech crowns (Schnitzler et a|.2004).

This kind of canopy architecture is also described by Mayer (1980) or Korpel (1995). Near

the timber line fir trees are damaged by the freezing fogs and heavy snow weight. Dominant

firs have also suffered from air pollution. This explains the number of dead or heavily

damaged crowns in the core area (Closset-Kopp et al. 2004a).

The present-day conditions of growth of underwoods (mainly beech) is now very different

from conditions of the 19ft century. Shade is important, as we demonstrated with light
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measurements (Closset-Kopp et aI.2004), and all trees will grow on heavy suppresslon.

A situation of growth increment, qualified as "abnormal" was detected by Picard on trees

of 160 years. We observed however the same tendency for 77Yo of trees aged of 160 years in

the core area. This result may yield information about the tree's growth strategy after a few

decades in the canopy, but clearly new research could be carried out to find other old trees in

the Vosges for interpreting this phenomenon.

ELEVATION EFFECTS

Clearly results indicated that summer droughts and winter frosts have a marked influence

on pointer years (1976, 1965, 1934 and 1948), crisis amplitudes ring width and missing tree-

rings. Drought and frost present different intensities near the summit and on lower altitudes.

Drought seems to be a less limiting factor: i) ring width reduction at I100 m is less marked in

the core area than in trees from lower elevations, and ii) major growth reduction periods on

beech growth (1916-1924 or 1935-1955 for beech trees) correlated to rainfall deficit were also

less marked in severity than crises observed on the regional beech curve at lower altitudes.

These results must be interpreted with these interconnected factors linked to the specific

conditions of weather near the crest. At 1100 m, rainfall and air hygrometry are higher than

on slopes, particularly on eastern slopes. Air moisture even during exceptional summer

drought periods positively influence water supply, reducing the growth stress. But the

dominance of cloudy weather recorded on the Vosges crest limits also tree growth by limiting

photosynthesis gains, through the following coupled processes: low radiations during the day

decrease photosynthesis while respiration during the night is enhanced by the cloudy sky

(clouds prevent infra red radiations to escape in the sky and send them to the soil, which

affenuates temperature fall during night). Temporal decrease in tree ring widths during cloudy

summers were also observed by several authors in the Alps (Dittmar et al. 2003, Dittmar and

Elling 1999, Desplanque et al. 1999, 1998, Rolland et al. 1999). The oceanic climate of the

Vosges was proposed by Carbiener (1966) to explain the lower heights of the beech near the

timber line. Harsh conditions near the crest may also explain the number of multi-stemmed

trees close to the timber line (1200-1250 m) (Closset 2000).

On the contrary, growth reduction periods and pointer years dependent on severe winter

frost (1940,1942,1962) were much more marked in altitude. These higher growth reductions

already described in Rolland et al. 1999 were mainly correlated to heavy frosts near the

summits, which prevented trees from absorbing soil water on growth renewal.
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Growth inversions

Some years of growth were different than those registered on the regional curve or were

shifted. Desplanque et al (1999) observed similar processes of growth inversions for firs in

the Alps, and attributed it to geographical site variations. In the Vosges, the main factor may

be the variations in snow cover, soil water retention or air hygrometry, very high in oceanic

conditions. Snow cover may be particularly important some years on the summits (2 m from

October to May >1100 m in 2003) while snow remains sparsely present at low altitudes.

Years of high snow covering protected roots and needles from frost as observed in Bern for

the white fir (Lem et al 1987).

P ollution implications

Various pollution sources as input of nitrogen, increased atmospheric CO2 content, higher

temperatures which increase the vegetation period were recognised to improve growth

condition (Belindgard and Tessier sous press, Bert 1992, Jacoby et al. 1966, Yillalba et al.

reeT).
Growth increment detected by Becker and Picard since the middle of the last century in the

Vosges was not visible on the Ventron cores. On the contrary, growth reduction was observed

from 1970 till now for beech and fir trees ! This observation was also found at many sites at

high altitudes (>1100m) between 1975 and 1995 (Schtitt and Summerer 1983, Eckstein et al.

t984,Zechet al.lggl,Dittmar et al. 1997,Dittmar et a|.2003).

The photo-oxidants like ozone were proposed to be responsible for the reduction in growth

potential and vitality of Common beech at these altitudes. Ozone interacts with growth

patterns by modifying carbon storage, particularly in high air moisture (Seufert and Arndt

1989, Muzika et al. 2003, Shibley and Ashmore2002, Wieser and Havraneck 1995).

Paradoxically, forests of the Ventron, considered as the best preserved sites for East of

France, are the most influenced by the present day air pollution. Ozone reach high

concentrations in the Alsace plain up to the Vosges summits because of the presence of

heavily polluted towns nearby, particularly Strasbourg in the Rhine rift. Pollution would

equally be transported by the dominate winds of West of France which met the first orogenic

barrier in the Vosges.
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5"" partie: SYNTHESE, DISCUSSION ET CONCLUSION

I. Svnthèse

Les objectifs de l'étude étaient d'étudier par des critères appropriés le degré d'intégrité

écologique des réserves intégrales du Ventron et du Frankenthal-Missheimle dans les Vosges

cristallines.

Les résultats apportent des éléments nouveaux à la compréhension des hêtraies-sapinières

de l'étage montagnard, évoluant sur fortes pentes. Ils soulignent notamment que I'architecture

végétale et la régénération sont fortement influencées par le microclimat forestier et les

conditions écologiques (altitude, latitude, exposition). L'architecture végétale influence en

retour certains paramètres écologiques comme le microclimat lumineux, guidant la

dynamique des taches de lumière, leur durée et leur intensité. Le régime lumineux joue

également un rôle dans les conditions de croissance et les dimensions des arbres, et

notamment dans les rapports entre diamètres et hauteur, dans le contexte de conditions

écologiques particulières d'altitude et d'exposition et de dominants fortement ombrageants.

La grande attente à I'ombre typique des forêts à dryades est bien démontrée par l'approche

architecturale et la dendroécologie. Dans les conditions écologiques de ces forêts, les relations

entre la composition de la canopée, le régime lumineux mais aussi les sols sont donc

particulièrement importantes à considérer, en égard des conditions difficiles des forêts des

étages proches du subalpin.

Les résultats obtenus sur la distribution des âges et l'analyse de I'architecture actuelle

indiquent que les événements créateurs de trouées sont restés de faible envergure depuis 1640,

sauf durant une soixantaine d'années durant la première moitié du l9è'" siècle, et qu'ils ont été

continus, en fonction de la dynamique d'ouverture de la canopée. Ces ouvertures n'ont

pourtant pas interféré sur le lent processus de stabilisation de la forêt à l'égard de l'action de

l'Homme.

Ces résultats obtenus dans les zones étudiées des Vosges soulignent I'hétérogénéité spatio-

temporelle de I'architecture forestière dans certaines portions forestières des Hautes Vosges et

donc d'un niveau de naturalité relativement élevé, notamment au Ventron. La large palette de

diamètres et de hauteurs, la distribution des âges et des espèces sont autant de traits communs

aux forêts ayant évolué de manière spontanée. L'importance du bois mort et les discontinuités

des semis sont également des caractéristiques régulièrement soulignées dans les forêts
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naturelles d'Europe et d'Amérique du nord (Jones 1945, Lemée 1978, Mayer et Neumann

1981, Peterken1996, Schnitzler 2002, Vallauri et a|.2002).

Le niveau d'intégrité est cependant bien loin d'être optimal: le site de Ventron ne s'est pas

encore affranchi des perturbations anthropiques passées. Malgré la présence continuelle d'un

couvert forestier (arbres de plus de 300 ans), la banque de graines présente encore de

nombreuses similarités avec celles des milieux ouverts, et les ouvertures de la canopée

provoquées par l'Homme sont encore relativement récentes (moins de 100 ans). Le rôle de

I'Homme n'est donc pas négligeable dans l'évolution temporelle de la core area. La

coihcidence est en effet frappante entre I'augmentation significative des densités de

populations humaines sur les crêtes, le développement des pâturages d'altitude, les coupes

sauvages nécessaires à la fabrication des fromages et la vie des habitants (Garnier 1998), et la

colonisation relativement massive d'arbres (68 !) dans la core area entre 1800 et 1860.

D'autres activités humaines, directes ou indirectes, ont joué un rôle significatif sur la

sylvigenèse dans la réserve. Les pluies acides, associées à un événement naturel, les fortes

concentrations à I'ozone, la sécheresse de 1976, ont ainsi tué nombre de conifères dans les

Vosges. Cela pourrait expliquer I'importance des gros conifères morts (épicéas et sapins) dans

les sites étudiés.

La comparaison avec un site considéré comme référence de sylvigenèse, la réserve de

Slatioara en Roumanie, souligne des différences architecturales importantes entre les

dominants, liés aux conditions écologiques. La forêt de Ventron évolue en conditions

relativement difficiles, ce qui empêche la forêt d'atteindre l'architecture décrite dans la

lifférature et constatée à Slatioara: une canopée continue de hêtres surmontée d'individus très

vieux et épars de grands conifères. L'agrégation très nette des sous-étages en fonction des

puits de lumière est à l'inverse similaire dans les deux cas.

II. Discussion et conclusion

Perspectives d'études

Les outils qui ont été employés dans I'analyse de la naturalité et de la fonctionnalité de ces

forêts ont permis de mettre en avant de nombreux aspects du système forestier. Ils ont permis

d'étudier I'aspect dynamique, fonctiorurel et historique dans un contexte géographique

particulier. Etant étroitement liés les uns arD( autres, ces outils ont permis l'étude très fine de

la fonctionnalité de la forêt. Outre les nombreuses informations qu'elles prodiguent, ces
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méthodes restent très lourdes dans leur utilisation. tant au niveau des contraintes de terrain

que dans leur compréhension.

D'autres études tout aussi spécifiques (relation pédofaune/ architecture, mycologiques

etc...le champ d'investigation est infini) auraient également pu être employées dans cette

analyse et le seront peut-être dans le futur.

Les sites d'études choisis dans les Vosges peuvent être considérés comme sites de

référence dans la mesure où les forêts étudiées présentent de nombreux caractères de

naturalité. Cette forêt après avoir subi quelques perturbations anthropiques, au début du 19è"

siècles, est en phase d'évolution vers meilleure fonctionnalité en digérant lentement les

impacts passés de l'Homme. Ces sites constitueront des sites de référence encore plus

performants dans quelques dizaines d'années. Il est d'ores et déjà important de les laisser

évoluer et de s'y réferer. Ils peuvent être considérés comme sites de références dans la mesure

où les stations qui lui sont comparées présentent les mêmes conditions de développement. Ces

sites ne constituent cependant qu'une référence aux milieux montagnards proches des crêtes,

pour les raisons écologiques précitées.

Gestionnaires et naturalistes manquent cruellement de milieux de référence en Europe. Les

forêts, même gérées selon des principes proches de la nature sont très différentes des forêts

primaires. Personne ne peut imiter à la perfection la Nature et une futaie inégulière n'atteindra

jamais le degré de naturalité d'une forêt laissée à sa libre évolution, surtout si aucun îlot de

sénescence n'est maintenu! Ce serait d'ailleurs là remplir le rôle des réserves naturelles vis-à-

vis des autres formations forestières de la chaîne des Vosges, et plus largement, de I'ensemble

des complexes atlantiques des hêtraies-sapinières, très artificialisées en Europe.

Il est donc important de définir d'autres sites de références afin d'appréhender le

fonctionnement global des hêtraies-sapinières. Plus ils sont nombreux et variés, meilleure sera

I'approche descriptive du massif. De nombreuses réserves naturelles, protégeant des zones

forestières diversifiées, pourraient permettre l'implantation d'autres sites de références dans

les Vosges (Guebwiller, Machais, Ballons comtois). La variabilité de conditions écologiques

des sites d'études permettrait d'appréhender au mieux la fonctionnalité de la hêtraie-sapinière

dans son ensemble.

Perspectives de gestion

L'intérêt des réserves naturelles du Ventron et du Frankenthal devrait augmenter dans les

décennies à venir, si le statut de réserve intégrale est maintenu. Il serait grandement amélioré
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sur le long terme si les surfaces actuelles totalement préservées étaient agrandies au

maximum, en intégrant les zones actuellement en gestion intensive ou en reconversion vers

une gestion plus douce. La décision d'augmenter les surfaces en réserve intégrale me semble

un choix de gestion tout à fait justifiable du point de vue écologique et philosophique.

Cela permettrait à nos descendants de pouvoir juger, dans quelques siècles, de l'évolution

de l'étage montagnard selon tous les gradients écologiques présents sur ce versant.

L'extension des surfaces de protection intégrale permettrait d'inclure toutes les

interactions inhérentes au développement forestier et aux populations qui la composent. Ces

surfaces permettraient également d'amoindrir les impacts humains par la restauration des

interconnections entre les milieux fragmentés. De manière générale, plus grande est l'échelle

spatiale, plus grande est l'hétérogénéité de l'environnement, et plus est élevée la diversité

biologique (Tilman et al. 1997). Les échelles trop petites sous susceptibles de sous-estimer

f importance du rôle joué par la biodiversité.

Une mise en réserve intégrale totale sur la réserve naturelle serait peut-être favorable à une

reprise des populations de grand tétras, qui ont été éradiqués relativement récemment dans

cette zone en raison de la gestion forestière intensive par plantations, concomitante avec

I'augmentation des dérangements, notamment en hiver.

Toutefois, ce serait une effeur de penser que, même si la totalité de la réserve était protégée

par le statut de réserve intégrale, les forêts préservées pourraient atteindre les niveaux de

naturalité très élevés, tant qu'elles resteront, comme bien des réserves naturelles actuelles en

Tchéquie ou en Roumanie, isolées au milieu d'écosystèmes artificialisés.

Seuls de grands massifs intégrant des surfaces conséquentes en forêts non touchés,

entourés de forêts dirigées selon des principes de gestion durable pourront améliorer

I'intégrité écologique des hêtraies-sapinières vosgiennes (Duchiron 2003). La gestion

forestière appliquée aux zones alentours doit préconiser le prélèvement de bois, sur de petites

surfaces, afin d'imiter les régimes de stress et de perturbation des forêts matures qui créent le

plus souvent de petites ouvertures.

Ces petites ouvertures sont propices au développement des espèces dominantes tolérantes à

I'ombrage qui croissent par paliers successifs dans les cheminées écologiques. Elles évitent

l'érosion du sol, et diversifient les capacités alimentaires du territoire.
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La mise en réserve des forêts ne doit en aucun cas être considérée comme une mise ( sous

cloche ) qui permettrait une gestion trop intensive (ce qui serait une forme de

déculpabilisation).

Ces forêts naturelles doivent rester fonctionnelles avec les forêts avoisinantes,

accueillantes pour l'Homme, et source d'inspiration.

Afin d'améliorer encore plus la fonctionnalité de ses forêts, sans bulldozer et sans fusil,

d'autres initiatives audacieuses devraient donc être prises à une échelle du massif vosgien tout

entier: recherche d'un équilibre naturel prédateur/proie par I'acceptation du retour des

prédateurs disparus en voie de reconquête territoriale, modifications des pratiques de chasse,

limitation des impacts touristiques.
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RESIIME

RESUME

Tout comme la plupart des forêts d'Europe centrale, la forêt vosgienne a subi de

multiples fragmentations et a été fortement influencée par la gestion forestière. Cependant, ce

massif recèle encore de forêts relativement bien préservées sur le versant alsacien, dans des

zones peu accessibles. Ces forêts sont aujourd'hui classées en réserves intégrales. Les arbres

qui les composent sont âgés et présentent de gros diamètres. Le bois mort sur pied et au sol

atteste de leur bonne préservation et de leur naturalité.

Le fonctionnement de ces forêts à caractère naturel a été abordé selon differents

niveaux d'approches afin de définir si elles peuvent être considérées comme sites de référence

pour les forêts vosgiennes gérées.

L'étude de la dynamique de forêts de deux sites d'études a permis de décrire la

mosaique forestière de ces communautés et d'en déduire leur fonctionnalité. Ces forêts sont

stables au regard des conditions environnementales de la crête et présentent une architecture

stratifiée fortement liée à leur croissance sur forte pente. Cette architecture est influencée par

la proximité des crêtes. L'étude de la banque de graines et l'étude dendrologique ont permis

de visualiser de façon spatiale et temporelle les differentes interventions anthropiques. De

nombreuses trouées ponctuelles au début du 19è" siècle ont ainsi modifié l'architecture et la

composition spécifique de banque de graines. Les espèces inféodées aux hêtraies-sapinières se

réintègrent cependant de façon très lente dans la banque de graines au détriment des espèces

héliophiles, issues des trouées passées. Cette transformation atteste d'une évolution de ces

forêts vers une naturalité plus importante.

Ces forêts ne présentent cependant pas encore le niveau d'intégrité écologique des

forêts primaires d'Europe de l'Est avec lesquelles elles ont été comparées (Slatioara dans les

Carpates) où I'architecture de la communauté forestière est infiniment plus complexe. Ces

zones d'études peuvent cependant être considérées comme sites de référence en terme de

fonctionnalité et de stabilité, pow les hêtraies-sapinières vosgiennes en situation de pente et

proches de la crête.

Mots-clés : Site de référence, sylvigenèse, architecture, banque de graines, climat,

dendrologie.
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SUMMT]RY

SYLVIGENETIC PROCESS OF A MIXED BEECH-FIR FORESTS IN THE VOSGES

Forest dynamics were analyzed in the Upper Vosges mountains of north-eastern France in two reserve areas,

Frankenthal-Missheimle (FM) and Grand Ventron (GV), located in the Ballons des Vosges Natural Regional Park

(Parc Naturel Régional des Ballons des Vosges).

The main aim of the study was to interpret how the different species populations in mixed-beech woodlands in the

Vosges grow and interact over the long term, and to determine the disturbance history.

The study combined vegetation description, dendrological and structural data, architectural descriptions,

analysis, dendrochronolgy and seed bank studies. Historical information was also taken into consideration.

Observations were correlated to the sylvigenetic processes of a primary forest of the Carpates.

It appeared the forest mosaics of these communities were very stable in regards of the harsh environmental

conditions near the timberline.

Forests presented an architecture highly influenced by slope orientation.

Furthermore, seed bank study and dendrological approach.

The seed bank and dendrochronological study displayed information of human perturbations: forcst canopy

often opened in the beginning of the 19ù century has highly influenced forest architecture and seed bank

composition.

However, the mixed beech-fir species were slowly integrated in the seed-bank, to the detriment of

demanding species, belonging to past forest perturbations.

That substitution attempted that forest evolved to a morc naturalness forest.

Consequently, these forests can be regarded as reference study area, in order ofnaturalness and development of

beech-fir forest which were growing near the timberland.

Key words: Reference, sylvigenetic process, architecture, seed bank, dendrology, climate.




