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Résumé

Un échantillonnage spatialisé de la macrofaune du sol a été réalisé dans un peuplement pur de hêtre (PP) et un peuple
mélangé hêtre–charme (PM). Les propriétés morphologiques et chimiques de l’épisolum humifère, l’irradiance re
densité apparente et la composition spécifique des feuilles de la litière sous PMont aussi été mesurées. La diversité taxonomi
est sensiblement équivalente sur les deux sites mais la moyenne par échantillon est supérieure sous PP. Les principa
explicatifs de la variabilité spatiale de la macrofaune sont la qualité de la litière sous PM et l’activité des formes d
sous PP. Ces résultats suggèrent un contrôledistal (externe à l’épisolum humifère) de la variabilité spatiale de la macrofau
lorsque la qualité de la litière est variable et un contrôle proximal (interne à l’épisolum humifère) lorsqu’elle est uniformPour
citer cet article : M. Aubert et al., C. R. Biologies 328 (2005).
 2004 Académie des sciences. Publié par Elsevier SAS. Tous droits réservés.

Abstract

Factors controlling soil macrofauna spatial pattern in a pure beech and a mixed beech–hornbeam forest. The soil
macrofauna of a pure beech (PS) and a mixed beech–hornbeam (MS) stand was recorded using a sample desig
explicit at stand level. Humic epipedon morphological and chemical properties, relative irradiance, soil bulk density,
specific composition of the litter in MS were also investigated. The taxonomic diversityis nearly similar on both sites, but th
average by sample is greater under PS. The main factors controlling soil macrofauna spatial variability were: litter quality under
MS and humus form activity under PS. These results suggest a distal control (i.e. external to humic epipedon) of ma
spatial variability when the litter quality is variable and a proximal control (i.e. internal to humic epipedon) when it is uniform
at the spatial scale of the study.To cite this article: M. Aubert et al., C. R. Biologies 328 (2005).
 2004 Académie des sciences. Publié par Elsevier SAS. Tous droits réservés.
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Abridged English version

The factors that determine spatial patterning of s
macro-organisms can be divided into two categor
(i) biotic factors such as social behaviour, inter- a
intraspecific competition, dispersal abilities or trophi
resource availability, and (ii) abiotic factors such a
climate or soil physical and chemical properties. R
sponses of soil macrofauna communities to trophic
source variations greatly vary, depending on whet
resource quality, quantity, or spatial distribution
considered.

The aim of this paper is to investigate facto
controlling soil macrofauna spatial pattern unde
pure beech (Fagus sylvatica L.) and a mixed beech
hornbeam (Carpinus betulus L.) stand. According
to the hierarchical model of factors controlling o
ganic matter decomposition processes in terres
ecosystems[1], we hypothesize that under mixe
stand, macrofauna spatial patterns are controlled
the composition of litterfall, i.e. distal control (exte
nal to humic epipedon) and under pure stand, t
are controlled by microbial activity, i.e. proximal co
trol (internal to humic epipedon) estimated throu
macro-morphological and chemical humic epiped
properties.

In each stand, soil macro-invertebrates were s
pled in spring 2001 by hand sorting 121 (25× 25×
30 cm) soil monoliths regularly distributed on a 10
mesh (100× 100 m) squared grid within each stan
Environmental variables such as humic epipedon m
phological (organic horizon total thickness, OH a
A thickness) and chemical properties (pH of A a
E horizons, C–N ratio of A horizon), relative irrad
ance, soil bulk density, and the plant species com
sition of OLn in MS were also investigated. Detri
vores were identified at the species level, while ot
macro-invertebrates were identified at the family lev
Environmental variables – soil macrofauna relatio
ships were analysed by co-inertia analysis. LOWE
regressions (LOcally WEighted regression Scatter
Smoothing) were used to assess variation pattern
detritivorous density, species richness, Shannon
dex, and evenness along the main axes of PCA
formed on environmental variables. Geostatistics wer
also used to search for spatial autocorrelation
tween macro-invertebrate communities and envir
mental variables strongly correlated with co-iner
axes.

1) The total taxonomic diversity was nearly sim
lar on both sites: 34 taxa were recorded un
pure stand (PS) and 32 under mixed stand (M
Nonetheless, the average diversity per sample
greater under PS. Average sample density
also greater under PS than under MS. Detriti
rous communities exhibited similar trends.

2) Co-inertia analysis performed on PS data revea
that the main factor explaining soil macrofau
spatial distribution was humus form activity. U
der MS, this factor was revealed as a second o
determinant and the main explicative factor w
the litter quality, i.e. the contrast between ho
beam litter and beech litter.

3) LOWESS regressions performed between (i) sam-
ple scores on the main axes of the PCA on en
ronmental variables and (ii) detritivorous specie
richness (SR), Shannon index (H ′), Evenness (J ′)
and density did not revealed strong statistical c
relations. Nevertheless, some trends could be
derlined:
(a) under PS,SR andH ′ tended to increase whe

A thickness and IR increased.J ′ and detritiv-
orous density did not exhibit significant vari
tion patterns;

(b) under MS,SR, H ′ and detritivorous densit
exhibited the highest values when 25 to 35
of hornbeam leaves were present in OL
J ′ did not exhibit any significant variation pa
tern.

4) Geostatistical analyses revealed that, except p
species composition of OLn in MS, which show
an autocorrelation range of about 50 m of s
macrofauna, all other tested variables did not
hibit any spatial structure at the scale of the stu



M. Aubert et al. / C. R. Biologies 328 (2005) 57–74 59

ion
re in
the
ms
he
per

ide
t
S

i-
il
tor

two
on
-
s to
ity
a-
n-

cies
to

ther
and
ves
ense
bi-
/or
is
d

ght

un-
na
it-
n),
y,

ales
nus

éoc
-

es
até-
m-

la-
o-
H

rga-

une
ndie

sont
es-

à
n

sont
res-
de

-
le

pour
ce
pec-

s
de

n-
hi-
tion
as

-
utés
(
-

ve-
die.
es
eu-

était
alité
ne).
Soil macro-invertebrate communities composit
and density under the pure and the mixed stand a
accordance with those reported in the literature for
same type of forest. They indicate that humus for
within both stands belong to mull-moder type. T
highest average density and taxonomic richness
sample under PS can be explained either by (i) moder
humus forms dominance under PS, which can prov
a more suitable habitat, or (ii) the impact of the las
thinning operation, which occurred in 1998 for M
and 1995 for PS.

The rate of litter decomposition (accounting for m
crobial activity) is the main explicative factor of so
macrofauna spatial distribution under PS. This fac
can act on macro-invertebrates communities by
effects: (i) a habitat effect (i.e. a high decompositi
rate leads to a decreasing habitat integrity) and a re
source effect (i.e. a high decomposition rate lead
more available nutrients). Under MS, the litter qual
is the main explicative factor of soil macrofauna sp
tial distribution (i.e. a resource effect). Under MS, de
sity and species richness of soil detritivorous spe
reach a maximum when OLn is composed of 25
35% hornbeam leaves. This could be explained ei
(i) by the best trade off between resource quality
habitat suitability (more than 35% of hornbeam lea
favours resource easily decomposable at the exp
of habitat integrity, while less than 25% favours ha
tat suitability at the expense of resource quality) and
(ii) by the fact that a highest detritivorous diversity
exhibited for a medium level of habitat integrity an
resource quality, which can be understood in the li
of the intermediate stress hypothesis.

Co-inertia analysis validated the hypothesis that
der MS the spatial distribution of soil macrofau
communities is controlled by the composition of l
terfall, i.e. distal control (external to humic epipedo
while under PS, it is controlled by microbial activit
i.e. proximal control (internal to humic epipedon).

1. Introduction

Les patrons de distribution des espèces (anim
ou végétales) sont rarement uniformes et conti
dans l’espace et le temps,et l’identification des fac-
teurs influençant ces variations est devenue une pr
cupation majeure en écologie[2]. Les facteurs condi
-

tionnant la distribution horizontale et/ou verticale d
macro-invertébrés du sol sont divisés en deux c
gories : (i) les facteurs biotiques, comme le co
portement social[3], la capacité de dispersion[4],
la compétition inter- et intra-spécifique et les re
tions proies-prédateurs[5] ou encore la ressource tr
phique[6] ; (ii) les facteurs abiotiques, comme le p
du sol[7], son humidité[8], sa texture[9] ou l’épais-
seur et l’hétérogénéité verticale des horizons holo
niques[10,11].

La réponse des communautés de détritivores à
variation de la ressource trophique a été approfo
au cours de ces dernières années. Les résultats
variables si l’on considère, soit la qualité de la r
source[12], soit sa quantité[13], soit sa variabilité
spatiale[14], et leur interprétation, parfois soumise
controverse[12]. Lors d’expériences de manipulatio
de litière dans des écosystèmes forestiers[13,15,16],
les réponses des communautés de détritivores ne
pas forcément attribuables à la manipulation de la
source elle-même, mais plutôt aux modifications
l’habitat consécutives à la perturbation[12]. Les inter-
actions entre les différentsfacteurs biotiques et abio
tiques rendent donc difficile l’étude des liens entre
compartiment végétal (producteur de ressources
les détritivores) et le compartiment détritivore. En
qui concerne les relations entre les diversités res
tives des deux compartiments, Hooper et al.[17] rap-
portent que les corrélations peuvent être (i) positives
sans nécessairement de lien causal direct entre le
deux (les deux compartiments peuvent répondre
manière similaire aux variations d’un facteur enviro
nemental), (ii) négatives (par exemple, les insectes r
zophages peuvent réduire la diversité de la végéta
sus-jacente), ou (iii) neutres (les deux ne répondent p
aux mêmes contraintes abiotiques).

Dans une étude précédente[18], nous avions com
paré la diversité et l’hétérogénéité des communa
de la macrofaune du sol dans une hêtraie pureFa-
gus sylvatica L.) c’est-à-dire une litière de qualité mé
diocre, et une hêtraie–charmaie (Carpinus betulus L.),
c’est-à-dire une litière améliorante, toutes deux dé
loppées sur limons des plateaux en Haute-Norman
Nous avions montré qu’il n’existait pas de différenc
significatives en terme de diversité entre les deux p
plements et que l’hétérogénéité de la macrofaune
plus importante sous peuplement pur (quand la qu
des retombées de litière était spatialement homogè
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L’objectif de la présente étude est donc de rech
cher les causes de la plus forte hétérogénéité
tiale observée sous peuplement pur de hêtre. On
cherche les facteurs contrôlant la répartition spat
de la macrofaune (essentiellement épigée[18]) du sol
à l’échelle des deux peuplements forestiers précédem
ment étudiés. D’après le modèle hiérarchique des
teurs contrôlant les processus de décomposition
les écosystèmes terrestres[1], à l’échelle de la sta
tion forestière (climat et propriétés physiques du
identiques), les niveaux hiérarchiques immédiatemen
supérieurs et inférieurs au compartiment macrofa
(respectivement la qualité de la ressource et les
croorganismes) doivent conditionner la structure e
répartition spatiale des communautés de la ma
faune du sol. Nous pensons que la présence d
litière facilement dégradable (source de carbone
d’azote facilement assimilable) dans le peuplem
mélangé hêtre–charme conduit à un contrôle de la
riabilité spatiale de la macrofaune par les retomb
de litière, c’est-à-dire à un contrôle distal (extern
l’épisolum humifère). Sous peuplement pur de hê
la qualité de la ressource est uniforme. Par conséqu
l’activité des microorganismes (sur laquelle s’appui
les macro-invertébrés pour digérer une vaste gam
de substance[6,19]) doit conditionner la répartition d
la macrofaune, c’est-à-dire assurer un contrôle pr
mal (interne à l’épisolum humifère). Pour cela, no
avons échantillonné (de manière spatialement ex
cite) la macrofaune du sol et différentes variables s
ceptibles d’expliquer sa répartition spatiale : compo
tion de la litière sous peuplement mixte, épaisseu
caractéristiques macro-morphologiques de l’épiso
humifère (rendant compte de l’activité des microor
nismes), densité apparente et éclairement au sol
les deux peuplements.

2. Matériel et méthodes

2.1. Sites d’étude

Deux parcelles forestières, faisant partie de d
forêts domaniales de Haute-Normandie, ont été r
nues pour cette étude : une traitée en futaie régu
pure de hêtre située dans le massif d’Eawy (01◦18′E,
49◦44′ N ; 205 m d’altitude) et une traitée en futa
régulière mélangée 70 % hêtre–30% charme, si
dans le massif de Lyons (01◦37′E, 49◦26′N ; 200 m
,

s

d’altitude). Les hauteurs annuelles moyennes des
cipitations sont de 800 mm et les températures
nuelles moyennes sont de 10◦C [20]. Les caractéris
tiques structurales des deux peuplements sont s
blement équivalentes. Le peuplement pur est âg
116 ans, a une densité de 178 arbres ha−1, avec un
diamètre moyen de 41,7 cm et une surface terrièr
28,7 m2 ha−1. La dernière coupe d’éclaircie a eu lie
en 1995. Le peuplement mélangé est âgé de 114
compte 179 arbres ha−1, avec un diamètre moyen d
40,9 cm et une surface terrière égale à 26,1 m2 ha−1.
La dernière éclaircie fut pratiquée en 1998.

Les deux peuplements sont en situation topog
phique plane et croissent sur des LUVISOLS t
acides, oligosaturés[21]. Les formes d’humus varien
du dysmull à l’eumoder selon la classification fra
çaise[22] et sont en moyenne plus actives sous p
plement mélangé que sous peuplement pur[23]. La
végétation s’y développant appartient à l’associa
phytosociologique de l’Endymio-Fagetum [24,25].

2.2. Échantillonnage

2.2.1. Variables mésologiques
Dans chaque peuplement, une grille carrée de 1

avec une maille régulière de 10 m, a été matér
sée. À chaque nœud de la grille, une description m
ro-morphologique de l’épisolum humifère a été réa
sée durant l’hiver 2000–2001. Les variables suivan
ont été relevées : l’épaisseur totale des horizons o
niques, l’épaisseur de l’horizon humifère OHrsensu
AFES[21], l’épaisseur de l’horizon organo-minéral A
Le carbone organique et l’azote total de l’horizon
ont été dosés par chromatographie gazeuse ave
micro-analyseur de type CHN, afin de calculer le r
port C/N. Le pHeaude l’horizon A et des cinq premier
centimètres de l’horizon E sous-jacent ont été mes
selon la méthode Baize[26] (mélange sol–eau dans u
rapport 1: 2,5). Deux variables relatives à l’organis
tion de la canopée ont également été échantillonnées
(i) la lumière sous la canopée a été estimée au d
de juillet 2001 par la mesure de l’irradiance relat
(rapport lumière sous couvert forestier : hors couv
et (ii) l’appartenance spécifique des feuilles de l’ho
zon OLnsensu AFES[21] sous le peuplement mixte
L’impact des pratiques d’exploitation sur le tassem
du sol a été évalué au moyen de la densité appar
À chaque nœud, trois carottes de sols de 100 cm3 ont
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s re-
été prélevées, puis séchées à 105◦C pendant 3 j, e
pesées. La moyenne de ces trois prélèvements
utilisée pour les analyses statistiques.

2.2.2. Macrofaune du sol
La macrofaune du sol a été échantillonnée au p

temps 2001. À chaque point de la grille, un bloc
sol (25× 25× 30 cm) a été prélevé et trié manue
lement dans une bassine en plastique. Les ma
invertébrés détritivores ont été identifiés jusqu’à l’
pèce, les autres jusqu’à la famille à l’aide des ouvra
de Bouché[27], Demange[28], Sims and Gerard[29],
Dindal [30], Hopkin[31] et Wheater and Read[32].

2.3. Analyses statistiques

2.3.1. Densité et structures des communautés de la
macrofaune

L’effet de la composition de la canopée (hêtre p
versus hêtre–charme) sur chaque groupe taxonomi
a été testé à l’aide de comparaisons de moyennes
à deux en utilisant des tests Tukey HSD au seuil
gnificatif de α = 0,05. La normalité des données
été préalablement vérifiée au moyen du test de W
Shapiro au seuil significatif deα = 0,05. Une trans-
formation logarithmique a été pratiquée, si nécessa
Ces analyses ont été réalisées avec le logiciel St
tix [33].

2.3.2. Facteurs de variabilité spatiale de la
macrofaune

Pour chaque peuplement, une analyse en com
santes principales (ACP) a été réalisée sur la ma
de variables mésologiques et la matrice faunistiq
Préalablement aux ACP-faune, les taxons prés
dans un seul relevé ont été retirés de la matrice.
conséquent, en ce qui concerne le peuplement pu
matrice de variables mésologiques possède 121 li
(relevés) et 8 colonnes (variables) et la matrice fau
tique 121 lignes et 26 colonnes (taxons). Concern
le peuplement mélangé, la matrice de variables
sologiques compte 121 lignes et 10 colonnes, ta
que la matrice faunistique possède 121 lignes e
colonnes. Pour chaque peuplement, une analyse d
inertie ACP–ACP[34,35]a été utilisée, afin d’analyse
la structure commune aux ACP faune et variables
sologiques. Un test de 1000 permutations aléato
(Monte-Carlo) a été appliqué pour tester la signific
vité de la co-inertie observée entre les deux ACP.
é

x

-

significativité des analyses de co-inertie est testé
seuil de 10 %. L’analyse de co-inertie permet de dé
ger les principaux facteurs explicatifs de la répartit
spatiale de la macrofaune du sol à l’échelle du peu
ment forestier.

2.3.3. Attributs structurels des communautés de
détritivores

Pour chaque point, la densité, la richesse sp
fique, l’indice de Shannon et l’équitabilité[36] ont été
calculés pour les communautés de détritivores. De
gressions par la méthode LOWESS (LOcally WEigh-
ted regression Scatter plot Smoothing) [37] ont en-
suite été réalisées entre ces différentes caractéristique
des communautés de détritivores et les coordon
des relevés sur les principaux axes des ACP réali
sur les variables mésologiques, afin de rendre com
de l’influence des principaux facteurs explicatifs su
la structure des communautés. À la différence
méthodes de régression classiques, la méthode
WESS ne prend pas la totalité des points de donn
pour ajuster un polynôme, mais estime la variabl
prédire pour chaque point de données par le ré
tat d’une régression simple utilisant les plus proc
voisins du point[38]. On pondère ensuite ces vo
sins par un poids fonction de leur distance au po
estimé (fonction tricube). Cette opération est renou
lée aux points suivants (Chessel et Thioulouse, fi
thématique 31-ADE-4, 1997). La question princip
est donc de choisir un nombre de voisins convenab
Pour cela, l’erreur de prédiction en fonction du nom
de voisins est calculée et exprimée en pourcentag
la variance initiale. Le choix de minimiser l’erreur e
prenant un nombre de voisins le plus petit possible
retenu.

Ce type d’analyse est un outil d’exploration d
données par régression locale[38,39] et non un
moyen d’obtenir des équations de prédiction. Il p
met d’identifier, en première instance, les tendan
de variation sous-jacentes d’un jeu de données
qu’il soit besoin de spécifier un modèle statistique
néaire ou polynomial[40]. Dans un second temps,
des relations linéaires ou curvilignes sont mises
évidence par les régressions LOWESS, des rég
sions classiques (linéaires ou polynomiales) peuv
être réalisées afin de modéliser statistiquement ce
lations[40].
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Les analyses de co-inertie et les régressions
WESS ont été réalisées avec le logiciel ADE-4[41].

2.3.4. Patrons spatiaux des communautés et des
variables mésologiques

Des analyses géostatistiques ont été utilisées
caractériser les patrons spatiaux des communauté
la macrofaune du sol ainsi que des principales
riables mésologiques contrôlant la variabilité spat
de la macrofaune (mises en évidence par les ana
de co-inertie). Ces analyses ont été pratiquées su
coordonnées des points d’échantillonnage sur les
miers axes des ACP faune (patrons de composition
communautés) et les données brutes des princip
variables mésologiques explicatives (d’après l’analys
de coinertie). En pratique, la structure spatiale d’u
variable donnée est estimée à l’aide de l’analyse
la semi-variance (γ ), qui est une mesure de la v
riance entre couples de points séparés par une dis
donnée[42]. La semi-variance pour une distance s
cifique (h) est la suivante :

γ (h) = 1

2m(h)

m(h)∑

i=1

[
Z(χi) − z(χi + h)

]2

où m(h) est le nombre de paires de points séparés
la distanceh,Z(Xi) est la valeur de la variableZ au
point Xi et Z(Xi + h) est la valeur de la variableZ
à la distanceh [43]. Le graphique montrant l’évolu
tion deγ en fonction de la distance entre les coup
de points s’appelle le semi-variogramme. Un mod
statistique peut être ajusté à ce semi-variogramm
manière à décrire la structure spatiale de la varia
analysée[44]. Très souvent, la semi-varianceγ (h)

augmente jusqu’à une certaine limite[42]. Dans ce
cas, la courbe du modèle théorique est finie. Elle
teint une certaine valeur deh (appelée laportée), à par-
tir de laquelle elle est maximum et demeure consta
Les couples de points séparés par une distance
rieure à la portée sont statistiquement dépendants[43].
L’ordonnées à l’origine du modèle est appelée lava-
riance pépite (C0). Elle prend en compte la varianc
résiduelle non imputable à la structure spatiale m
en évidence par le variogramme.C0 peut avoir deux
origines : des erreurs de mesure ou bien toute st
ture spatiale s’exprimant à des échelles inférieures
maille d’échantillonnage[42], c’est-à-dire 10 m dan
le cas de notre étude. La différence entre le platea
e

e

-

la variance pépite est lavariance structurale (C). Le
rapportC/(C + C0) est souvent utilisé pour estim
la valeur indicative de la variance structurale[45,46],
c’est-à-dire la contribution de la variance structura
la variance totale. Lorsque ce rapport est proche d
l’ensemble de la variance peut être attribué à l’au
corrélation spatiale. Lorsqu’il approche 0, les facte
responsables de la variance pépite sont prépondér
le semi-variogramme est plat et aucune structure
tiale n’est détectée.

Lorsque les patrons de composition de la mac
faune et les variables contrôlant la répartition de
macrofaune présentaient une structure spatiale à n
échelle d’échantillonnage, une analyse de lacross
semi-variance fut pratiquée afin d’estimer leur inter
pendance spatiale. Lacross semi-varianceγuv(h) entre
deux variablesu et v est calculée d’après la formu
suivante :

γuv(h) = 1

2m(h)

m(h)∑

i=1

[
zu(χi) − zu(χi)

]

× [
zv(χi) − zv(χi + h)

]

où m(h) est le nombre de paires points séparés pa
distanceh,Zu(χi) etZv(χi) les mesures des variabl
u et v au pointχi et Zu(χi + h) et Zv(χi + h) la
valeur des variablesu etv à la distanceh [43]. Le gra-
phique montrant l’évolution deγuv(h) en fonction de
la distance entre les couples de points est le cross s
variogramme. Il montre les même caractéristiques
le semi-variogramme[42]. La cross semi-variance es
positive lorsque les deux variables sont corrélées p
tivement et négative dans le cas contraire[47].

Les analyses géostatistiques ont été réalisées
le logiciel GSTAT [48]. La normalité des données
été préalablement vérifiée au moyen du test de W
Shapiro au seuil significatif deα = 0,05 à l’aide du
logiciel Statistix[33] et une transformation logarith
mique a été pratiquée, si nécessaire.

3. Résultats

3.1. Densité et structure des communautés de la
macrofaune

Sur l’ensemble des deux sites, 38 taxons (Ta-
bleau 1) ont été récoltés : 34 sous peuplement
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entre

Tableau 1
Densités moyennes (ind m−2) des détritivores et autres macro-invertébrés sous peuplement pur et sous peuplement mélangé. Les valeurs
parenthèses représentent les déviations standards. Les lettres indiquent les différences significatives pourα < 0,05 (Tukey HSD test)

Peuplement
pur

Peuplement
mélangé

Peuplement
pur

Peuplement
mélangé

Dendrodrilus rubidus, (Savigny) 18,65 (24,30)a 4,63 (9,34)b Oxychilus cellarius, (O.F. Muller) 0,13 (1,45) 0,00 (0,00)
Lumbricus eiseni, (Levinsen) 0,40 (2,50) 0,13 (1,45) Vitrina pellucida, (O.F. Muller) 0,00 (0,00) 0,13 (1,45)
Lumbricus rubellus, Hoffmeister 10,45 (17,12)a 2,12 (6,51)b Limacidés non identifiés 2,25 (7,25)b 5,55 (11,07)a

Trichoniscus pusillus, Brandt 4,36 (11,69)a 1,19 (5,53)b Gastéropodes non identifiés 0,13 (1,45) 0,00 (0,00)
Oniscus asellus, Linné 12,96 (16,69) 21,16 (34,27) Larve de diptères 11,50 (16,03) 13,75 (22,75)
Philocia muscorum, (Scopoli) 3,17 (8,42) 1,72 (6,47) Dermaptères 5,95 (11,15)a 2,64 (8,35)b

Porcelio scaber, Latreille 0,00 (0,00) 0,26 (2,05) Coléoptères detritivores 2,25 (5,58) 2,64 (6,96)

Glomeris marginata, (Villers) 32,26 (40,05)a 9,26 (17,38)b Diptera adultes 12,69 (17,52) 15,74 (23,46)
Chordeuma sylvestre, Koch 2,12 (6,83)a 0,40 (2,50)b Chilopodes 46,55 (39,73)a 18,11 (23,90)b

Polydesmidés 1,45 (4,62) 2,91 (6,85) Coléoptères prédateurs 9,26 (12,35) 11,24 (13,01)
Leptoiulus kervillei, (Brölemann) 1,06 (3,99) 2,64 (7,55) Coléoptères phytophages 23,27 (26,77)a 8,60 (13,39)b

Cylindroiulus latestriatus, (Curtis) 1,06 (3,99) 1,19 (5,13) Coléoptères autres 18,38 (29,33) 18,78 (26,18)
Cylindroiulus londinensis, (Leach) 1,32 (5,30) 0,40 (2,50) Hétéroptères 0,53 (2,87) 0,66 (3,20)
Cylindroiulus nitidus, Verhoeff 0,00 (0,00) 0,13 (1,45) Formicidés 2,25 (12,27)b 28,17 (146,56)a

Tachypodoiulus albipes, (Koch) 1,19 (4,22)a 0,00 (0,00)b Hyménoptères 0,26 (2,05) 0,40 (3,24)
Diplopodes non identifiés 0,00 (0,00) 0,13 (1,45) Arachnides 16,00 (15,46) 15,87 (20,08)
Aegopinella nitidula, (Draparnaud) 0,40 (2,50)a 0,00 (0,00)b Opilionidés 0,40 (2,50)b 2,12 (6,18)a

Aegopinella pura, (Alder) 2,12 (7,71)a 0,00 (0,00)b Névroptères 0,13 (1,45) 0,00 (0,00)
Discus rotundatus, (O.F. Muller) 23,27 (32,13)a 11,11 (18,11)b Lépidoptères 2,51 (5,85) 2,25 (6,30)
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Tableau 2
Caractéristiques structurelles moyenne des communautés de d
vores sous peuplement pur (n = 121) et sous peuplement mélan
(n = 121). Les valeurs entre parenthèses représentent les dévi
standards. Les lettres indiquentles différences significatives pou
α < 0,05 (Tukey HSD test)

Peuplement pur Peuplement mélan

Densité (ind m−2) 151,14 (90,32)a 99,835(83,75)b

Richesse taxonomique 5,1322(2,13)a 3,6281(2,05)b

Equitabilité 0,9273(0,06) 0,9392(0,07)
Indice de Shannon 2,0591(0,64)a 1,7343(0,67)b

(PP) et 32 sous peuplement mélangé (PM). La den
moyenne par point (Tableau 2) est plus élevée sou
PP. Dendrobaena rubida, Lumbricus rubellus, Tri-
choniscus pusillus, Glomeris marginata, Chordeuma
sylvestre, Tachypodoiulus albipes, Aegopinella pura,
Discus rotundatus, les dermaptères, coléoptères ph
tophages et chilopodes présentent des densités
importantes sous PP (Tableau 1). Les limacidés non
identifiés, les formicidés et les opilionidés montre
des densités plus importantes sous PM. Parmi les
tritivores, si la richesse taxonomique et l’indice
Shannon moyen par point sont plus élevés sous PPTa-
s

bleau 2), le cortège global par site reste sensiblem
équivalent (Tableau 1) : 23 taxons sous PP et 2
sous PM.

3.2. Facteurs de variabilité spatiale

Les deux premiers axes de l’analyse de co-ine
réalisée entre les ACP faune et variables mésologiq
relatives au PP (Fig. 1b) absorbent 52,22% de l’ine
tie totale (respectivement 28,81% et 23,41% pou
premier et le second axe). Au regard de la très ra
décroissance des valeurs propres des axes de l
lyse (Fig. 1a), seuls les deux premiers furent cons
vés pour interprétation. Les coefficients de corréla
entre les deux premiers axes des ACP et entre
deux seconds sont respectivement de 0,52 et 0,54
test de Monte-Carlo (1000 permutations) valide la
structure pourp < 0,1.

Les coefficients de corrélation associés aux tax
sur l’axe 1 (Tableau 3) traduisent une opposition ent
(a) les coléoptères détritivores, les lépidoptères etAe-
gopinella pura, d’une part, et (b)Philocia muscorum,
Chordeuma sylvestre et Trichoniscus pusillus d’autre
part. Les coefficients de corrélation associés aux
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Fig. 1. Résultats de l’analyse de co-inertie décrivant la co-structur
entre les ACP faune et les ACP variables mésologiques pour le
plement pur : (a) valeurs propres des axes de co-inertie ; (b) pla
co-inertie défini par les axes 1 et 2 de l’analyse. Voir leTableau 3
pour les coefficients de corrélation entre les taxons et les deux
de co-inertie ainsi que la signification des codes utilisés pour
taxons, et leTableau 4pour les coefficients de corrélation entre l
variables mésologiques et les deux premiers axes de co-inertie
que la signification des codes utilisés pour les variables. Pour
de lisibilité, seules les extrémités des vecteurs relatifs aux différ
taxons ont été représentées.

riables mésologiques (Tableau 4) indiquent une op-
position entre (i) de fortes épaisseurs de l’horizo
organo-minéral A associées à de fortes valeurs d’i
diance relative et (ii) de fortes épaisseurs totales d’h
rizons organiques associés à des horizons OHr
épais. Il peut être interprété comme un gradient de
tesse de décomposition de la litière. L’axe 2 est dé
par une opposition entre (a) les formicidés et col
ptères prédateurs associés à de fortes valeurs d
de l’horizon A et (b)Dendrobaena rubida et Polydes-
mus sp., associés à de faibles valeurs du pHA, de fortes
valeurs du rapport C/N de cet horizon et un fort po
centage de lumière sous couvert forestier.

Les inerties relatives des deux premiers axes
l’analyse de co-inertie réalisée sur les données du
(Fig. 2b) sont respectivement de 43,13% et 17,56
(soit 60,69% de l’inertie totale). La décroissance
valeurs propres étant très brutale (Fig. 2a), seuls les
deux premiers ont été retenus pour l’interprétation
i

Fig. 2. Résultats de l’analyse de co-inertie décrivant la co-structur
entre les ACP faune et variables mésologiques pour le peuple
mélangé : (a) valeurs propres des axes de co-inertie ; (b) pla
co-inertie défini par les axes 1 et 2 de l’analyse. Voir leTableau 3
pour les coefficients de corrélation entre les taxons et les deux
de co-inertie ainsi que la signification des codes utilisés pour
taxons. Voir leTableau 4pour les coefficients de corrélation entre l
variables mésologiques et les deux premiers axes de co-inertie,
que la signification des codes utilisés pour les variables. Pour
de lisibilité, seules les extrémités des vecteurs relatifs aux différ
taxons ont été représentées.

coefficient de corrélation entre les deux premiers a
des ACP est de 0,58. Celui relatif aux deux seco
axes est de 0,57. Le test de permutations aléatoire
lide la co-structure dans les deux cas pourp < 0,05.

Les coefficients de corrélation associés aux tax
(Tableau 3) et aux variables mésologiques (Tableau 4)
sur l’axe 1 traduisent une opposition entre (a)Den-
drobaena rubida et Discus rotundatus, associés à d
forts pourcentages de litière de hêtre dans l’OLn
(b) Philocia muscorum, Glomeris marginata et les
hétéroptères associés à de forts pourcentages d
tière de charme dans l’OLn. Il peut être interpr
comme un gradient de qualité de litière. L’axe
oppose (i) Lumbricus rubellus, Philocia muscorum,
Cylindroiulus latestriatus et les coléoptères préd
teurs, dans sa partie positive, et (ii) Trichoniscus
pusillus et Polydesmus sp., dans sa partie négativ
Concernant les variables mésologiques, cet axe sé
(i) de fortes épaisseurs de A et des valeurs d
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Tableau 3
Coefficients de corrélation entre les taxons etles deux premiers axes des analyses de co-inertie : Les codes correspondent aux abréviatio
utilisées dans lesFigs. 1 et 2

Codes Peuplement pur Peuplement mélangé

axe 1 axe 2 axe 1 axe 2

Dendrodrilus rubidus D.rub 0,20 −0,27 0,17 0,02
Lumbricus rubellus L.rub 0,12 0,13 −0,08 0,26
Trichoniscus pusillus T.pus −0,22 −0,13 −0,08 −0,48
Oniscus asellus O.ase −0,09 −0,15 −0,02 −0,11
Philocia muscorum P.mus −0,24 −0,07 −0,34 0,24
Glomeris marginata G.mar −0,03 −0,09 −0,44 −0,16
Chordeuma sylvestre C.syl −0,26 −0,07
Polydesmus sp. 0,23 −0,33 −0,16 −0,43
Leptoiulus kervillei L.ker −0,08 −0,18 0,10 −0,21
Cylindroiulus latestriatus C.lat −0,08 −0,03 −0,25 0,29
Cylindroiulus londinensis C.lond 0,06 0,23
Tachypodoiulus albipes T.alb −0,10 0,00
Aegopinella pura A.pur 0,44 −0,18
Discus rotundatus D.rot −0,12 −0,02 0,20 −0,06
Limacidés non identifiés L.n.id. 0,25 −0,18 0,12 0,33
Larves diptères 0,15 0,21 −0,13 0,14
Dermaptères −0,08 0,01 −0,14 −0,07
Coléoptères détritivores Coléoptères det. 0,38 0,01 −0,03 0,00

Diptères adultes 0,10 0,20
Chilopodes −0,18 0,05 0,06 −0,25
Coléoptères prédateurs Coléoptères préd. 0,06 0,32 −0,28 0,24
Coléoptères phytophages Coléoptères phyt. −0,01 0,18 −0,05 0,01
Autres Coléoptères 0,02 −0,03 −0,34 0,02
Formicidés 0,16 0,60 −0,16 0,16
Arachnides 0,19 0,03 −0,28 −0,17
Lépidoptères 0,41 −0,11 −0,04 −0,15
Hétéroptère −0,39 −0,12
Opilionidés −0,07 0,08

Tableau 4
Coefficients de corrélation entre les variablesmésologiques et les deux premiers axes des analyses de co-inertie : les codes correspondent
abréviations utilisées dans lesFigs. 1 et 2

Codes Peuplement pur Peuplement mélangé

axe 1 axe 2 axe 1 axe 2

Épaisseur horizons organiques Ep. O −0,42 0,01 0,17 −0,59
Épaisseur OHr Ep. OHr −0,33 −0,15 −0,03 −0,30
Épaisseur A Ep. A 0,40 0,11 0,02 0,45
pH A 0,18 0,83 −0,14 −0,44
C/N A −0,15 −0,28 0,01 0,11
pH E 0,03 0,12 −0,01 −0,14
Densité apparente DA 0,21 0,04 0,15 0,22
Irradiance relative IR 0,68 −0,42 0,12 0,29
% feuilles de hêtre % Hêtre 0,64 −0,01
% feuilles de charme % Charme −0,71 0,06
e et
sso-

pH
rété
radiance relative élevées dans sa partie positiv
(ii) de fortes épaisseurs d’horizons organiques a
ciées à des épaisseurs d’OHr importantes et unA
élevé dans sa partie négative. Il peut être interp
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comme un gradient de vitesse de décomposition d
litière.

3.3. Attributs structurels des communautés de
détritivores

Les régressions LOWESS permettent de cara
riser les patrons de variations des indices relatif
la structure des communautés de détritivores le l
des principaux axes des ACP réalisées sur les
trices de variables mésologiques. Le premier con
qui s’impose au regard des fortes valeurs des err
de prédiction (Figs. 3–5) est qu’il n’existe pas de forte
corrélations statistiques entre les axes des ACP e
indices de diversité relatifs aux communautés de
tritivores. Toutefois, quelques tendances peuvent
citées.

Concernant le PP (Fig. 3), les régressions mon
trent que la richesse spécifique des communauté
détritivores et les valeurs de l’indice de Shannon
tendance à augmenter quand l’épaisseur du A e
valeurs d’irradiance relative augmentent. Les va

Fig. 3. Régressions LOWESS entre les coordonnées sur le pre
axe de l’ACP des variables mésologiques des points d’échanti
nage sous peuplement pur et les caractéristiques structurelle
communautés de détritivores. Le nombre de voisins utilisés pou
régressions locales ainsi que le pourcentage d’erreur par rapport à
variance initiale sont donnés pour chaque variable structurelle.
s

tions de l’équitabilité et de la densité le long de l’a
1 de l’analyse ne montrent pas de patrons de va
tion nets. Concernant le PM, les régressions indiqu
que les valeurs de la richesse spécifique, l’indice
Shannon et la densité ont tendance à être maxim
pour des pourcentages de litière de charme dans l’OL
compris entre 25 et 35 % (Fig. 4). L’équitabilité ne
montre pas de grandes variations le long de l’
1 de l’ACP « variables mésologiques ». Le long
l’axe 2 (Fig. 5), exception faite de l’indice d’équitab
lité, les trois autres variables semblent décroître a
l’augmentation de l’activité au sein des formes d’h
mus.

Fig. 4. Régressions LOWESS entre les coordonnées sur le pre
axe de l’ACP des variables mésologiques des points d’échanti
nage sous peuplement mélangé et les caractéristiques structurelle
des communautés de détritivores. Le nombre de voisins utilisés
les régressions locales ainsi que lepourcentage d’erreur par rappo
à la variance initiale sont donnés pourchaque variable structurelle
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Fig. 5. Régressions LOWESS entre les coordonnées sur le deux
axe de l’ACP des variables mésologiques des points d’échanti
nage sous peuplement mélangé et les caractéristiques structurelle
des communautés de détritivores. Le nombre de voisins utilisés
les régressions locales ainsi que lepourcentage d’erreur par rappo
à la variance initiale sont donnés pourchaque variable structurelle

3.4. Patrons spatiaux des communautés et des
variables mésologiques

Les patrons spatiaux des communautés de la
crofaune du sol et des principaux facteurs de cont
de leur variabilité spatiale ont été mis en évidenc
l’aide d’analyses de semi-variance.

Concernant PP, les coordonnées des relevés
l’axe 1 de l’ACP faune (CP1), l’irradiance relativ
(IR), l’épaisseur totale des horizons holorganiq
(Ep.O) et l’épaisseur de l’horizon O humifère (Ep.O
ont montré une structure spatiale pour des distan
inférieures à 20–25 m (Fig. 6a, b, d et e). Except
l’IR, pour laquelle 54,5 % de la variance totale e
attribuable à l’autocorrélation spatiale, l’effet pép
important pour les autres variables indique la p
sible présence de structures spatiales à des éch
inférieures à notre maille d’échantillonnage (<10 m).
Par ailleurs, l’épaisseur de l’horizon organo-miné
(Ep.A) n’est pas structurée spatialement (Fig. 6c). Les
semi-variogrammes croisés n’ont pas montré de
structure spatiale entre les patrons de composition
r

s

communautés de la macrofaune et IR, Ep.O et Ep
à l’échelle de la maille d’échantillonnage (Fig. 6f–h).

Concernant PM, les semi-variogrammes calcu
pour les coordonnées des relevés sur les axes 1 e
l’ACP faune, Ep.OH et Ep.A indiquent l’absence
structures spatiales à l’échelle de prospection (Fig. 7a,
b, d, e). Le semi-variogramme calculé pour le po
centage de charme dans l’Oln atteint un plateau p
des distances proches de 48 m (Fig. 7c) et indique une
forte proportion de la variance totale attribuable à l’a
tocorrélation spatiale (96 %). L’IR, le pH du A et Ep.
présentent des semi-variogrammes atteignant des
teaux pour des distances variant de 16 à 24 m (Fig. 7f–
h), mais avec de forts effets pépites (C/(C + C0) va-
riant de 0,16 à 0,29). En l’absence de structure spa
au sein des communautés de la macrofaune du so
cun semi-varigramme croisé n’a été calculé.

4. Discussion

4.1. Densité et structures des communautés de la
macrofaune

La comparaison des densités des différents grou
taxonomiques rencontrés sur nos deux sites a
les données publiées dans littérature apparaît
cate au regard de la grande variabilité de ces
nières (voir[49,50]). Néanmoins, les densités de d
plopodes et isopodes sous nos peuplements so
accord avec celles rapportées par Geoffroy et al.[51]
et David [52] dans des forêts feuillues tempéré
développées sur des sols acides, avec des fo
d’humus similaires (mull-moder à dysmoder) : re
pectivement 40 et 20 ind m−2. Dans ce même typ
de milieu, la richesse spécifique et les densités
lombricidés sont faibles, avoisinant respectivem
quatre espèces et 20 ind m−2 [53–55]. Selon les tra-
vaux de David et al.[56], les densités de ces tro
groupes de détritivores dans les deux sites corres
draient à celle rencontrées dans des formes d’hu
de type mull-moder. Cependant, les formes d’hum
sous PP sont essentiellement du type hemimo
eumoder selon la classification française[21] tan-
dis qu’elles sont de type dysmull–hemimoder so
PM [23]. Des vitesses de décomposition équivalen
entre (i) des sites à très forte diversité de litière
faible densité d’isopodes et (ii) des sites à plus faibl
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Fig. 6. (a–e) Semi-variogrammes observés obtenus pour les coordonnées sur l’axe 1 de l’ACP « faune » des relevés sous peuplement pur e
principales variables mésologiques explicatives de la répartition spatiale de la macrofaune du sol à l’échelle du peuplement, d’après l’ana
de co-inertie (cf.Fig. 2). Des modèles théoriques (____) ont été ajustés lorsque les semi-variogrammes mettaient en évidence une st
spatiale. (f–h) Variogrammes croisés pour les coordonnéessur l’axe 1 et l’irradiance relative (f), les coordonnées sur l’axe 1 et l’épaisseur
horizons holorganiques (g), et les coordonnées sur l’axe 1 et l’épaisseur de l’horizon O humifère (h).
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Fig. 7. (a–g) Semi-variogrammes observés obtenus pour les coordonnées sur les axes 1 et 2 de l’ACP « faune » des relevés sous peuple
mélangé et les principales variables mésologiques explicatives de larépartition spatiale de la macrofaune du sol à l’échelle du peuplem
d’après l’analyse de co-inertie (cf.Fig. 3). Des modèles théoriques (____) ont été ajustés lorsque les semi-variogrammes mettaient en évid
une structure spatiale.
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diversité de litières et plus forte densité d’isopod
ont déjà été observées[57]. Les différences macro
morphologiques de l’épisolum humifère entre n
deux sites n’apparaissent donc pas attribuables
compartiment fonctionnel de la macrofaune détr
vore.

La majeure partie des taxons rencontrés prés
des densités significativement inférieures sous P
Concernant les détritivores, la richesse spécifi
moyenne par point est même supérieure sous PP. D
propositions peuvent être formulées pour expliq
ce résultat : (i) la prédominance des formes d’h
mus de type moder sous PP et (ii) la perturbation
engendrée par la dernière coupe d’éclaircie plus
cente sous PM. Les moders sont caractérisés pa
fortes épaisseurs des horizons holorganiques et
hétérogénéité verticale importante due à la supe
sition des horizons OLn, OLv, OF et OH[22,58].
Geoffroy et al.[51] ont montré que ces différents h
rizons n’étaient pas colonisés par les mêmes tax
Parmi les prédateurs, les araignées affectionnen
couches L et F tandis que les chilopodes se situ
plutôt dans la couche H et l’horizon A. Chez les d
tritivores, les diplopodes ne s’installent pratiquem
pas dans les couches L au contraire des Isopo
Ceci expliquerait les plus faibles densités deGlome-
ris marginata, Chordeuma sylvestre, Trachypodoiu-
lus albipes (diplopodes) et des chilopodes sous P
Une autre explication pourrait être l’impact de la d
nière coupe d’éclaircie (1998 pour PM et 1995 po
PP), c’est-à-dire réduction des apports de litière,
placement de la litière et tassement du sol, ap
de lumière au sol plus important. Peu de travaux
sont intéressés à l’impact des coupes d’éclaircie
les communautés de macro-invertébrés du sol.
conchat[59] rapporte une modification des comm
nautés de la mésofaune deux ans après l’exploita
d’un peuplement, par disparition de certaines espè
Ces modifications semblent se résorber dans une
riode de trois à dix ans après la coupe. Bengts
et al. [60] ont montré que les effets d’une coupe
blanc sur les communautés d’arthropodes étaient
tôt d’ordre quantitatif (chute de l’abondance) que q
litatif (pertes d’espèces). David et al.[13], lors d’une
expérimentation d’interception de litière, ont rappo
une chute de l’abondance des macro-arthropodes
2,5 ans selon les groupes, après le début de l’e
rience. Par ailleurs, Geoffroy et al.[51] ont rapporté
.

.
-

que certains groupes tels que les isopodes support
difficilement le piétinement. On peut donc émet
l’hypothèse que le laps de temps écoulé depui
dernière éclaircie sous PM n’est pas assez impor
pour que les modifications structurales engend
sur les communautés de macro-invertébrés du so
soient résorbées. Une étude diachronique entre
coupes successives permettrait de tester cette h
thèse.

4.2. Facteurs de variabilité spatiale

Il est souvent difficile de distinguer l’effet habit
de la litière (quantité) de son effet trophique (qua
de la ressource)[3,17]. Sous PP, le principal facteur d
variabilité est la vitesse de décomposition de la litiè
Les conclusions quant à son effet sur la répartit
spatiale de la macrofaune sont ambiguës. Une déc
position rapide va influencer à la fois (i) la ressource
spatiale, c’est-à-dire une réduction des épaisseurs
horizons holorganiques conduisant à une perte de
tégrité physique de l’habitat et (ii) la ressource tro
phique, c’est-à-dire une minéralisation plus imp
tante de la matière organique fraîche (MOF) cond
sant à une libération de substrats aisément assimila
par les macro-invertébrés[58]. Dans les deux cas, l
variabilité spatiale de la macrofaune (en particulier
détritivores) n’est pas conditionnée par les retomb
de litière, mais par les processus de minéralisatio
sein de l’épisolum. Dans ce système, la macrofa
détritivore étant composée d’organismes fragment
de litière[61], les processus de décomposition sont
sentiellement assurés par la microflore[6]. L’intensité
de leur activité va alors contrôler la répartition spati
de la macrofaune.

Sous PM, la présence d’une litière de meille
qualité conduit à un rejet de l’activité des formes d’h
mus en facteur de second ordre par l’analyse de
inertie. Ceci est en accord avec le modèle hiérarch
des facteurs contrôlant les processus de décompos
dans les écosystèmes terrestres, proposé par Lave
al. [1]. Le principal facteur explicatif de la répartitio
spatiale de la macrofaune se trouve donc être la
source trophique : qualité de la MOF, conditionnée
les retombées de litière.



M. Aubert et al. / C. R. Biologies 328 (2005) 57–74 71

ise
ntre
étri-
xpli-
les

ique
ions
des
our

e
vent
n de
s
s dé
oix

et
re

que
plus
roit

pa-
age
ent

pide
n-
é-
pré-
y-

nvi-
es-
ré-
re

our
t de

en-
iale
tier.

de
ntre
e la
bles
e-
pas
spa-
bles
xes
ur-
M,
ppo-
elles
-

ot-
ux
peu-
4 m.
yses
iale
n à
de
-
pa-
une
ère.
rent
ent
une
ême
ré-

pa-
itif

im-
PM
di-
pas

e en

de
ma-
res-
ver-
4.3. Attributs structurels des communautés de
détritivores

Les régressions LOWESS n’ont pas permis la m
en évidence de fortes corrélations statistiques e
les variables de structure des communautés de d
tivores et les variables mésologiques supposées e
catives de la répartition de la macrofaune après
analyses de co-inertie. Aucun modèle mathémat
n’a donc été recherché. Cependant, les régress
ont révélé que la richesse spécifique et la densité
détritivores avaient tendance à être maximales p
un pourcentage de feuilles de charme dans la litièr
compris entre 25 et 35 %. Si ces tendances doi
être vérifiées par des expériences de manipulatio
litière en conditions contrôlées, deux interprétation
peuvent être avancées face à ce résultat. Chez le
tritivores, un compromis peut exister entre le ch
d’une ressource trophique facilement assimilable
le choix d’un habitat fonctionnel (protection cont
la sécheresse, la chaleur, la lumière)[17]. De même,
un compromis peut exister entre le coût énergéti
de la recherche d’une ressource potentiellement
profitable et les bénéfices de se nourrir à l’end
où se trouve l’individu[4]. Un taux de feuilles de
charme dans la litière compris entre 25 et 35 % ap
raît comme étant le bon compromis. Un pourcent
supérieur accroît la quantité de ressource facilem
assimilable ; cependant, sa décomposition plus ra
réduit l’intégrité physique de l’habitat. Un pource
tage inférieur conserve l’intégrité de l’habitat aux d
pens de la qualité de la ressource. Une autre inter
tation pourrait être apportée par l’application de l’h
pothèse du stress intermédiaire[62,63] : la diversité
est maximale pour un niveau moyen de stress e
ronnemental. L’effet de la qualité–quantité de la r
source pouvant prévaloir sur l’hétérogénéité de sa
partition ; l’hypothèse du stress intermédiaire suggè
alors un maximum de diversité des détritivores p
un niveau moyen de la qualité de la ressource e
l’habitat [17,64].

4.4. Patrons spatiaux des communautés et des
variables mésologiques

La présente étude avait pour objectif d’appréh
der les facteurs de contrôle de la variabilité spat
de la macrofaune à l’échelle du peuplement fores
-

L’utilisation de l’analyse de co-inertie a permis
mettre en évidence des corrélations statistiques e
les patrons de composition des communautés d
macrofaune et les patrons de variations des varia
mésologiques échantillonnées dans les deux peupl
ments. Cependant, l’emploi de géostatistiques n’a
permis de montrer une superposition des patrons
tiaux de ces communautés avec celle des varia
mésologiques fortement corrélées aux principaux a
des analyses de co-inertie. Exception faite du po
centage de feuilles de charme dans la litière du P
les fortes variances pépites observées laissent su
ser l’existence de structures spatiales à des éch
inférieures à celle de lamaille utilisée pour l’échan
tillonnage dans cette étude. Saetre et al. ainsi que M
tonen et al.[65,66]ont montré que les patrons spatia
des communautés bactériennes et fongiques sous
plements résineux étaient respectivement de 11 et
Au regard de ces travaux et de nos résultats (anal
de co-inertie et géostatistique), la répartition spat
des micro-organismes pourrait être une explicatio
la plus forte variabilité spatiale des communautés
la macrofaune sous PP[18]. Dans le cas de PM, l’ana
lyse de co-inertie a montré une relation entre les
trons de variation des communautés de la macrofa
et le pourcentage de feuilles de charme dans la liti
Or, si les retombées de litière de charme mont
une auto-corrélation spatiale à l’échelle du peuplem
(environs 50 m), les communautés de la macrofa
ne montrent aucune structure spatiale à cette m
échelle. Deux hypothèses peuvent expliquer ces
sultats : (i) la macrofaune présente une structure s
tiale plus fine que celle détectable par le dispos
d’échantillonnage (< 10 m), ou bien (ii) l’absence de
structure spatiale à l’échelle étudiée est due à l’
pact de la dernière coupe d’éclaircie (1998 pour
et 1995 pour PP), c’est-à-dire qu’à l’instar de la
versité, les communautés de la macrofaune n’ont
recouvré leur structure spatiale d’avant le passag
coupe.

5. Conclusion

Au sein de l’épisolum humifère, les retombées
litière et les processus de décomposition de la
tière organique régulent ensemble et à la fois la
source habitat et la ressource trophique pour les in
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tébrés du sol[6]. Dans le cas du peuplement mélan
notre hypothèse de départ était la suivante : la ré
tition spatiale de la macrofaune est contrôlée pa
qualité de litière de charme (contrôle distal, c’est
dire externe à l’épisolum humifère). Cette hypoth
est validée par l’analyse de co-inertie, mais pas
les géostatistiques. Sous peuplement pur, la litière
monospécifique et de médiocre qualité (possédant u
fort taux de composés phénoliques[58] qui la rendent
peu appétente pour les organismes fragmenteurs[67]).
La ressource facilement assimilable va donc être
produit le l’activité des microorganismes capables
rendre plus accessibles le carbone et l’azote co
nus dans ces composés[58,67,68]. L’hypothèse du
contrôle proximal de la répartition spatiale de la m
crofaune (c’est-à-dire interne à l’épisolum humifè
est acceptée.

Remerciements

Nous tenons à remercier le conseil régional
Haute-Normandie pour la bourse accordée à M.
bert ainsi que l’Office national des forêts pour son a
dans le choix des sites d’étude. Merci également
deux lecteurs spécialistes pour leurs commenta
qui ont grandement participé à améliorer la qualité
l’article.

Références

[1] P. Lavelle, E. Blanchart, A. Martin, S. Martin, A hierarchic
model for decomposition in terrestrial ecosystems: applica
to soils of the humid tropics, Biotropica 25 (1993) 130–150

[2] B.G. Mackey, D.B. Lindenmayer, Toward a hierarchical fram
work for modelling the spatial distribution of animals, J. Bi
geogr. 28 (2001) 1147–1166.

[3] P. Lavelle, D. Bignell, M. Lepage, V. Wolters, P. Roger, P.
eson, O.W. Heal, S. Dhillion, Soil function in a changin
world: the role of invertebrate ecosystem engineers, Eu
Soil. Biol. 33 (1997) 159–193.

[4] M. Hassall, J.M. Tuck, D.W. Smith, J.J. Gilroy, R.K. Addiso
Effects of spatial heterogeneity on feeding behaviour ofPor-
cellio scaber (Isopoda: Oniscidea), Eur. J. Soil. Biol. 38 (200
53–57.

[5] C.H. Ettema, D.A. Wardle, Spatial soil ecology, TREE
(2002) 177–183.

[6] H. Takeda, T. Abe, Templates of food-habitat resources for
organization of soil animals in temperate and tropical fore
Ecol. Res. 16 (2001) 961–973.
[7] J. Phillipson, R. Abel, J. Steel, R.J. Woodell, Earthworms a
the factors governing their distribution in an English bee
wood, Pedobiologia 16 (1976) 258–285.

[8] E. Branquart, R.D. Kime, M. Dufrêne, J. Tavernier, G. Wauthy
Macroarthropod–habitat relationships in oak forests in south
Belgium. I. Environment and communities, Pedobiologia
(1995) 243–263.

[9] K. Ekschmitt, V. Wolters, M. Weber, Spiders, Carabids a
Stapylinids: the ecological potential of predatory macroarth
pods, in : G. Benckiser (Ed.), Marcel Dekker, New York, 199
pp. 307–362.

[10] S. Scheu, G. Poser, The soil macrofauna (Diplopoda, Lumbri
cidae and Chilopoda) near trunks in a beechwood on limest
indication for stemflow induced changes in community str
ture, Appl. Soil Ecol. 3 (1996) 115–125.

[11] P. Dymond, S. Scheu, D. Parkinson, Density and distribu
of Dendrobaena octaedra (lumbricidae) in aspen and pine fo
rests in the Canadian rocky mountains (Alberta), Soil. Biol.
Biochem. 29 (1997) 265–273.

[12] S. Scheu, M. Schaefer, Bottom-up control of soil macrofauna
community in a beechwood on limestone: manipulation of fo
resources, Ecology 79 (1998) 1573–1585.

[13] J.-F. David, J.-F. Ponge, P. Arpin, G. Vannier, Reaction of m
crofauna of a forest mull to experimental perturbations of lit
supply, Oikos 61 (1991) 316–326.

[14] P. Sulkava, V. Huhta, Habitat patchiness affects decompos
and faunal diversity: a microcosm experiment on forest flo
Oecologia 116 (1998) 390–396.

[15] M. Judas, The development of earthworm populations fo
wing manipulation of the canopy leaf litter in a beechwood
limestone, Pedobiologia 34 (1990) 247–255.

[16] J.-F. Ponge, P. Arpin, G. Vannier, Collembolan response to
perimental perturbations of litter supply in a temperate fores
ecosystem, Eur. J. Soil. Biol. 29 (1993) 141–153.

[17] D.U. Hooper, D.E. Bignell, V.K. Brown, L. Brussaard, J.M
Dangerfield, D.H. Wall, D.A. Wardle, D.C. Coleman, K.E
Giller, P. Lavelle, W.H. Van der Putten, P.C. de Ruiter, J. R
sek, W.L. Silver, J.M. Tiedje, V. Wolters, Interactions betwe
aboveground and belowground biodiversity in terrestrial e
systems: patterns, mechanisms and feedbacks, Bioscien
(2000) 1049–1061.

[18] M. Aubert, M. Hedde, T. Decaëns, F. Bureau, P. Marge
D. Alard, Effects of tree composition on earthworms a
other macro-invertebrates in beech forests of Upper Norma
(France), Pedobiologia 47 (2003) 612–904.

[19] P. Lavelle, Functional domains in soils, Ecol. Res. 17 (20
441–450.

[20] A. Brêthes, Catalogue des stations forestières du Nord de l
Haute-Normandie, Office national des forêts, Paris, 1984.

[21] AFES, A sound reference base for soils, Inra, Paris, 1998.
[22] A. Brêthes, J.-J. Brun, B. Jabiol, J.-F. Ponge, F. Toutain, Clas

sification of forest humus forms: a French proposal, Ann. F
Sci. 52 (1995) 535–546.

[23] M. Aubert. 2003. Biodiversité etprocessus écologiques à l’in
terface sol–végétation dans les hêtraies sur limon de Ha
Normandie (France), thèse, université de Rouen, Mont-Sain
Aignan.



M. Aubert et al. / C. R. Biologies 328 (2005) 57–74 73

ies
t et
6–

s
lva-
t-

Pra-

a-

s,

the
e
of
cia-

,

: Na-

r,

sy-

me-
.

-

el-
e-

pe
rve
ic

ra-
ypo-

-4:
tat.

r
31

tal

ture
d in

s
to

ol. 7

,
ga-

a-

eo-
ut.

aits
l.

ues
or-

e
eu-
iol.

et
24

ests:
a 34

aci-
r. J.

de-
oor,

ma-
the

n-
02)

é-

–
ogne,

Sol-
eb:
. 9

hu-

fs,

iley,

gi,
[24] L. Durin, J.-M. Géhu, A. Noirfalise, N. Sougnez, Les hêtra
atlantiques et leur essaim climatique dans le Nord-Oues
l’Ouest de la France, Bull. Soc. Bot. Nord Fr. 20 (1967) 6
89.

[25] J. Bardat. 1989. Phytosociologie et écologie des forêt
de Haute-Normandie : leur place dans le contexte sy
tique ouest-européen, thèse, université de Rouen, Mont-Sain
Aignan.

[26] B. Baize, Guide des analyses en pédologie. Techniques et
tiques, Inra, Paris, 2000.

[27] M.-B. Bouché, Lombriciensde France, écologie et systém
tique, Inra, France, 1972.

[28] J.-M. Demange, Les milles-pattes : Myriapodes, Boubée, Pari
1981.

[29] R.W. Sims, B.M. Gerard, Earthworms: keys and notes for
identification and study of the species, in : Synopses of th
British Fauna (New Series), vol. 31, The Linnean Society
London, The Estuarine and Brackish-Water Sciences Asso
tion, London, 1985.

[30] D.D. Dindal, Soil Biology Guide, Wiley-Interscience, USA
1990.

[31] S. Hopkin, A key to woodlice of Britain and Ireland, Field
Stud. 7 (1991) 599–650.

[32] C.P. Wheater, H.J. Read, Animals under Logs and Stones
turalists’ Handbook, Richmond, UK, 1996.

[33] Statistix Analytical Software, Analytical Software Publishe
Tallahassee, 1998.

[34] L.R. Tucker, An inter-battery method of factor analysis, P
chometrika 23 (1958) 111–136.

[35] S. Doledec, D. Chessel, Co-inertia analysis: an alternative
thod for studying species-environment relationships, Freshw
Biol. 31 (1994) 277–294.

[36] E.C. Pielou, Ecological Diversity, Wiley, New York, 1975.
[37] W.S. Cleveland, Robust locally weighted regression and smoo

thing scatterplots, J. Am. Stat. Assoc. 74 (1979) 829–836.
[38] R.J. Howarth, A history of regression and related mod

fitting in earth sciences (1936?–2000), Natural Resources R
search 10 (2001) 241–286.

[39] R.J. Howarth, J.M. Mc Arthur, Statistics for strontium isoto
stratigraphy: A robust lowess fit to the marine Sr-isotope cu
for 0 to 206 Ma, with look up table for derivation of numer
age, J. Geol. 105 (1997) 441–456.

[40] L.R. Heaney, Small mammal diversity along elevational g
dients in the Philippines: an assessment of patterns and h
theses, Global Ecol. Biogeogr. 10 (2001) 15–39.

[41] J. Thioulouse, D. Chessel, S. Doledec, J.-M. Olivier, ADE
a multivariate analysis and graphical display software, S
Comput. 7 (1997) 75–83.

[42] J.-P. Rossi, P. Lavelle, J. Ebagnerin-Tondoh, Statistical tool fo
soil biology. X. Geostatistical analysis, Eur. J. Soil. Biol.
(1995) 1–9.

[43] R. Webster, M.A. Oliver, Geostatistics for Environmen
Scientists, Wiley, England, 2001.

[44] J.-P. Rossi, L. Delaville, P. Quénéhervé, Microspatial struc
of plant-parasitic nematode community in a sugarcane fiel
Martinique, Appl. Soil Ecol. 3 (1996) 17–26.

[45] R.E.J. Boerner, A.J. Scherzer, J.A. Brinkman, Spatial pattern
of inorganic N, P availability, and organic C in relation
soil disturbance: a chronosequence analysis, Appl. Soil Ec
(1998) 159–177.

[46] M. Möttönen, E. Järvinen, T.J. Hokkanen, T. Kuuluvainen
R. Ohtonen, Spatial distribution of soil ergosterol in the or
nic layer of mature Scots pine (Pinus sylvestris L.) forest, Soil.
Biol. Biochem. 31 (1999) 503–516.

[47] A.B. McBratney, R. Webster, Optimal interpolation and is
rithmic mapping of soil properties. 5-C0-regionalization and
multiple sampling strategy, J. Soil Sci. 34 (1983) 137–162.

[48] E.J. Pebesma, C.G. Wesseling, GSTAT: a program for g
statistical modelling, prediction and simulation, Comp
Geosci. 24 (1998) 17–31.

[49] J.-J. Geoffroy, Étude d’un écosystème forestier mixte. V. Tr
généraux du peuplement de Diplopodes édaphiques, Rev. Éco
Biol. Sol. 18 (1981) 357–372.

[50] E. Flogaitis, Le peuplement de Macroarthropodes édaphiq
d’une forêt tempérée mixte : Composition, phénologie, et
ganisation spatiale, Pedobiologia 26 (1984) 1–14.

[51] J.-J. Geoffroy, T. Christophe, S. Molfetas, P. Blandin, Étud
d’un écosystème forestier mixte. III. Traits généraux du p
plement de Macroarthropodes édaphiques, Rev. Écol. B
Sol. 18 (1981) 39–58.

[52] J.-F. David, Relation entreles peuplements de diplopodes
les types d’humus en forêt d’Orleans, Rev. Écol. Biol. Sol.
(1987) 515–525.

[53] M. Schaefer, J. Schauermann, The soil fauna of beech for
comparison between a mull and a moder soil, Pedobiologi
(1990) 299–314.

[54] S. Deleporte, Changes in the earthworm community of an
dophilous lowland beech forest during a stand rotation, Eu
Soil. Biol. 37 (2001) 1–7.

[55] S. Deleporte, P. Tillier, Long-term effects of mineral amen
ments on soil fauna and humus in an acid beech forest fl
For. Ecol. Manage. 118 (1999) 245–252.

[56] J.-F. David, J.-F. Ponge, F. Delecour, The saprophagous
crofauna of different types of humus in beech forests of
Ardennes (Belgium), Pedobiologia 37 (1993) 49–56.

[57] M. Zimmer, Is decomposition of woodland leaf litter influe
ced by its species richness?, Soil. Biol. Biochem. 34 (20
277–284.

[58] F. Toutain, Activité biologique des sols, modalité et lithod
pendance, Biol. Fertil. Soils 3 (1987) 31–38.

[59] M. Deconchat. 1999. Exploitation forestière et biodiversité
Exemple dans les forêts fragmentées des coteaux de Gasc
thèse, université Paul-Sabatier, Toulouse.

[60] J. Bengtsson, H. Lundkvist, P. Saetre, B. Sohlenius, B.
breck, Effects of organic matter removal on the soil food w
forestry practices meet ecological theory, Appl. Soil Ecol
(1998) 137–143.

[61] B. Jabiol, A. Brêthes, J.-F. Ponge, F. Toutain, J.-J. Brun, L’
mus sous toutes ses formes, ENGREF, Nancy, 1995.

[62] J.H. Connell, Diversity in rain forests and coral ree
Science 199 (1978) 67–72.

[63] J.P. Grime, Plant Strategies and Vegetation Processes, W
Chichester, UK, 1979.

[64] R.C. Cooke, A.D.M. Rayner, Ecology of Saprophytic Fun
Longman, London, 1984.



74 M. Aubert et al. / C. R. Biologies 328 (2005) 57–74

icro-
oil.

,
or-

ron-
Tri-

r-
[65] P. Saetre, E. Baath, Spatial variation and patterns of soil m
bial community structure in a mixed spruce-birch stand, S
Biol. Biochem. 32 (2000) 909–917.

[66] M. Mottonen, E. Jarvinen, T.J. Hokkanen, T. Kuuluvainen
R. Ohtonen, Spatial distribution of soil ergosterol in the
ganic layer of a mature Scots pine (Pinus sylvestris L.) forest,
Soil. Biol. Biochem. 31 (1999) 503–516.
[67] J.-F. Ponge, Interaction between soil fauna and their envi
ment, in : N. Rastin, J. Bauhus (Eds.), Research Sigpost,
vandrum, 1999, pp. 45–76.

[68] P. Lavelle, A.V. Spain, Soil Ecology, Kluwer Academic, Do
drecht, The Netherlands, 2001.


	Facteurs contrôlant la variabilité spatiale de la macrofaune du sol dans une hêtraie pure et une hêtraie-charmaie
	Abridged English version
	Introduction
	Matériel et méthodes
	Sites d'étude
	Échantillonnage
	Variables mésologiques
	Macrofaune du sol

	Analyses statistiques
	Densité et structures des communautés de la macrofaune
	Facteurs de variabilité spatiale de la macrofaune
	Attributs structurels des communautés de détritivores
	Patrons spatiaux des communautés et des variables mésologiques


	Résultats
	Densité et structure des communautés de la macrofaune
	Facteurs de variabilité spatiale
	Attributs structurels des communautés de détritivores
	Patrons spatiaux des communautés et des variables mésologiques

	Discussion
	Densité et structures des communautés de la macrofaune
	Facteurs de variabilité spatiale
	Attributs structurels des communautés de détritivores
	Patrons spatiaux des communautés et des variables mésologiques

	Conclusion
	Remerciements
	Références


