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Intérêt des bryophytes des mIcro-habItats pour le dIagnostIc 
fonctIonnel des phytocénoses forestIères :  

l’exemple de la forêt domanIale des chambons (ardèche, france)

Jaoua Celle1, Vincent Hugonnot1 & benoît Renaux1

summary. — Interest of micro-habitat bryophyte communities for the functional diagnosis of forest 
phytocenoses: the case of Chambons forest (Ardèche, France). — In the chambons forest (ardèche, 
france), the ecological determinism of bryophyte communities and their links with structural and functio-
nal characteristics were assessed. substrate, light, and moisture are the main discriminating factors for the 
different recognized communities. Among the 10 groups identified, saxico-humicolous are the most diverse, 
followed closely by the corticolous. these microhabitats are all strictly dependent upon the various phases 
of the sylvigenesis cycle. most of humicolous communities are determined by the successive phases of the 
organic matter cycle. the humicolous community richness relies heavily upon the diversity of potential 
repository (soil, rocks and base of trunks). forest management leads to disturbances which severely restrict 
the spreading out of these bryophytic assemblages. to preserve the great bryological interest of this site and 
ecosystem, urgent conservation and management measures are required.

résumé. — dans la forêt domaniale des chambons (ardèche, france), le déterminisme écologique des 
groupements bryophytiques a été étudié ainsi que leur dépendance vis-à-vis des caractéristiques structurelles 
et fonctionnelles du complexe forestier. Le substrat, la luminosité, et l’humidité sont les principaux facteurs 
discriminant les communautés des différents micro-habitats. Parmi les 10 groupements identifiés, les saxico-
humicoles sont les plus diversifiés, suivis de près par les corticoles. Ces micro-habitats sont tous strictement 
dépendants des différentes phases du cycle sylvigénétique. les stades successifs du cycle de la matière 
organique conditionnent la plupart des groupements humicoles. la richesse des communautés humicoles 
dépend étroitement de la diversité des réceptacles potentiels (sol, rochers et base des troncs). la gestion 
sylvicole des peuplements entraîne des perturbations qui limitent largement l’expression des communautés 
bryophytiques. la préservation du patrimoine bryophytique remarquable de ce site et plus largement de cet 
écosystème nécessite la mise en place urgente de mesures de conservation et de gestion.

les forêts anciennes sont des écosystèmes de grande valeur pour la conservation de nom-
breuses espèces remarquables qui leur sont strictement inféodées (schnitzler-lenoble, 2002 ; 
Quézel & médail, 2003 ; gilg, 2004 ; Vallauri et al., 2006 ; Vallauri, 2007 ; paillet et al., 2010) 
parmi lesquelles un grand nombre de bryophytes (söderström, 1989 ; eccb, 1995 ; Ódor, 
2002). Le couvert forestier favorise une forte humidité atmosphérique, filtre les radiations 
lumineuses et engendre un tamponnement thermique et hydrique, ce qui permet l’expression 
de communautés bryophytiques spécialisées (pike et al, 1975 ; edwards, 1986 ; lesica et al., 
1991 ; rambo & muir, 1998). les troncs et les branches des arbres vivants accueillent des 
bryocénoses diversifiées (Pike et al., 1977 ; sillett, 1995 ; lyons et al., 2000). sur le bois mort, 
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la richesse des cortèges bryophytiques dépend fortement du caractère naturel des forêts (gus-
tafsson & hallingbäck, 1988 ; Vellak & paal, 1999 ; hallingbäck & hodgetts, 2000 ; laaka-
lindberg et al., 2005).

La complexité de structure d’une forêt à forte naturalité au sens de Schnitzler-Lenoble 
(2002) est source d’une grande richesse d’habitats, s’exprimant à des échelles spatiales qui 
vont du massif forestier (éco-mosaïque voire éco-complexe) au micro-habitat (cavité humide 
dans un tronc, rocher, bois mort, etc.), en passant par l’éco-unité à l’échelle de la trouée ou du 
bouquet d’arbres (schnitzler-lenoble, 2002). ces unités sont imbriquées spatialement et évo-
luent dans le temps selon un cycle sylvigénétique qui voit se succéder une phase d’innovation 
(ouverture d’une trouée), une phase d’aggradation, une phase biostatique de maturité, et enfin 
une phase de sénescence ou d’écroulement (bormann & likens, 1979 ; oldeman, 1990).

en france, si les forêts constituent 29 % du territoire métropolitain (dont 12,5 % de plan-
tations), seules 0,2 % peuvent être qualifiées de « subnaturelles » et non perturbées depuis au 
moins 50 ans (derf, 1995). les forêts faisant l’objet d’une protection stricte ou d’une gestion 
minimale sont également très rares, puisque seules 1,2 % des forêts françaises bénéficient d’un 
tel niveau de protection (dgfar, 2006 ; Ifn, 2009). dans les forêts gérées, la diversité de 
structure et la richesse en micro-habitats est nettement plus faible que dans les forêts à carac-
tère naturel (Vallauri, 2007). L’artificialisation généralisée de ces dernières rend difficile l’ob-
servation de dynamiques non contraintes et entraîne des changements profonds de la bryoflore 
(gustafsson & hallingbäck, 1988 ; Ódor & standovár, 2001).

dans le site modèle de la forêt domaniale des chambons (ardèche) qui présente certains 
boisements anciens soumis à une exploitation forestière grandissante, le déterminisme écolo-
gique des groupements bryophytiques et leur lien avec les micro-habitats forestiers ont été étu-
diés. dans un second temps, les micro-habitats bryophytiques ont été analysés au travers des 
caractéristiques structurelles et fonctionnelles des différentes phases du cycle sylvigénétique. 
sur ces bases, un outil d’évaluation des bryocénoses permettant le diagnostic fonctionnel du 
site a été élaboré. la gestion forestière pratiquée actuellement est évaluée sur des bases objec-
tives et les mesures de gestion et de conservation qui en découlent sont énoncées.

matérIels et méthodes

le sIte d’étude

le massif du tanargue est situé dans la partie sud-ouest du département de l’ardèche et constitue la bordure sud-
est du massif central. Il est bordé au nord par le devès et les monts du Vivarais, à l’ouest par la margeride, au sud-ouest 
par le mont Lozère et au sud-est par les plateaux du Vivarais. Les principaux sommets du massif atteignent 1400 mètres 
et le grand tanargue (1511 mètres) est le point culminant. sur ce massif très majoritairement boisé, on dénombre trois 
forêts domaniales (fd), qui sont d’est en ouest : la fd de la souche, la fd du tanargue et la fd des chambons. située 
sur le versant ouest du massif du Tanargue, la FD des Chambons occupe une superficie de 1089 ha. Elle s’étend sur les 
communes de borne et de saint-étienne-de-lugdarès, et son altitude varie de 1000 m à 1490 m. elle est traversée par 
la rivière la borne qui occupe le fond de gorges relativement encaissées (fig. 1). établies très majoritairement à l’étage 
montagnard, les forêts relèvent pour l’essentiel des hêtraies-sapinières montagnardes des sols peu acides à Calamintha 
grandiflora et Geranium nodosum (Geranio nodosi-Fagenion sylvaticae (s. gentile 1974) ubaldi & speranza 1985) 
et des hêtraies-sapinières montagnardes acidiphiles (Luzulo luzuloidis-Fagion sylvaticae Lohmeyer et Tüxen in Tüxen 
1954). les forêts subalpines de l’Acerion pseudoplatani (oberdorfer 1957) rameau in rameau, mansion et dumé 1993 
nom. nud. sont peu fréquentes et ne se rencontrent que dans les zones les plus élevées du site (choisnet & mulot, 2008). 
les principales essences sont Abies alba (60 %), Fagus sylvatica (35 %), et de manière plus anecdotique Picea abies 
(3 %) qui n’est ici pas indigène.

le climat est de type montagnard avec des précipitations supérieures à 2000 mm/an, réparties inégalement sur 
l’année avec un déficit important en été et un maximum en automne (ONF, 2001). Les hivers sont longs et rigoureux 
avec un enneigement irrégulier, parfois important. les gelées sont nombreuses et les brouillards fréquents. les vents, 
bien qu’irréguliers, sont souvent très violents.

La position occidentale de cette forêt au sein du massif du Tanargue lui confère une spécificité géologique. En 
effet, contrairement à l’essentiel du massif, les roches granitiques sont peu abondantes et les roches métamorphiques 
majoritaires. ces dernières sont essentiellement constituées de migmatites, avec une alternance de lentilles de granite et 
de texture gneissique, de gneiss œillés et de micaschistes (Elmi et al., 1974). les vallons sont constitués de colluvions 
et de dépôts périglaciaires.
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figure 1. — localisation et périmètre de la forêt domaniale des chambons.

au sein du parc naturel régional des monts d’ardèche, la forêt domaniale des chambons et plus largement 
le massif du tanargue sont reconnus comme dotés d’un riche patrimoine naturel. le premier inventaire des Zones 
naturelles d’intérêt écologique, faunistique et floristique (ZNIEFF) avait déjà mis en évidence l’intérêt de ce site. Suite 
à la modernisation récente des ZnIeff en région rhône-alpes, le périmètre de la forêt domaniale des chambons 
recoupe aujourd’hui trois ZnIeff de type I. les ZnIeff ne sont toutefois qu’un document d’alerte et d’information et 
ne constituent pas un statut de protection. une partie de la forêt fait également partie du réseau européen natura 2000, 
puisque le site des « Cévennes Ardéchoises » (FR8201670) concerne les secteurs du Bois du Bouquet et des Gorges 
de la borne. À ce titre, des engagements visant à maintenir le bon état de conservation des forêts du site ont été pris.

méthodologIe

l’ensemble du massif forestier de la forêt des chambons a fait l’objet de prospections et d’un inventaire 
bryologiques en 2009 et 2010. Un relevé a consisté ici en la liste des idiotaxons quantifiés (recouvrement au sol en 
pourcentage) à l’échelle du micro-habitat concerné. lors de la réalisation des relevés, différents paramètres écologiques 
ont été notés à l’échelle de la phytocénose (principales essences, structure forestière, rattachement à un syntaxon, 
altitude, exposition, substrat géologique, etc.) et à l’échelle du micro-habitat (nature du substrat, présence ou non 
d’humus, etc.). sur ces bases, des groupements bryophytiques ont été constitués pour chacun des micro-habitats 
d’accueil (occurrence du taxon dans un micro-habitat bryophytique supérieure à un seuil arbitraire de 60 %, seuil qui 
permet une attribution exclusive d’une espèce à un seul groupement). Seuls les groupements présentant un intérêt pour 
le diagnostic fonctionnel forestier ont été traités dans le présent travail. les valeurs écologiques indicatrices calculées 
pour chacun des groupements (lumière, température, humidité, continentalité et réaction chimique) sont les moyennes 
des valeurs des espèces signalétiques issues d’ellenberg et al. (1991) et dierssen (2001).
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Deux micro-habitats spécifiques ont fait l’objet de prospections ciblées afin de rechercher certains taxons 
potentiels ou anciennement mentionnés. Il s’agit des arbres à cavités (dendrotelmes), pouvant potentiellement héberger 
Anacamptodon splachnoides et Zygodon forsteri, et des bois morts pourrissants pour Anastrophyllum hellerianum et 
Harpanthus scutatus.

La taxinomie et la nomenclature sont issues de Hill et al. (2006) et de ros et al. (2007) dans la plupart des cas 
sauf en ce qui concerne les genres Bucklandiella, Codriophorus et Nipohotrichum pour lesquels nous adoptons les 
propositions d’ochyra et al. (2003). la synnomenclature des végétations trachéophytiques suit bardat et al. (2004).

L’évaluation de la valeur patrimoniale des bryophytes à l’échelle européenne se base sur le « Red Data Book of 
European Bryophytes » (ECCB, 1995) et l’annexe II de la directive « Habitats » (Aboucaya et al., 2002). À l’échelle 
nationale, l’absence d’un livre rouge des bryophytes menacées actualisé ne facilite pas l’évaluation du patrimoine 
bryologique. Seule une étude préalable existe actuellement (Depériers-Robbe, 2000) qui comporte de nombreuses 
lacunes. c’est pourquoi l’évaluation à une échelle nationale (rareté nationale) et régionale (rareté locale) a été faite à 
« dire d’expert ».

résultats

florIstIQue

L’inventaire de la bryoflore a permis de recenser 199 taxons, dont 74,3 % de mousses et 
25,7 % d’hépatiques dans l’ensemble du site (Annexe 1). 35 espèces ont une valeur patrimo-
niale à l’échelle européenne, nationale ou régionale (Tab. I). Deux espèces, Buxbaumia viridis 
et Orthotrichum rogeri, sont inscrites à l’annexe II de la directive « Habitats » et trois autres 
sont listées dans le « Red Data Book of European Bryophytes » [Encalypta microstoma (statut 
Iucn r), Rhynchostegiella tenuicaulis (IK), Pseudoleskea saviana (rt)]. cinq espèces sont 
considérées comme rares à l’échelle nationale (Anastrophyllum hellerianum, Douinia ovata, 
Orthotrichum shawii, Orthotrichum urnigerum, Plagiothecium piliferum) et 24 sont rares à 
l’échelle locale (notamment Isothecium holtii, Frullania fragilifolia, Scapania lingulata).

Les recherches spécifiques menées sur le bois mort ont permis d’observer Anastrophyl-
lum hellerianum, mais pas Harpanthus scutatus. les prospections ciblées sur Anacamptodon 
splachnoides et de Zygodon forsteri dans les rares arbres à cavités du site se sont révélées 
infructueuses.

caractérIsatIon écologIQue des groupements bryophytIQues 

Dix groupements bryophytiques occupant des micro-habitats en lien avec le cycle syl-
vigénétique ont été individualisés (tab. II et fig. 2). Ils sont globalement relativement peu 
fréquents à rares, hormis le groupement 9 (terricole pionnier), très fortement représenté. le 
nombre de groupements saxicoles est le plus important, suivis de près par les corticoles. 
Les groupements inféodés aux autres supports (bois mort et sol) sont plus rares dans le site. Les  
trois premiers groupements (groupements 1 à 3 ; Tableau II), inféodés aux écorces, se distin-
guent par un caractère neutrocline marqué et une relative rareté dans le site. les groupements 
1 et 3 présentent un caractère relativement héliophile et sont constitués majoritairement par 
des taxons du genre Orthotrichum. le groupement 1 peut être considéré comme modérément 
thermophile au regard de l’ensemble des autres groupements. le groupement 4 à Pseudoleskea 
saviana, assez fréquent à la base des troncs de la hêtraie subalpine, se démarque des autres 
groupements corticoles par une assez forte continentalité. le groupement des bois morts pour-
rissants (groupement 5), riche en hépatiques, se caractérise par son caractère hygrophile et 
acidiphile marqué. Trois groupements humo-saxicoles, tous assez rares dans le site, se déve-
loppent au sein de la hêtraie-sapinière montagnarde, dans des micro-habitats distincts les uns 
des autres. le groupement 6 à Frullania fragilifolia et Douinia ovata, plutôt hémi-sciaphile, 
montre une nette tendance océanique, tandis que celui à Ptilidium cilliare et Ptilium crista-
castrensis (groupement 8), nettement plus héliophile, révèle une certaine continentalité. un 
troisième groupement à Plagiothecium denticulatum et P. piliferum, très sciaphile (groupement 
7), colonise les surplombs rocheux. Deux groupements humo-terricoles acidiphiles ont été 
identifiés. Le groupement 9 est riche en espèces acrocarpes, mésophile et hémi-héliophile. Le 
groupement 10 plus sciaphile et hygrophile, montre une certaine tendance océanique.
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figure 2. — les différents groupements bryophytiques positionnés sur un transect schématique de la forêt domaniale 
des Chambons en lien avec les phases du cycle sylvigénétique. Les ronds noirs numérotés correspondent aux 
groupements bryophytiques, les traits épais noirs représentent les dépôts humifères, et les flèches  symbolisent les 

principales phases du cycle de la matière organique.

répartItIon des groupements bryophytIQues

la répartition de chacun des 10 groupements montre clairement différents patrons de 
distribution spatiale à l’échelle du site (fig. 3). le groupement 9 (terricole pionnier) a une 
répartition assez différente des autres groupements puisqu’il est abondant et réparti le long de 
grands linéaires de pistes forestières. la grande majorité des groupements sont situés sur les 
marges de la forêt, en particulier le long des gorges de la borne (entre 1100 et 1200 mètres 
d’altitude) et à la limite supérieure de la forêt (entre 1400 et 1500 mètres), ce qui est le cas 
par exemple du groupement des bois pourrissants (groupement 5). Ces marges correspondent 
aux parcelles où les prélèvements de bois ont été nuls ou faibles depuis plusieurs décennies. 
d’autres groupements sont également rares au sein de leur habitat d’accueil. c’est le cas du 
groupement 4, lié aux écorces dans les hêtraies subalpines qui est peu fréquent dans la ceinture 
altitudinale correspondante. Sur la plupart des cartes, très peu de groupements figurent dans la 
zone centrale de la forêt. en effet, cette vaste zone centrale est occupée par des espèces relati-
vement ubiquistes, peu spécialisées, ne formant pas de réels groupements.

dIscussIon

florIstIQue

la forêt domaniale des chambons apparaît comme un site riche en bryophytes puisque 
199 taxons y ont été recensés. Des inventaires conduits ces dernières années dans d’autres 
sites forestiers permettent de disposer de premiers éléments de comparaison. Ainsi, 149 taxons 
ont été recensés dans les gorges de la bouble (allier) (hugonnot, 2006), 192 dans les gorges 
de la sioule (puy-de-dôme) (hugonnot, 2010) et un peu moins de 200 dans les gorges de 
la rhue (cantal) dont l’inventaire est en cours. ces chiffres représentent de 12 à 17 % de la 
bryoflore de France. Dans l’état actuel des connaissances, la forêt des Chambons se distingue 
donc clairement comme l’une des gorges les plus riches du massif central. d’autre part, ces 
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données chiffrées mettent en lumière l’intérêt des gorges boisées qui apparaissent comme de 
véritables lieux de concentration de la richesse bryophytique. L’élément atlantique, avec des 
espèces comme Douinia ovata, Frullania fragilifolia ou Neckera pumila (toutes présentes aux 
chambons), y est particulièrement bien représenté. ces espèces affectionnent les habitats tam-
ponnés du point de vue climatique : fortes précipitations, humidité ambiante élevée avec nom-
breux jours de brouillards, températures hivernales assez douces, ensoleillement et luminosité 
faibles. elles sont largement répandues sur la façade océanique de l’europe tempérée mais 
peuvent pénétrer, pour certaines d’entre elles, loin vers l’intérieur du continent à la faveur de 
sites boisés encaissés (gaume, 1948 ; bisang, 1985 ; de Zuttere et al., 1985).

Figure 3. — Localisation des dix groupements bryophytiques au sein de la de la Forêt domaniale des Chambons.
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Les genres les mieux représentés dans le site sont les Orthotrichum avec 10 espèces, et 
les Plagiothecium et Grimmia qui comportent tous deux 7 espèces. La forte représentation du 
genre Orthotrichum, très majoritairement corticole (Lara & Mazimpaka, 2001), s’explique 
par l’importance de la forêt dans le site et des différents groupements forestiers (Geranio 
nodosi-Fagenion sylvaticae, Luzulo luzuloidis-Fagion sylvaticae et Acerion pseudoplatani) 
favorables à la diversité des cortèges épiphytiques. le genre Plagiothecium, dont la plupart 
des taxons sont plus ou moins humicoles ou humo-saxicoles (Dierssen, 2001), trouve sur les 
placages d’humus (revêtant les rochers, la base des troncs ou le sol) une large gamme de condi-
tions d’accueil. néanmoins, dans le détail, les espèces présentent des optima écologiques assez 
dissemblables (greene, 1957 ; lewinsky, 1974). Plagiothecium platyphyllum et P. undulatum 
sont deux taxons hygrophiles et très acidiphiles (Fagerstén, 1998 ; Wattez & De Foucault, 
1990). Localement, le premier est inféodé aux placages de matière organique sur les rochers 
ruisselants tandis que le deuxième se développe sur d’épais placages humifères dans le fond 
des vallons. Plagiothecium denticulatum et P. piliferum sont typiquement liés aux surplombs 
rocheux plus secs. Plagiothecium nemorale est un taxon mésophile assez plastique écolo-
giquement et fréquent localement sur les bourrelets de matière organique dans les entrelacs 
racinaires des hêtres. Enfin, l’importance du genre Grimmia, essentiellement saxicole (Maier, 
2010), est à mettre en relation avec la présence de parois rocheuses d’expositions diverses et 
d’éboulis fixés dans des clairières, qui offrent autant d’habitats favorables aux espèces de ce 
genre. en ce qui concerne les hépatiques, c’est le genre Lophozia qui prédomine avec 7 espèces 
recensées dans le site. l’importance et la diversité des micro-habitats forestiers humicoles à 
saprolignicoles où s’est spécialisée une majorité des espèces de ce genre (Bakalin, 2011) peut 
expliquer la prépondérance de ce genre. 

mIcro-habItats et cycle sylVIgénétIQue

Stades de maturation et de sénescence du peuplement

en forêt des chambons, les écorces hébergent des communautés corticoles à forte spécia-
lisation (groupements aérohygroclines sciaphiles 2 et 4). dans la phase biostatique de maturité 
du peuplement, la structure forestière pluristratifiée entraîne une augmentation sensible de 
l’humidité atmosphérique (pike et al., 1975 ; lesica et al., 1991 ; rambo & muir, 1998) et 
crée un ombrage diffus favorable à de tels groupements spécialisés. toutefois, söderström 
(1988) et fenton & frego, (2005) ont montré que les éclaircies et les coupes à blanc, en géné-
rant des mises en lumière brutales, peuvent entraîner la quasi-disparition des cortèges les plus 
sciaphiles. Dans la forêt des Chambons, l’exploitation forestière mise en œuvre ces dernières 
décennies, notamment le prélèvement de la plupart des gros arbres (hêtres et sapins) et la sim-
plification des structures arborées, pourrait expliquer la raréfaction de ces groupements. 

Accumulation de bois mort, dépôt de matière organique et humification

dans les systèmes forestiers préservés, les bois morts pourrissants hébergent des commu-
nautés saprolignicoles diversifiées (Ódor et al., 2005). les bryophytes saprolignicoles mon-
trent une grande spécialisation en fonction des micro-habitats disponibles, notamment du stade 
de décomposition et constituent des assemblages floristiques de grande valeur patrimoniale 
(söderström, 1988 ; Jonsson et al., 2005 ; Jansová & soldán, 2006 ; frego, 2007 ; haeussler 
et al., 2007). dans la fd des chambons, seuls quelques secteurs à fortes accumulations de 
bois mort (fonds de vallons encaissés aux bords de la Borne) abritent un cortège avec une 
certaine diversité. la seule communauté (groupement 5) observée sur bois morts pourrissants 
est composée d’un cortège assez réduit d’espèces peu exigeantes quant à l’état de décomposi-
tion du bois mort et à l’hygrométrie ambiante. la plupart de ces espèces sont assez largement 
répandues, du fait de leur recours à la production de diaspores (spores et propagules) per-
mettant une dispersion efficace. Harpanthus scutatus, hépatique saprolignicole rarissime en 
france (augier, 1966) et signalée par dismier (1928) dans la forêt des chambons n’a pu être 
retrouvée et l’on peut supposer qu’elle a disparu. cette hépatique, considérée comme menacée 
dans plusieurs pays d’europe (schnyder et al., 2004 ; Kučera et al., 2012) se développe sur 
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des grès ou des bois morts, mais reste fortement liée à des forêts anciennes (maksimov et al., 
2003 ; Kučera, 2004). Elle s’est spécialisée dans la colonisation des bois morts spongieux à des 
stades assez avancés de décomposition dans des ambiances confinées et humides au fond de 
ravins forestiers (paton, 1999). la faible fréquence des cortèges saprolignicoles associée à leur 
cantonnement aux marges du site et la disparition probable d’Harpanthus scutatus pourraient 
constituer plusieurs indices d’une dégradation des conditions d’accueil pour les espèces sapro-
lignicoles en lien avec les perturbations affectant le stade d’écroulement. Il est probable que 
dans une forêt mature moins altérée, les cortèges du bois morts seraient répartis aléatoirement 
de façon plus équitable sur le site. 

les communautés forestières humicoles trachéophytiques et bryophytiques sont princi-
palement conditionnées par les différents types d’humus à une échelle réduite (lalanne et al., 
2010). ces différents types d’humus dépendent directement de la dégradation de litière issue 
des retombées foliaires et du type de roche-mère (toutain, 1987). de plus, bien que le type 
d’humus soit relativement stable au cours du temps, plusieurs travaux ont montré, sur des 
forêts d’altitude, que la dynamique forestière imprime des modifications parfois rapides aux 
formes d’humus en lien avec le cycle sylvigénétique (bernier & ponge, 1993, 1994 ; salmon 
et al., 2006) formant ainsi une fine mosaïque à l’échelle du système forestier (Ponge et al., 
1998). caner et al. (2000) montrent également que les pratiques sylvicoles, et en particulier les 
coupes forestières, entraînent des changements dans le processus d’humification. La diversité 
des communautés humicoles observées dans la fd des chambons (groupements 4, 6, 7, 8, 9 
et 10) dépend étroitement des différents types des réceptacles potentiels (sol, rochers et base 
des troncs), mais aussi des phénomènes d’accumulation de matière organique. la fréquence 
relativement faible de ces groupements au sein de la zone centrale de la forêt et leur cantonne-
ment à la périphérie laissent à penser qu’ils sont directement ou indirectement touchés par les 
pratiques sylvicoles, et témoignent ainsi d’une altération du cycle de la matière organique. le 
déterminisme et la sensibilité des communautés humicoles en lien avec les modifications des 
processus d’humification mériteraient d’être étudiés en détail.

Chablis, trouées et régénération

dans les systèmes non perturbés, la chute des arbres engendre la formation d’assiettes de 
chablis formées d’un monticule (entrelacs de sol et de racines) et d’une cuvette aux propriétés 
pédologiques originales (beatty & stone, 1986). ces monticules sont rapidement débarrassés 
de la matière organique de surface laissant apparaître le sol minéral (beatty & stone, op. cit.). 
ces micro-habitats sont favorables à certaines communautés d’arthropodes terricoles (schulz, 
1998). dans la fd des chambons, ces surfaces de terre mises à nue sont colonisées par un 
groupement bryophytique terricole pionnier (groupement 9). relativement rare au sein des 
parcelles forestières, ce groupement est en revanche très fréquent dans des habitats linéaires 
d’origine anthropique (le long de talus, bords de pistes, etc.). cette disproportion dans l’occur-
rence de ce groupement au sein de ces deux micro-habitats, l’un naturel, l’autre anthropique, 
pourrait être un signe du degré d’artificialisation de cette forêt.

les trouées dans la canopée, provoquées par les chablis, constituent des perturbations 
naturelles à l’échelle d’un massif forestier (Johnson & miyanishi, 2007). ces chablis entraînent 
des modifications microclimatiques importantes, en particulier au niveau de l’intensité lumi-
neuse et du régime hydrique au niveau des trouées (Vaillancourt, 2008 ; peterson et al., 1990). 
cette mise en lumière de la trouée offre des conditions favorables au développement des 
espèces héliophiles (peterson & picket, 1995 ; castelli et al., 1999 ; palmer et al. 2000). ce 
phénomène engendre la création de deux micro-habitats originaux potentiellement favorables 
à des groupements plus héliophiles : les troncs d’arbres vivants situés à la périphérie immé-
diate des trouées ainsi que les fourrés arbustifs de cicatrisation Sambuco racemosae-Salicion 
capreae Tüxen & Neumann in Tüxen 1951 (Rameau, 1996a et 1996b). Nous n’avons pas 
identifié le  groupement hémi-héliophile à Orthotrichum shawii (groupement 1) sur les troncs 
d’arbres éclairés en bordure de trouée étant donné la rareté des chablis sur ce site. en revanche 
ce groupement a été observé quelques rares fois sur les parties moyennes des troncs de hêtres 
alignés au bord des pistes de cette forêt. ce constat rejoint d’autres observations faites sur des 
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arbres isolés en contexte non forestier en Haute-Loire, dans le Vaucluse, ou ailleurs en France 
(dismier, 1922 ; bardat & boudier, 2006). Il convient donc de s’interroger sur la niche d’un 
tel groupement en système naturel sylvatique peu anthropisé. en effet, aujourd’hui, en europe 
de l’ouest, de tels groupements à Orthotrichacées ne s’observent plus qu’exceptionnellement 
au sein d’écosystèmes forestiers naturels (bosanquet, 2012 ; Van der pluijm, 2004). Il ne nous 
semble pas invraisemblable que ce groupement à Orthotrichum shawii puisse trouver sa place 
sur des arbres de gros diamètres bordant les trouées naturelles au sein de peuplements fores-
tiers matures. Des recherches spécifiques, menées sur des trouées naturelles dans d’autres mas-
sifs, permettraient de tester cette hypothèse. L’autre communauté hémi-héliophile identifiée 
sur le site est le groupement corticole à Orthotrichum rogeri (groupement 3). ce groupement 
n’a été observé que de rares fois dans la fd des chambons au sein de trouées en cours de reco-
lonisation. tout comme le groupement précédent, celui-ci est rencontré plus fréquemment dans 
des habitats artificialisés, comme les fourrés colonisant les coupes forestières ou les lisières de 
plantation. (hugonnot, 2008 ; poncet et al., soumis). le maintien de ces groupements hélio-
philes au sein d’habitats secondaires de substitution dans des systèmes fortement anthropisés 
peut avoir tendance à masquer leur quasi disparition de leurs habitats originels au sein de sys-
tèmes forestiers actuels.

Micro-habitats liés aux dendrotelmes

Anacamptodon splachnoides et Zygodon forsteri sont deux espèces strictement inféo-
dées aux cavités temporairement humides (dendrotelmes) engendrées par la chute de cer-
taines grosses branches, suite à des phénomènes climatiques violents ou à l’élagage naturel de 
branches basses (sandron & hugonnot, 2012). bien que les coupes sanitaires soient indubita-
blement néfastes à ce type de micro-habitat, ces deux espèces peuvent être parfois rencontrées 
dans certains systèmes anthropisés (forêts anciennement gérées avec création d’arbres têtards, 
etc.), avec des populations importantes occupant un grand nombre de dendrotelmes (rumsey, 
2005 ; meinunger & schröder, 2007 ; hugonnot, 2010a). néanmoins, il s’agit là d’habitats 
secondaires et ces espèces peuvent également trouver des conditions favorables à leur déve-
loppement dans des forêts très anciennes (mohan, 1981). ces espèces dépendent d’une part de 
la disponibilité en cavités (leur nombre devant vraisemblablement dépasser un certain seuil), 
et d’autre part de perturbations à l’échelle de l’arbre (cassure de branches, chute d’un arbre 
voisin, etc.) entraînant localement une augmentation de la radiation lumineuse (sandron & 
Hugonnot, 2012). Bien que ces deux espèces soient présentes dans des forêts voisines elles 
sont absentes de la fd des chambons. ces espèces n’ont pourtant pas de limitation ni en 
termes de reproduction sexuée puisqu’elles sont monoïques et produisent fréquemment des 
sporophytes, ni en termes de dispersion. l’unique limitation est donc la qualité de l’habitat, 
c’est-à-dire la disponibilité d’un nombre suffisant de cavités dans un état optimal permettant 
aux métapopulations de ces espèces de se maintenir et prospérer. Il est probable que la rareté 
des très vieux arbres et des arbres à cavité dans le site ne permettent plus actuellement le déve-
loppement de ces bryophytes hautement spécialisées.

conserVatIon

La richesse et la typicité des cortèges bryophytiques est directement liée à l’existence des 
différentes étapes des cycles sylvigénétiques et de la matière organique, créateurs de nombreux 
micro-habitats favorables aux bryophytes à des échelles spatiales et temporelles différentes. 
les phases de maturité et de sénescence sont des stades-clefs du cycle sylvigénétique pour les 
bryophytes, de même que les processus d’accumulation de bois mort et d’humification.

la grande sensibilité des bryophytes vis-à-vis de la gestion des écosystèmes forestiers 
a été maintes fois documentée (söderström, 1988 ; andersson & hytteborn, 1991 ; Vellak & 
Ingerpuu, 2005 ; frego, 2007 ; hodgetts, 1996 ; Ódor & standovár, 2001). localement, la 
gestion sylvicole entraîne des perturbations à tous les niveaux : simplification des structures 
forestières, rareté des chablis et des bois morts, altération quantitative des processus d’humifi-
cation et sur-représentation des micro-habitats de substitution.



 – 96  –

Il est parfois difficile d’évaluer l’ampleur des impacts en termes d’abondance sur les 
groupements et les populations bryophytiques d’un tel site en l’absence d’états de référence 
documentés. de même le manque de données sur la fréquence et la répartition spatiale et tem-
porelle des perturbations naturelles (comme les chablis) dans des systèmes forestiers de réfé-
rence limite notre compréhension de la niche et du fonctionnement en métapopulations pour 
les groupements hémi-héliophiles  des trouées ou ceux liés au bois pourrissants.

Face aux atteintes à la fonctionnalité du système forestier, la préservation du patrimoine 
bryophytique nécessite la mise en place urgente de mesures de conservation et de gestion. Il 
conviendra donc d’assurer la conservation dans le temps de cette forêt de grand intérêt pour la 
bryoflore face à une exploitation forestière grandissante, car les effets négatifs d’une exploi-
tation forestière intensive s’y font d’ores et déjà sentir au niveau de la structure forestière 
(rareté des gros arbres, présence de souches de très gros diamètre, etc.) et de la raréfaction des 
groupements bryophytiques les plus sensibles. la conservation des secteurs considérés loca-
lement comme des lieux de concentration de la bryoflore requiert la mise en place de mesures 
de protection fortes.

La non-exploitation forestière des parcelles situées dans les vallons encaissés longeant 
les gorges de la borne est indispensable. ainsi, la démarche de désignation d’une réserve 
biologique intégrale (RBI) en collaboration avec l’Office National des Forêts est actuellement 
en cours de finalisation. Le périmètre de cette réserve intègre les parcelles présentant les peu-
plements les plus matures et recelant la plupart des habitats et micro-habitats témoignant de 
l’ancienneté de la forêt. Ce type de réserve qui interdit toute exploitation forestière semble être 
un outil efficace pour préserver ce patrimoine (Barthod & Trouvilliez, 2002), en permettant 
le retour à une sylvigenèse naturelle garante du maintien des principaux facteurs de richesse 
bryologique du site. Cette non-intervention sera également favorable à d’autres groupes taxi-
nomiques très sensibles comme la faune liée aux arbres morts et à cavité (Vallauri et al., 2002, 
2006 ; Vallauri, 2007 ; paillet et al., 2010).

l’adoption de bonnes pratiques sylvicoles est également indispensable dans les autres 
parcelles forestières. la mise en place d’îlots de sénescence et l’instauration d’une réserve 
biologique dirigée (rbd) sur une partie de la zone centrale de la forêt permettront de complé-
ter le dispositif de conservation de ce patrimoine bryologique. les vastes coupes rases seront à 
proscrire, car elles engendrent une minéralisation rapide de la matière organique accumulée et 
de la litière, du fait de la mise en lumière du sol (duchaufour, 1950 ; schnitzler-lenoble, 2002) 
et sont très défavorables aux groupements sciaphiles et humicoles. La mise en place d’une 
sylviculture à couvert continu (de type jardinée) devra donc être encouragée. des coupes par 
bouquets ou parquets peuvent être localement indiquées pour permettre le maintien des grou-
pements liés aux écorces de saules et de sureaux. Enfin, un volume de 20 à 30 m³/ha de bois 
mort, comme recommandé par dudley & Vallauri (2004), (correspondant à environ 6 arbres de 
diamètre bois moyen à l’hectare, ou 3 de diamètre gros bois) semble être un objectif réaliste et 
compatible avec les contraintes économiques.
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