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INTRODUCTION

La forét tropicale reste le milieu naturel le plus riche en terme de biodiversité. En
effet elle abriterait a elle seule certainement plus de la moitié des especes animales et
végétales de la planéte. Evidemment cette grande richesse spécifique, qui n’est aujourd’hui
encore pas toute inventoriée, accroit considérablement la complexité de cet ecosysteme. Il
est actuellement indispensable de mieux définir les caractéristiques de cet écosysteme, qui
régule une grande part des flux d’énergie et de matiere de la planete, en recensant les
espéces animales et végétales de ces milieux et surtout en déterminant leur réle et leurs
inter-connexions. Ces connaissances plus approfondies permettent de mieux gérer donc de
mieux conserver la forét et de pallier aux dégradations qu’elle subit fortement actuellement

(exploitation de bois ou implantation de mines pour I’orpaillage par exemple).

Un des points les plus importants a mettre en évidence, lorsque I’on veut estimer le
fonctionnement global de la forét, est la dynamique de la matiére organique qui contribue a
enrichir le sol en nutriments nécessaires a la croissance végétale. De nombreux paramétres
interviennent dans cette dynamique tels que le climat, la qualité du sol (et celle de la roche
mere), la richesse des organismes rencontrés dans le sol (diversité taxonomique de la
pédofaune) et la qualité de I’essence végétale (ou producteur primaire) qui domine le
milieu. En effet I’apport en matiére organique aérienne est variable selon les formations
végétales, elles-méme dépendantes du climat, et représente entre 20 et 40 tonnes par hectare
et par an pour la forét tropicale et équatoriale : deux a trois fois plus que pour une forét
tempérée caducifoliée (Gobat, J.M., Aragnon, A., Metthey, W. 2003. Le sol vivant.). Cet
apport en matiére dépend de la qualité des feuilles sénescentes elle-méme liée a la qualité
des feuilles vertes, modulées par le lessivage di aux pluies, et du processus de ré-absorption

par I’arbre des éléments nutritifs contenus dans les feuilles.

Mon étude fait partie d’un programme de recherche intitulé : ‘Diversité des
producteurs primaires, réseaux trophiques et flux édaphiques en milieu tropical’.
L’hypothése de ce programme est que la composition physico-chimique des litieres varie

d’une espece d’arbre a l’autre entrainant une variation des espéces animales qui les



consomment et les dégradent. Ces différences de décomposition entres les litiere induiraient
des variations dans les cycles biogéochimiques et en particulier, dans la disponibilité des
éléments nutritifs des foréts tropicales humides. Dans les foréts tropicales humides qui
poussent typiquement sur des sols fortement acides, avec des faibles concentrations en
nutriments disponibles dans le sol, le recyclage des éléments nutritifs incorporé dans la

matiére organique est critique.

L’objectif de notre étude est d’analyser la composition chimique de la litiere et d’étudier le
role joué par la résorption foliaire dans cette composition chimique.

La resorption foliaire est le procédé physiologique par lequel les plantes récuperent avant la
chute de leurs feuilles, les nutriments contenus dans les feuilles en cours de sénescence. Ces
nutriments sont ré-utilisés par la plante lors de I’émergence de nouvelles pousses (Clark
1977, Turner 1977). Ce processus de résorption est donc un mécanisme majeur pour la
conservation des nutriments (Chapin 1980 ; Chabot & Hicks 1982 ; Aerts 1990), au niveau
de I’individu mais également pour I’ensemble de I’écosysteme. Au niveau de I’espéce, il a
été démontré qu’un faible taux en nutriment perdu (lors de la chute des feuilles) peut
accroitre la fitness des plantes dans un environnement pauvre en nutriments (Grime 1979,
Chapin 1980, Berendse & Aerts 1987, Aerts 1990, May & Killingbeck 1992). Au niveau de
I’écosystéme, la résorption a une implication importante dans le cycle des nutriments, car
elle permet a la plante d’étre moins dépendante du taux d’éléments qu’elle doit prélever du
sol. Les nutriments non résorbés vont former la litiere qui subira les processus de
décomposition puis de minéralisation des éléments, avant d’étre a nouveau disponibles pour
I’absorption racinaire des plantes. Ces processus peuvent prendre des années (Staaf & Berg
1982, Berg 1986), et peuvent donner lieu a une perte pour I’écosysteme par lessivage ou
pour la plante par compétition avec d’autre especes .

Trois questions majeures seront traitées au cours de ce rapport:

1- Savoir si la résorption des éléments (N et P) est fonction de la
qualité des feuilles matures, comme I’a étudié C.B Lal (2001) et s’il existe des corrélations
entre la résorption de ces éléments. En effet d’apres I’étude de C.B. Lal et al. (2001),
portant sur des especes de milieu tropical sec au Canada, les efficacités de résorption des
éléments C, N et P seraient liés. D’aprés Keith T. Killingbeck, 1996, la capacité qu’ont les
plantes a reduire I’azote contenu dans les feuilles sénescentes est significativement corrélée

a celle de réduire le phosphore.



2- Savoir s’il est possible de relier I’efficience de résorption des
éléments avec les caracteres particuliers de I’espece (espéce : ayant une forte ou faible
vitesse de croissance, ayant des feuilles de co(t de construction élevé ou non...).

3- Est-ce que les caractéristiques chimiques de la litiere (et donc sa

décomposabilité) sont fortement déterminees par I’intensité de la résorption foliaire ?



MATERIELS ET METHODES

1- Le dispositif expérimental de Paracou

Le site de Paracou (5°,15 N; 52° 56 W) qui est en Guyane francaise, est une
plantation élaborée il y a 20 ans par le CIRAD (Centre de Coopération Internationale en
Recherche Agronomique pour le Développement). Paracou-Sinamary est localisé a 50 km
au Nord-Ouest de Kourou et a 15 km a I’Ouest de I’Océan Atlantique (Schmitt & Bariteau,
1990). Le site de Paracou est localisé sur les collines du socle guyanais antécambrien, qui
développe des sols ferrallitiques, généralement pauvres chimiquement, fortement dessaturés

et acides.

Cette plantation a eté créée dans le but d’observer le comportement d’essences vivant
naturellement en forét guyanaise, dans des conditions de sylviculture artificielle (terrain nu,
pleine lumiére, écartement fixe entre chaque arbre (3m*3m), fertilisation de départ,
entretiens mécanises), et ce afin de distinguer les essences qui donnent le meilleur potentiel
tant en production (ligneuse ou fourragere) qu’en qualité (action améliorante, forme...) (R.
Hueber et P. Mauranges, 1984). Elle est organisée sous forme de placeaux monospécifiques
de 20x20 m (Annexe 2).

Dans cette région de la Guyane les précipitations annuelles sont de 3076 mm. Ce
climat équatorial est de type bimodal et présente deux pics en décembre-janvier et en avril-
juillet, entre les deux se trouve une courte saison séche en mars puis une grande saison
séche de septembre a novembre (Forget, 1996). La température moyenne de I’air est de
+26°C et I’humidité moyenne varie de 80% a 90%. Dans la forét naturelle, les principales
familles végétales ligneuses sont les Caesalpinaceae (6 especes), Fabacées (2), et Clusiacées
(2) (ONF, 2001).

A travers le Tableau 1, nous pouvons voir que les caractéristiques biologiques ne sont
pas connus chez toutes les especes cependant il est intéressant de voir que les 7 espéces
suivantes : Andira coriacea, Carapa guianensis, Dicorynia guianensis, Goupia glabrum,
Symphonia globulifera, Virola melinonii et Vouacapoua americana présentent toutes une

tolérance a I’ombre ou une préférence pour la demi-lumiere. Or le dispositif de la



plantation, au départ, expose la totalité des especes au mémes conditions de milieu ouvert, il
est donc possible que cela ait une répercussion directe sur la vitesse de croissance de ces
especes (ce qui est entre autre le cas pour Vouacapoua americana et Andira coriacea dont
les estimations de vitesse de croissance n’ont pas pu étre obtenus). De plus les 21 especes
sont constituées de 7 légumineuses (dont 3 seulement sont fixatrices : Andira coriacea,
Diplotropis purpurea, Hymenaea courbaril), de 3 décidues (Caryocar glabrum, Eperua
falcata et Hymenaea courbaril), et le restes des espéces étant des non-légumineuses
sempervirentes (Tableau 1, d’aprés I’ONF, 2001 ; CIRAD-forét, 2001).

La vitesse de croissance des plus grosses branches pour 18 espéces seulement a été
calculée, a partir des données du CIRAD-forét (dans le Programme Arbre & Plantation,
Guyane, station de Paracou, d’aprés P. Dubus, 2001). Ces mesures ont été effectués au
cours de 3 années : 1990, 1999 et 2001 et ne sont pas connus pour 3 de nos 21 especes. Ces
3 especes sont : Pinus caribea, qui est une espéce située a I’extérieur de la plantation,
Vouacapoua americana et Andira coriacea, pour qui il n’a pas été possible de dresser leur
courbe de croissance a cause de leur échec concernant leur implantation dans le dispositif.
La formule suivante donne une vitesse relative (en cm/an) :

(Circonférence au depart - circonférence obtenue la derniére année de mesure)/ (La
premiére année de mesure - la derniére)

Cette circonférence a été mesurée au niveau de la plus grosse tige de chaque individu a une
hauteur de 1,30m.



Tableau 1 : Présentation des especes étudiées, les légumineuses sont en gras.

NOM DES Tempérament & Vitesse de croissance moyenne

ESPECES la lumiere Spécificité pour les plus grosses branches
(en cm/an)
Andira coriacea | demi-lumiére
Bagassa guianensis|  héliophile 5,22
Carapa guianensis | semi-lumiére 4,67
Caryocar glabrum décidue 4,59
Dicorynia lumiere, tolére
| ‘ ) 4,06
guianensis I'ombre
Diplotropis héliophile 6,11
purpurea
Eperua falcata décidue 4,06
pionnére
Goupia glabra d'éclairement 4,59
moyen

L. décidue/feuilles
résiste assez

Hymenaea bien & la produisent 3.88
courbaril . beaucoup de
sécheresse Al
résine
Jacaranda copaia héliophile 5,59
Peltogyne venosa lumiere 2,89
Pinus caribea
Platonia insignis héliophile 3,47
Protium insigne 3,94
Qualea coerulea héliophile croissance rapide 5,22
Simarouba amara héliophile croissance rapide 6,11
Sterculia excelsia héliophile 5,33
Symphonla tolére I'ombre 3,82
globulifera
Virola melinonii demi-lumiére 4,78
Vochysia densiflora 6,53
Vouacanoua s‘accommonde
americ%na a la demi-
lumiére

2- Protocole de récolte et d’analyse des feuilles

Deux types de feuilles ont été récoltées et analysées :
- Des feuilles matures récoltées le 29/03/04 (pendant la saison séche) dans la
partie inférieure de la canopée de chaque espece
- Des feuilles sénescentes (récemment tombées donc sans moisissure et prélevees
sur le dessus de la litiére) récoltée le 18/12/03 (au début de la deuxieme saison
humide).
Suivant la taille des feuilles, de 5 (pour Carapa guyanensis) a une 20%™ de feuilles ont été

récoltées pour chacune des 21 espéces étudiées.



Une fois collectées ces feuilles sont rapidement séchées dans une étuve a 80°C avant d’étres
broyées a I’aide d’un broyeur a bille du type Retsch MM2. Toutes les analyses chimiques

ont été réalisées sur la poudre ainsi obtenue.

A Montpellier se sont déroulees les analyses chimiques, permettant de deéterminer la
constitution en C, N, P, Phénols/Polyphénols solubles et insolubles et en matiére minérale

(par I’analyse des cendres), des échantillons ainsi obtenus.

Le carbone et I’azote contenus dans chaque échantillon de feuilles, sont mesurés avec un
analyseur élementaire C, H, N Carlo Erba 1106. La méthode de Dumas consiste a braler les
échantillons a trés haute température sur des systemes oxydants, afin d’obtenir seulement
du CO2 et du N2. Puis les pics obtenus sont séparés sur une colonne de chromatographie
gazeuse. Enfin a partir d’une solution témoin d’Atropine dont nous connaissons les
quantités en carbone, et azote, un logiciel détermine ensuite directement le pourcentage de

C et N contenu dans chacun de nos échantillons.

Le phosphore est aussi dosé dans les échantillons de végétaux, par la méthode de coloration
au bleu de molibdate (D. Aubry et al. com. pers) avec une chaine colorimetrique
automatique a flux continu (Colorimétrie Alliance Instrument évolution 2). Ce protocole
comprend une partie minéralisation par voie humide (méthode Kjeldahl) et le dosage
colorimétrique qui crée une réaction entre les phosphates et le molybdate d’ammonium pour
former sous des conditions de réduction P-molybdate exprimant une coloration bleue. Les
résultats de concentrations obtenus permettent de calculer le pourcentage de P contenu dans
les feuilles par la formule suivante :
%P = ((C-Cb)/10000) x (\V/m)

C : concentration en pg de P par ml

Cb : concentration du blanc (ug/ml)

V : volume total introduit dans le tube de minéralisation

m : poids de la prise d’essai seche de I’échantillon

Les phénols solubles sont extraits avec de I’eau déminéralisée (60 ml d’eau pour environ 1
g d’échantillon), et les phénols totaux avec I’alcool méthylique (50 ml de cet alcool pour
environ 0,5 g d’échantillon). Dans les deux cas les melanges sont agités pendant 2 heures

afin d’homogénéiser au maximum les solutions, et sont filtrés pour séparer les particules



grossiéres. Alors les solutions méthyligues seuls sont passées au bain marie a 80°C pendant
1 heure, ensuite toutes les solutions suivent un traitement au Carbonate de sodium et au
Tanniver qui entraine une réaction mesurable par la méthode de colorimétrie. Des dilutions
sont effectuées lorsque les valeurs sont supérieures aux valeurs maximales du colorimetre.

Puis les valeurs obtenues permettent de calculer la quantité de phénols solubles ou totaux

contenue dans les feuilles en mg/g avec la formule suivante :

Mesure du colorimetre (en mg/l) xfacteur de dilutionxquantité a agiter (en ml)/poids
de I’échantillon prélevé (en mg)/1000

Des pesées de cendres sont aussi effectués pour pouvoir évaluer la quantité de matiére
minérale contenue dans chaque échantillon, pour cela 3 pesées sont faites : une pour la
nacelle (support permettant de passer les échantillons au four) vide, une prenant en compte
le poids de I’échantillon seulement (environ 200 mg) apres avoir taré, et une troisieme
réalisée apres le passage au four mesurant le poids de la nacelle et des cendres. Ensuite les
valeurs obtenues permettent de calculer le pourcentage de matiére minérale contenu dans

les feuilles par la formule :

((Poids de la nacelle plus cendres-poids de la nacelle vide)/poids de I’échantillon au
départ)x100

3- Calculs et statistiques

Les mesures de résorption sont calculées grace a la formule (L.M. van Heerwaarden et al.
2003) :

MRE (measured resorption efficienciy) = 100x (1-(quantité de I’élément dans les
feuilles sénescentes (en g/g)/quantité de I’élément dans les feuilles matures (en g/g)))
L’élement pouvant étre C, N, P, Phénols solubles ou insolubles (=phénols totaux-phénols

solubles).

Le rapport C/N est aussi calculé pour les feuilles matures et sénescentes.

Le codt de construction des feuilles (CC, exprimé en g de glucose/g de matiere seche) est

évalué, pour chaque espéece, grace a la formule suivante (H.Poorter, 1994). C’est une



simplification de la formule de Vertregt & Penning de Vries (1987), lesquels considerent
que le NO3 est la source d’azote utilisée par les plantes : :  CC (codt de construction) = (-
1,041+5,077xCmo) x (1-Nm) + (5,325xNorg)

Dans laquelle :

Cmo : carbone contenu dans la biomasse matiére organique (en g/g)

Nm : azote minéral contenu dans les feuilles matures estimé = 0 (il n’y a pas de NO3™ dans
les feuilles vertes ayant une concentration en azote comprise entre 12 et 30 mg d’N/g de
matiere seche)

Norg : azote organique contenu dans le total de matiere seche (en g/g)

Toutes ces données sont alors utilisées par la méthode de corrélation et les valeurs des
coefficients de corrélation sont vérifiées grace a un test t de Student tel que :
t=(rx (n_2)1/2) / (1-r2)1/2
Avec :
r : coefficient de corrélation déterminé par les données des échantillons
n : est I’effectif de I’échantillon
Les resultats font référence aux t des tables pour n-2 degrés de liberté (R. Webster and M.A.
Oliver, 1990).



RESULTATS

1- Composition chimique des feuilles

Les résultats obtenus sont présentés a travers 3 tableaux, le premier tableau concerne la
qualité des feuilles vertes pour I’ensemble des especes classées a la fois par leur type
biologique (Iégumineuses ou non-légumineuses) mais aussi suivant leur quantité d’azote
contenu dans les feuilles par ordre décroissant, le deuxieme concerne la qualité des feuilles
sénescentes et dans le troisieme tableau sont regroupés les résultats illustrant le phénomene
de résorption (exprimé en %) pour I’N, le C, le P et le colt de construction.

Dans ces tableaux apparaissent les moyennes pour chaque composé suivant le type
biologique des espéces. Les espéces notées en rouge sont les légumineuses les autres les
non-légumineuses. Les valeurs les plus hautes sont grisées et les plus faibles sont en bleu.
Tous nos résultats ont pour unité de mesure la masse de matiére seche.

Tableau 2: Composition chimique des feuilles matures: Pour facilité I’écriture des
résultats les abréviations « Fm » et « Fs » seront utilisées pour « feuilles matures » (ou aussi
dites vertes) et « feuilles sénescentes », ainsi que N pour I’azote, C pour le carbone, P pour
le phosphore, m.minérale pour matiére minérale, phénols s/i pour phénols solubles et

insolubles, et « résorp » pour résorption.

NOM DES ESPECES %NFm | %CFm | %pEm |7M Mminérale] phénolss (en| phénolsifen| o\ ¢
Fm g/g) Fm g/g) Fm
Simarouba amara 2,00 50,63 0,069 4,12 0,112 0,123 25,3
Sterculia excelsia 1,74 52,51 0,074 3,84 0,138 0,088 30,2
Jacaranda copaia 1,60 51,71 0,050 2,02 0,034 0,096 32,3
Virola melinonii 1,58 49,81 0,088 6,16 0,079 0,082 31,5
Vochysia densiflora 1,56 41,71 0,056 9,79 0,007 0,027 26,7
Bagassa guianensis 1,49 44,90 0,078 8,29 0,049 0,072 30,1
Carapa guianensis 1,47 51,17 0,053 5,53 0,105 0,086 34,9
Caryocar glabrum 1,45 50,18 0,061 3,90 0,158 0,107 34,6
Goupia glabra 1,43 51,58 0,060 3,52 0,033 0,065 36,1
Pinus caribea 1,38 50,75 0,076 2,11 0,035 0,032 36,8
Qualea coerulea 1,34 41,94 0,051 8,35 0,019 0,029 31,3
Pletonia insignis 1,23 47,81 0,037 4,37 0,018 0,105 39,0
Protium insigne 1,16 46,17 0,062 7,65 0,095 0,081 39,7
Symphonia globulifera 1,03 47,95 0,038 5,41 0,035 0,078 46,7
Moyenne 1,46 48,49 0,061 5,36 0,065 0,077 33,9
2,69 51,92 0,115 3,13 0,020 0,133 19,3
2,17 52,73 0,052 2,67 0,140 0,094 24,3
1,93 53,14 0,103 2,64 0,070 0,120 27,5
1,91 51,40 0,064 4,17 0,096 0,107 26,9
1,85 52,03 0,067 1,75 0,084 0,101 28,1
1,81 51,46 0,087 3,66 0,056 0,092 28,4
1,74 49,38 0,078 5,42 0,081 0,079 28,4
Moyenne 2,01 51,72 0,081 3,35 0,078 0,104 26,1
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Il apparait trés nettement que les espéces légumineuses contiennent en moyenne plus
d’azote dans leurs Fm que les espéces non-légumineuses (1,46 contre 2,01 respectivement).
Cela est appuyé par les études de Roggy et al., en 1999, qui ont montrées que des fortes
concentration en azote chez les especes légumineuses non-fixatrice étaient un trait
génetique.

La teneur en azote dans les Fm est plus faible que celles obtenues par Lambert et al.(1986)
lors d’une étude faite sur des espéces subtropicales de forét humide mais légerement plus
élevées que celles R.Montes et E. Medina (1977) concernant des arbres de savane du
Vénézuela.

La teneur en phosphore dans les Fm est faible mais apparemment en accord avec les
résultats obtenus par R. Montes et E. Medina, 1977, d’apres I’étude réalisée sur des arbres
de savane au Vénézuela. Cependant nous pouvons aussi observer que nos concentrations de

phosphore dans les Fm sont nettement plus faibles que celles obtenues chez des especes de

milieu tempéré d’apres Aerts (1996).Voir Annexe 1 et Tableau 2.

Tableau 3 : Composition chimique des feuilles sénescentes :

NOM DES ESPECES %NFs | %CFs | wPFrs | 2™ pheénols s | phenols i | o g
minérale Fs| (en g/g) Fs | (en g/g) Fs
Simarouba amara 1,21 52,04 0,049 4,23 0,092 0,108 43,0
Sterculia excelsia 1,04 52,83 0,024 3,09 0,041 0,052 50,7
Jacaranda copaia 1,17 54,11 0,025 3,47 0,005 0,055 46,4
Virola melinonii 0,79 51,65 0,030 5,41 0,067 0,068 65,0
Vochysia densiflora 0,82 45,80 0,018 7,46 0,008 0,061 55,8
Bagassa guianensis 1,26 47,96 0,035 4,71 0,021 0,034 38,2
Carapa guianensis 1,12 51,63 0,031 4,90 0,099 0,077 46,2
Caryocar glabrum 0,72 51,53 0,013 3,00 0,041 0,141 72,0
Goupia glabra 0,93 51,49 0,028 3,81 0,018 0,037 55,6
Pinus caribea 1,19 49,88 0,065 1,71 0,003 0,014 41,8
Qualea coerulea 0,74 43,69 0,014 7,61 0,016 0,013 58,9
Pletonia insignis 1,35 49,46 0,037 3,95 0,011 0,131 36,8
Protium insigne 1,01 46,74 0,051 7,21 0,024 0,089 46,5
Symphonia globulifera 1,05 50,15 0,018 4,44 0,008 0,037 47,6
Moyenne 1,03 49,93 0,031 4,64 0,032 0,065 50,3
1,15 51,63 0,046 4,31 0,020 0,058 44,8
1,07 53,22 0,021 2,04 0,109 0,123 49,6
1,34 52,53 0,024 3,96 0,007 0,059 39,1
2,03 52,02 0,074 2,82 0,043 0,068 25,6
1,24 53,25 0,017 1,79 0,109 0,109 42,9
1,12 51,23 0,037 3,48 0,040 0,084 45,8
1,53 48,02 0,065 7,98 0,021 0,058 31,3
Moyenne 1,36 51,70 0,040 3,77 0,050 0,080 39,9]

D’apreés les résultats retrouvés dans la littérature, nos résultats concernant les concentrations
d’azote contenu dans les feuille sénescentes sont plus élevés que ceux de Killingbeck, en

1996, et que ceux obtenus par Lal et al., en 2001 lors d’une étude réalisée sur des arbres de
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milieu tropical sec (en Inde). Contrairement a nos valeurs de concentrations pour le
phosphore dans les feuilles sénescentes qui apparaissent treés faibles comparées aux données
de Killingbeck, 1996 ou Lal et al., 2001. Voir Annexe 1 et Tableau 3.

Il est intéressant de pouvoir relier, par la méthode de corrélation, les caractéristiques
biologiques de chaque espece avec leurs qualités chimiques ou physiologiques. Ainsi nous
pouvons observer que la vitesse de croissance pour les plus grosses branches (avec un
effectif de 1 a 4 grosses branches par arbre et pour chaque espéce) est positivement et
significativement corrélée a leur quantité d’azote contenue dans leurs feuilles matures
(graphique 1) chez les especes non-légumineuses. Les légumineuses ne présentent pas de

corrélation significative.
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Graphique 1: Quantité d’azote dans les feuilles matures en fonction de la vitesse de
croissance des plus grosses tiges. Corrélation entre la quantité d’azote et la vitesse
de croissance pour les non légumineuses. La corrélation est significative au seuil
a=0,05 (t=4,347; n=14).
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2- Analyse de la résorption

Tableau 4 : Résorption et colt de construction des feuilles :

CcC (g
NOM DES ESPECES resorpN resorpC |resorpP (en gluclg
(en%) (en%) %) -
matiere)

Simarouba amara 39,63 -2,78 27,94 1,64
Sterculia excelsia 40,12 -0,61 68,25 1,72
Jacaranda copaia 27,27 -4,64 50,16 1,67
Virola melinonii 49,85 -3,68 66,12 1,57
Vochysia densiflora 47,45 -9,80 67,27 1,16
Bagassa guianensis 15,74 -6,83 55,57 1,32
Carapa guianensis 23,79 -0,91 42,03 1,63
Caryocar glabrum 50,73 -2,69 79,56 1,58
Goupia glabra 35,24 0,18 53,39 1,65
Pinus caribea 13,57 1,73 14,79 1,61
Qualea coerulea 44,72 -4,16 73,65 1,16
Pletonia insignis -9,84 -3,45 0,51 1,45
Protium insigne 13,58 -1,23 17,69 1,37
Symphonia globulifera -2,56 -4,59 53,67 1,45
Moyenne 27,81 -3,10 47,90 1,50
57,22 0,56 60,17 1,74

50,53 -0,93 60,94 1,75

30,32 1,14 76,58 1,76

-6,07 -1,21 -15,75 1,67

32,96 -2,36 74,16 1,70

38,12 0,44 57,94 1,67

11,72 2,77 15,82 1,56

Moyenne 30,69 0,06 47,12 1,69

Notre étude, réalisée sur des espéces de forét tropicale humide, présente une valeur
moyenne de I’efficience de résorption pour I’azote plus faibles que celles obtenues par Lal
et al.(2001) lors d’une étude faite sur des arbres en milieu tropical sec (en Inde) avec
58,32% contre 28,77% dans nos résultats. En contre partie notre valeur moyenne de
résorption pour le phosphore apparait identique a celle de Lal et al.(2001) dans cette méme
étude avec 49,57% contre 47,64%. Voir Annexe 1et Tableau 4.

A partir des résultats obtenus dans les 3 tableaux précédents nos hypothéses ont été testées
par la méthode de corrélation. La relation entre la concentration de I’azote dans les feuilles
matures et I’efficience de résorption est significative (graphique 2). Ainsi plus une plante
contient d’azote dans ses feuilles plus la résorption de ce nutriment sera forte avant la phase
de sénescence.

De plus le phéenomene de résorption observer pour I’azote semble étre corrélé a celui du
phosphore (graphique 3). Cependant la relation entre I’efficience de résorption pour le

carbone et celle des deux éléments précédents n’apparait pas significative. La résorption du
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carbone est méme négative pour les non-légumineuses, ce resultat peut étre du a I’unité de

mesure utilisée (en g/g de matiére séche) qui crée un biais de 10%.
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Graphique 2 : Quantité d’azote résorbe en fonction de sa teneur dans les feuilles matures.

Corrélation entre I’efficience de résorption de I’azote et sa quantité dans
les feuilles matures pour les non-légumineuses seulement. La corrélation
est significative au seuil «=0,05 (t=2,828 ; n=14).
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Graphique 3 : Corrélation entre la résorption de I’azote et celle du phosphore en séparant

les légumineuses des non légumineuses. Les deux corrélations sont
significative au seuil a=0,05 (t=3,641 ; n=14 pour les non légumineuses et
t=3,86 ; n=4 pour les Iégumineuses non-fixatrices d’azote).

Comme nous avons pu le voir précédemment I’efficience de résorption est liée a la

concentration de I’élément au depart dans les feuilles matures (graphique 2), cela implique

donc que les branches d’arbre ayant une vitesse de croissance élevée (graphique 1) ont

aussi une meilleure efficience a résorber I’azote et le phosphore (graphique 3). Deux autres

corrélations (non présentées) ont permis de relier I’efficience de résorption de I’azote, puis

du phosphore,

avec la quantité d’azote et de phosphore retrouvée dans les feuilles

sénescentes, respectivement. La premiére corrélation est négative et significative au seuil

o=0,05 (t=3,654 ; n=21 (en considérant toutes les espéces car le nuage de point est

homogene)), les

arbres ayant une efficience elevée a résorber leur azote libérent donc des

feuilles sénescentes pauvres en azote. La deuxiéme corrélation est aussi négative et

significative au

présentant une

seuil a=0,05 (t=6,814; n=21), et suggeére également que les arbres

forte efficience de résorption pour le phosphore libérent des feuilles

sénescentes appauvries en phosphore. Ainsi d’une maniére générale, les feuilles matures,

des branches qu

et de phosphore

i ont une forte vitesse de croissance, ont des concentrations élevées d’azote

mais aussi des efficiences de résorption importantes ce qui signifie que ces

feuilles vieillies apres abscission ont de faibles concentrations pour ces deux élements.

Cette analyse n’est pas significative pour le carbone et les composés phénoliques.
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La valeur moyenne du codt de construction pour I’ensemble des espéces est de 1,59 g de
glucose par g de feuille seche (tableau 4). Cette valeur est relativement proche de celle
trouvée par H. Poorter et al. (1999), lors de son étude faite sur la comparaison de la
composition chimique de feuille de différentes espéces vivant sur différents types de sols, et
qui est de 1,45 g de glucose par g de feuille seche. De plus d’aprés H. Poorter et al. (1999),
plus une feuille contient de protéines plus elle est colteuse pour I’arbre, et inversement plus
elle contient de matiére minérale moins elle est cher pour I’arbre. Sachant que, la
concentration des protéines contenue dans les feuilles est obtenue & partir de la quantité
initiale d’azote dans les feuilles matures (converti en g/g) multiplié par 6,25 (H. Poorter et
al. 1999). C’est ce que nous a révélé une corrélation négative et significative au seuil
o=0,05 (t=8,577 ; n=21), non présentée. Celle-ci a montré la possibilité de relier la quantité

de matiére minérale contenue dans les feuilles matures et le co(it de construction des

feuilles.
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Graphique 4 : Efficience de résorption du carbone en fonction du co(t de construction des
feuilles. Corrélation entre la résorption du carbone et le colt de
construction des feuilles pour les non légumineuses. La corrélation est
significative au seuil a=0,05 (t=3,147 ; n=14).
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Le colt de construction des feuilles, calculé a partir des valeurs de I’azote et du carbone, est
corrélé positivement et significativement a I’efficience de résorption du carbone pour les
espéces non-légumineuses bien que les Iégumineuses n’apparaissent pas significativement

différentes (graphique 4). De plus il n’y a pas de corrélation significative entre le colt de

construction des feuilles et les valeurs de résorption pour I’azote ou le phosphore.

D’apres le graphique 5, il y a une corrélation positive et significative entre le rapport C/N
des feuilles sénescentes (soit la qualité de la litiere pour le processus de décomposition) et
I’efficience de résorption de I’azote a la fois pour les espéces légumineuses et les non-
legumineuses. Ainsi il apparait que les especes ayant une faible efficience de résorption
pour I’azote produisent une litiere ayant un faible rapport C/N et au contraire les espéces
résorbant en grande proportion I’azote des feuilles sénescentes ont un rapport C/N éleve

dans les feuilles sénescentes.
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Graphique 5 : Rapport C/N retrouvé dans les feuilles sénescentes en fonction de
I’efficience de résorption de I’azote. Corrélations entre la résorption de
I’azote et le rapport C/N des feuilles sénescentes en séparant les non-
l[égumineuses des légumineuses. Les corrélations sont positives et
significatives au seuil a=0,05 (t=4,14 ; n=14 pour les non-légumineuses,
t=7,71 ; n=4 pour les Iégumineuses non-fixatrices d’azote).
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DISCUSSION

Le phénomene de résorption

Comme I’avait suggéré Aerts en 1996, la résorption des nutriments, pour chaque
especes, apparait étre un mécanisme important dans la conservation des nutriments et
représente une quantité d’environ 50% de I’azote et du phosphore contenu dans les feuilles
matures qui est résorbée lors du phénomeéne de sénescence. Notre étude a révélé une valeur
moyenne de résorption du méme ordre pour le phosphore, contrairement a celle de I’azote
qui est plus faible avec 29,25%. Par conséquent nous pouvons voir que les 21 espéces
d’arbres tropicaux ont une efficience a résorber le phosphore plus élevée que celle a
résorber I’azote. Ceci peut étre en partie expliqué par le faite que dans les systemes
tropicaux, le phosphore est I’élément le plus limitant (Vitousek, 1984). Cette efficience a
résorber le phosphore peut aussi étre dueau fait que nos échantillons concernent
principalement des especes sempervirentes (avec seulement 3 espéces décidues). Les
feuilles des especes sempervirentes d’aprés Delucia & Schlesinger (1995) présentent une
meilleure efficience a résorber les nutriments que les feuilles des especes décidues et en
particulier pour le phosphore. De méme que Killingbeck (1996) explique que les espéces
sempervirentes abaisseraient significativement plus la teneur en phosphore dans leurs
feuilles sénescentes (resorption proficiency de Killingbeck) que ne le font les especes
décidues (0,045% vs.0,067% de phosphore contenu dans les feuilles sénescentes,

respectivement).

Pour I’azote, il semble toutefois que les valeurs de résorption soient plus faibles que
les moyennes trouvées dans la littérature. En effet notre valeur moyenne de résorption pour
I’azote (= 29,25%) apparait plus faible que celle obtenue en milieu tempéré (= 50% d’azote
résorbé) d’apres Aerts (1996), et celle obtenue a partir d’especes de forét boréale (= 53%
pour certaines espece) d’apres Chapin & Kedrowski (1983).

D’un autre coté la résorption d’un nutriment apparait dépendante de sa concentration
initiale dans les feuilles matures. Plus il y a d’azote dans les feuilles matures plus
I’efficience de résorption est forte. Cette corrélation est en accord avec les résultats de
Chapin (1983) qui relie positivement la résorption et la concentration des nutriments dans

les feuilles. De cette fagon il suggere que la concentration de I’azote dans les feuilles peut
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partiellement contrdler la re-translocation de ce composeé, a condition qu’il y ait une source

importante en substances osmotiques actives dans les feuilles sénescentes.

Nous avons aussi pu mettre en évidence, comme I’avait trouvé Killingbeck en 1996,
que la résorption de I’azote est significativement corrélée a celle du phosphore. Cependant
il n’apparait pas que la résorption du carbone soit reliée a celle des 2 autres éléments,
contrairement aux résultats de Lal (2001) concernant des espéces sempervirentes de milieu

fertile.

Lors de notre étude nous avons pu observer que les espéces légumineuses ont, pour la
majeur partie, des quantités d’azote dans leur feuilles matures plus élevées que les espéces
non-légumineuses, cependant a travers I’analyse graphique il est difficile de relier cette
caractéristique physiologique avec le processus de résorption. Killingbeck I’avait fait en
1996, au cours de son éetude réalisée sur Comptonia peregrina qui est une espece fixatrice
d’azote, en suggérant que les plantes capables de fixer I’azote par association symbiotique
sont significativement moins efficientes a résorber I’azote que le sont les espéces non-
fixatrices (1,6% vs. 0,9% d’azote contenu dans les feuilles sénescentes, respectivement).
Dans notre cas, notre éechantillonnage concernant les espéces légumineuses fixatrices

d’azote apparait insuffisant et ne concerne que 3 espéces parmi les légumineuses.

Comme a pu l’observer Lal et al. (2001) dans ses résultats, toutes nos especes
(excepté Dicorynia) présentent des valeurs pour le rapport C/N de leurs feuilles sénescentes
plus élevées que celles pour le rapport C/N des feuilles matures. Cela indique bien une
meilleure efficience a résorber I’azote que le carbone au cours du phénoméne de
sénescence. Nous avons mis en évidence une relation positive significative entre le rapport
C/N des feuilles sénescentes et I’efficience de résorption de I’azote des espéces. Ainsi les
especes présentant une faible résorption pour I’azote produisent une litiere ayant un faible
taux C/N et au contraire les espéces ayant une forte efficience de résorption pour I’azote,
lors du processus de sénescence, liberent des feuilles sénescentes qui ont un rapport C/N
élevé (et une litiere de moins bonne qualité). Les 7 especes suivantes : Simarouba amara,
Sterculia excelsia, Jacaranda copaia, Virola melinonii, Vochysia densiflora, Caryocar
glabrum, et Diplotropis purpurea, ont une plus forte résorption de I’azote, une litiere avec
CIN plus élevé et donc probablement plus difficilement décomposable. La concentration

d’azote et de phosphore contenues dans les feuilles sénescentes a un impact direct sur la
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vitesse de décomposition de la litiere, donc sur les nutriments émis. En effet la
décomposition et la re-distribution des nutriments provenant de la litiere sont trés souvent
positivement corrélés aux concentrations d’azote et de phosphore contenus dans la litiere et
négativement corrélé aux rapport C/N ou C/P (Witkamp 1966 ; Coulson & Butterfield
1978 ; Berg & Staaf 1980 ; Taylor et al.1989).

Il est important, dans notre cas, de signaler que I’unité choisie, a savoir le « g/g de matiére
séche », est une unité de mesure qui entraine un biais de 10% environ. Pugnaire et Chapin
(1993), dans leur étude, I’avait précisé en expliquant que la masse spécifique des feuilles
présente des variations saisonnieres. Nous concernant, en plus de la variation saisonniere, il
y a aussi le fait que les préléevements des feuilles matures c’est fait, pour des raisons de
difficulté d’acces, dans la portion inférieure de la canopée et correspond donc a des feuilles
plutdt d’ombre (bien que le sous-bois soit assez lumineux comparé a celui d’une forét
naturelle), alors que les feuilles senescentes provenaient probablement de différents endroits
de la canopée. Une autre unité plus couramment utilisée est la surface foliaire (en g/m?),
celle-ci permet d’obtenir des valeurs rendant mieux compte de la résorption des éléments
dans les feuilles. Cependant un autre facteur a prendre en compte, dans ce cas, est le faite
que la surface foliaire d’une feuille sénescente est plus faible que sa surface foliaire de
feuille mature (Aerts, 2003). 1l serait donc important pour la suite du programme de prendre
en considération ces parametres et de pouvoir avoir des échantillons qui regroupe a la fois
des feuilles de canopée et de sous-bois pour les feuilles matures, et de récupérer les feuilles
sénescentes dés leur chute. Ensuite il serait plus juste de prendre en compte la surface
foliaire dans I’unité de mesure mais sans oublier le biais créé par la rétraction de la surface
au cours de la sénescence.

Un autre parametre important & mentionner est que les valeurs de résorption basées sur la
comparaison de qualité entre les feuilles matures et les feuilles sénescentes incluent les

nutriments qui sont lessivés au travers de la canopée et donc non-résorbés par la plante.

Perspectives de recherche
Ainsi pour la suite il serait important :

- D’analyser plus correctement la résorption, en prenant la surface foliaire
comme référence et en estimant le rétrécissement, en échantillonnant des feuilles sur

I’ensemble du profil de la canopée et en intégrant la variabilité saisonniére. Mais aussi en
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prenant en compte le probleme des nutriments lessives en les mesurant et les soustrayant de
la valeur de résorption calculée.

- De compléter I’analyse chimique (lignine, cellulose, tannins spécifiques et non

phénols totaux), car en effet, la concentration en lignine ou en tanins dans les feuilles
sénescentes(...), n’ont pas été faites, et sont indispensables pour mieux prédire la qualité de
la litiere sous chaque espéce. D’apres Berg (1987) la quantité de lignine, par exemple, est
corrélée a la vitesse de décomposition, au méme titre que le rapport C/N.
Mettre en relation d’une fagon plus solide la composition chimique des feuilles et la
résorption avec les caractéristiques biologiques (vitesses de croissance des arbres, durée de
vie des feuilles) et écologiques (type d’habitat préférentiel en terme de lumiére et de
ressources minérales) des espéces. Recherche de parametres intégrateurs de la qualité des
feuilles (c'est-a-dire combinant plusieurs caractéristiques chimiques) a partir d’analyse de
type ACP.

- Replacer la résorption dans le contexte du fonctionnement de I’écosystéme en
mentionnant les 3 autres voies de recyclage des nutriments, qui sont la décomposition de la
litiere, I’herbivorie et le pluviolessivage des feuilles vertes et en discutant les conséquences
probable d’avoir un recyclage plus important au travers de telle ou telle voie. En effet il
peut étre, par exemple, plus intéressant pour une espéce d’avoir une litiere qui se
décompose peu si cette faible décomposition fait suite a une résorption trés importante. Les
nutriments résorbés ne sont pas perdus, au contraire, ils sont sur d’étre réutilisés par I’arbre,
alors que les nutriments libérés par la décomposition de la litiere peuvent étre lessives ou
absorbés par une autre espece. Par contre si une espéce avait a la fois une faible qualité de
litiere et une faible résorption, sa croissance serait problématique. D’ou I’intérét de ne pas
étudier la qualité de la litiere indépendamment de la résorption (ce que les biologistes du sol
font généralement). 1l est important aussi de réaliser que I’optimisation de la fitness d’un
individu peut ne pas se faire dans les mémes configurations que I’optimisation de la
productivité de I’écosystéme.

Pour finir étant donné que le domaine concernant I’impact de la vitesse de décomposition
de la litiére sur la fertilité des sols a été peu étudié, il est intéressant modéliser le recyclage
des nutriments des feuilles a partir des 4 voies : herbivorie, pluviolessivage des feuilles
vertes, résorption et décomposition de la litiere en fonction de leur part relative respective
10%, 5%, 40%, et 45% (cela varie en fonction de I’espece, des nutriments considérés et des
conditions climatiques). Cette modélisation peut permettre alors de privilégier telle ou telle

voie et donc anticiper les conséquence sur I’écosysteme (et fertilité du sol). Mais il est alors
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aussi important, de considerer les facteurs qui agissent sur la mobilité des matiéeres

organiques et minérales comme le lessivage du sol.
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Annexe 2: Plan de situation des placeaux du site de Paracou
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Abstract :

We analysed the chemical composition of mature and senescent leaves of 21 tropical rain forest trees.
The trees were planted as seedlings in monospecific stands 20 years ago, in uniform soil conditions, near
Kourou, French Guyana. Concentrations of nitrogen, phosphorus, carbon, and polyphenols were
measured and C/N ratio as well as nutrient resorption were calculated. Chemical composition varied
widely between species both for mature and senescent leaves: mature leaf N and P concentration varied
between 1,03% and 2,69% and between 0,037% and 0,115% respectively. The N concentration in
sensescent leaves varied between 0,72% and 2,03% and P concentration between 0,013% and
0,074%.Tree growth rate was positively correlated with leaf nitrogen content.

Resorption is the withdrawal of nutrients from mature leaves as they age before abscission, and its
redistribution elsewhere in the plant. Resorption efficiency varied greatly among species and was higher
for P than for N. For N it varied from -9,84% to 57,22% (mean=30,7%) and for P from -15,75% to
79,56% (mean=47,64%). A correlation analyses showed that N and P resorption were significantly
positively correlated. There was also a significant positive correlation between resorption efficiency and
i) nutrient concentrations in mature leaves and ii) leaf construction cost and tree growth rate. Across
species, a strong positive relationship was found between C/N ratio of the litter and N resorption,
suggesting that the latter is a main determinant of litter quality. A strong resorption leads to low litter
guality and as a consequence to a slow decomposition. Resorption and decomposition, which both are
pathways for the recycling of the nutrients in ecosystems, are then negatively correlated. It means that
inference for ecosystem or species functioning from the knowledge of only one of them may be
erroneous.

Key words : Tropical rain forest, Trees, Leaves Chemical composition, nutrient resorption
efficiency, litter quality.

Résumé :

Nous avons analysé la composition chimique de feuilles matures et sénescentes de 21 especes d’arbres
de forét tropicale humide. Ces arbres ont été plantés il y a 20 ans, sur un sol uniforme pour tous, sous
forme de jeunes plants. Cette plantation est organisée sous forme de placeaux monospécifiques et est
située pres de Kourou, en Guyane francaise. Les mesures de concentration d’azote, de phosphore, de
carbone et des polyphénols ont été réalisées et ont permis de calculer le rapport C/N et la résorption des
nutriments. Les compositions chimiques varient radicalement entre les espéces a la fois pour les feuilles
matures et sénescentes : dans les feuilles matures les concentration en N et P varient de 1,03% & 2,69% et
de 0,037% a 0,115%, respectivement. La concentration d’N dans les feuilles sénescentes varie de 0,72%
a 2,03% et pour le P de 0,013% a 0,074%. La vitesse de croissance est positivement corrélée avec la
concentration d’N dans les feuilles.

La résorption est le phénomeéne suivant lequel les plantes ré-absorbent les nutriments des feuilles avant la
période d’abscission pour les re-distribuer a travers ses tissus. L’efficience de résorption varie fortement
en fonction des especes et est plus élevée pour le P que pour I’N. La résorption de I’N varie de -9,84% a
57,22% (moyenne=30,7%) et celle du P varie de -15,75% a 79,56% (moyenne=47,64%). Une analyse
par corrélation montre que les résorptions de N et P sont significativement et positivement corrélés. Il y a
aussi une corrélation significative et positive entre I’efficience de résorption et i) les concentrations en
nutriment dans les feuilles vertes et ii) le colt de construction des feuilles et la vitesse de croissance.
Parmi les espéces, une forte relation positive est trouvée entre le C/N de la litiére et la résorption de I'N,
suggérant que celle-ci est un élément déterminant de la qualité de la litiere. Une forte résorption entraine
une faible qualité de litiere et par conséquent une mauvaise décomposition. La résorption et la
décomposition, sont liés dans le recyclage des nutriments dans les écosystémes, et sont négativement
corrélés. 1l semble que la connaissance de la résorption seule ou de la décomposition seule peut fausser la
compréhension du fonctionnement de I’écosystéme ou des especes.

Mots clés : Forét tropicale humide, Arbres, Composition chimique des feuilles, Efficience de
résorption des nutriments, Qualité de la litiére
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