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OMBRE ET FORETS :

POURQUOI CERTAINES ESSENCES
SONT-ELLES PLUS TOLERANTES A L'OMBRE
QUE D’AUTRES LORS DES PHASES DE REGENERATION ?

ERWIN DREYER — PIERRE MONTPIED
DANIEL EPRON — CATHERINE COLLET

La phase de régénération est déterminante pour la composition des peuplements forestiers, et
les différences de tolérance a I'ombre entre essences y jouent un réle trés important. Pour le
sylviculteur qui cherche a orienter les dynamiques de succession vers les mélanges souhaités en
agissant sur I’ouverture du couvert, il est important de connaitre les mécanismes biologiques qui
expliquent les différences de tolérance a I’'ombre. Cet article fait le point des recherches récentes

sur la question.

sylviculture cherche a optimiser

la croissance des arbres, au bénéfice des
essences souhaitées. Pendant la phase de
régénération (phase déterminante pour
la composition du peuplement futur), la
sylviculture contrdle le degré d’ouverture
du couvert et la compétition inter et intra-
spécifique entre les semis ou avec la vé-
gétation accompagnatrice. Ces différentes

formes de compétition ont un lien fort
avec la quantité de lumiére disponible
autour des semis.

De fait, on sait que les exigences en lumié-
re different sensiblement d’une essence a
I'autre. Les « tempéraments » des essences
ont été largement décrits et sont utilisés
pour piloter les régénérations via le degré
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d’ouverture des couverts lors des coupes
correspondantes. Les exigences en lumie-
re font également partie des traits de vie
utilisés pour décrire les caractéristiques de
la végétation. On distingue classiquement
les espéces dryades, trés tolérantes a I’om-
bre, comme le sapin et le hétre, d’especes
plus exigeantes en lumiére pour leur régé-
nération, comme les chénes, les bouleaux,
les pins...

L’'importance lors de la régénération des
différences de tolérance & I'ombre en-
tre essences est particulierement visible
dans les foréts faiblement ou non gérées,
comme les foréts tropicales humides. La
disponibilité en lumiere sous couvert est
extrémement réduite dans ces foréts (de
I'ordre de 1 % de la lumiére qui atteint la
canopée) ; des niveaux d’éclairement aus-
si faibles ne permettent la survie que d’'un
petit nombre d’especes trés tolérantes a
I’'ombre. Ces foréts, tres riches en espéces

(prés de deux mille espéces en forét tropi-
cale de Guyane !), se régénérent essentiel-
lement par chablis, créant des trouées qui
augmentent fortement la disponibilité lo-
cale en lumiére et permettent a la fois le
développement des individus préexistants
au chablis (souvent des essences tres tolé-
rantes a I’'ombre) et I'installation de nou-
velles espéces pionnieres et exigeantes en
lumiere. L'ouverture du couvert est donc
bien le pilote de la régénération et de la
succession forestieres.

Ces dynamiques forestieres ont été tres
étudiées en forét tropicale humide, ain-
si que dans les foréts tempérées nord-
américaines, assez riches en especes et
pour certaines, soumises a une gestion de
faible intensité. Elles I'ont été beaucoup
moins dans les foréts tempérées euro-
péennes, qui sont souvent dominées par
un faible nombre d’espéeces et sont pour
la grande majorité soumises a un régime

44 Forét Wallonne n° 109 — novembre/décembre 2010

fw109.indd Secl:44

16/11/10 14:18:59



d’éclaircies régulieres. Cependant, du fait
du regain d’intérét pour les foréts mélan-
gées, de nouvelles recherches ont été en-
treprises depuis peu pour améliorer notre
connaissance des exigences en lumiére des
espéeces européennes pendant la phase de
régénération, et des processus biologiques
expliquant les différences de tolérance a
I’ombre. C’est cette derniére question que
nous abordons ici, en apportant des élé-
ments de réponse issus de travaux de re-
cherche récents.

TOLERANCE A L’'OMBRE,
PLASTICITE, ONTOGENIE

Tolérance a I’'ombre :

une affaire de survie

La lumiére est indispensable aux plantes
car elle leur fournit I’énergie nécessaire a
la photosynthése et donc a la croissance
et la survie. Une faible disponibilité en lu-
miere est impropre a assurer une croissan-
ce et un développement suffisants méme
pour une espéce particulierement toléran-
te & 'ombre. Dans des situations de trés
faible lumiere, la plupart des espéces sont
capables de germer mais, pour beaucoup
d’entre elles, les semis meurent ensuite
rapidement.

Quand on compare des especes entre el-
les, les especes les moins tolérantes crois-
sent souvent plus vite que les espéces to-
lérantes et ce, quel que soit le niveau de
lumiére. Ainsi, quand on compare des se-
mis de hétre, d’érable sycomore et de fré-
ne, le classement (par ordre croissant de
vitesse de croissance : hétre-érable-fréne)
est identique sur une gamme de niveaux
de lumiére allant de 5 & 100 % de la lu-
miére atteignant la canopée. Les différen-
ces de tolérance a I'ombre ne s’expriment

donc généralement pas par des différences
de croissance entre situations d’ombre et
de lumiere, mais plutdt par des différences
dans la survie des semis. Ainsi, la tolérance
a I’ombre est définie comme la capacité de
survie a de tres faibles niveaux de lumiére,
et non comme la capacité a assurer une
croissance importante.

Un phénotype qui change

selon le climat lumineux :

la plasticité

La lumiére module le phénotype des ar-
bres : des individus de la méme espece
(voire des clones génétiquement iden-
tiques) ne présentent pas les mémes ca-
ractéristiques (dimensions, architecture,
anatomie, physiologie) selon qu’ils se
développent en pleine lumiére ou a I'om-
bre. Ces différences relévent de ce que
I'on appelle la plasticité phénotypique,
conduisant a des phénotypes d’ombre et
des phénotypes de lumiere. Les spécifici-
tés des phénotypes d’ombre contribuent
a améliorer significativement la survie et
la croissance des individus dans des situa-
tions de faible disponibilité en lumiere.

La caractérisation de la plasticité
phénotypique comporte des difficultés.
L’'une d’elles réside dans le fait que cer-
taines des différences observées entre
phénotypes d’ombre et de lumiere sont
uniquement causées par les différences de
dimension des individus a age égal : on
parlera de différences ontogéniques, c’est-
a-dire de différences dues a des décalages
dans le programme de développement des
individus. En effet, pour toutes les espéces,
I'ombre se traduit par un trés fort ralen-
tissement de la croissance, les individus
développés a I’'ombre sont donc beaucoup
plus petits a age égal. lls présentent de tres
nettes différences de surface foliaire, sont
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moins ramifiés et développent compa-
rativement moins de racines : ce sont la
des effets en grande partie ontogéniques.
D’autres différences sont indépendantes
des dimensions et caractéristiques d’un
réel impact de la lumiére sur d’autres pro-
cessus que la croissance et I’'ontogénese :
on parlera de plasticité vraie.

La plasticité phénotypique en réponse a des
variations de ladisponibilité en lumiere, ap-
parait dans toutes les espéeces indépendam-
ment de leur degré de tolérance a 'ombre ;
I'amplitude des réponses plastiques est tres
similaire dans toutes les espéces testées et
ne constitue donc pas un trait identifiant
les espéces tolérantes. Ainsi par exemple,
le hétre présente une plasticité des carac-
teres architecturaux (développement des
branches, développement de I'appareil fo-
liaire) en réponse a une variation de I’éclai-
rement, qui est similaire a celle de I’érable
sycomore ou du fréne, contrairement a ce
qu’une analyse un peu rapide peut laisser
penser. En fait, la plus grande variabilité
des caracteéres architecturaux que I’'on ob-
serve sur des semis de hétre poussant en
forét dans des situations contrastées de
lumiére, résulte uniquement de leur plus
forte survie a faible éclairement et des plus
grandes dimensions qu’ils atteignent dans
ces conditions.

Dans la suite de cet article, nous nous at-
tacherons a toujours identifier les effets
liés a I'ontogénie pour pouvoir distinguer
la plasticité vraie.

REPONSES PLASTIQUES A L’'OMBRE :
QUELQUES EXEMPLES

Pour mettre en évidence la plasticité des
réponses a la lumiére, on peut travailler

en forét, dans des situations contrastées
de disponibilité en lumiere. Cependant,
entre une clairiére et un couvert dense,
par exemple, des différences importantes
apparaissent aussi pour d’autres facteurs,
en particulier la disponibilité en eau et en
éléments minéraux du sol. Les différences
observées ne sont donc pas dues exclusi-
vement aux différences de disponibilité
en lumiére. Une alternative est d’utiliser
des ombrieres artificielles et de cultiver les
individus dans des substrats identiques
avec des régimes d’irrigation adaptés, afin
de minimiser les effets autres que ceux de
disponibilité en lumiére!!. Dans ces con-
ditions, les réponses aux conditions con-
trastées d’éclairement s’observent sans
ambiguité. Certaines des différences ob-
servées se voient de facon évidente (crois-
sance, architecture, morphologie foliaire),
d’autres nécessitent des mesures physio-
logiques fines (photosynthése, transfert
d’eau).

Interception de la lumiére

par les semis : pas de relation

entre tolérance et efficience
d’interception de la lumiére

Les différences entre semis a 'ombre et a
la lumiére les plus aisées a observer con-
cernent la morphologie des axes ligneux
et de I'appareil foliaire. A dimensions
équivalentes, les semis a I'ombre ont gé-
néralement des axes ligneux (tige et bran-
ches) plus filiformes et plus plagiotropes
et I'inclinaison de leurs feuilles est plus
proche de I’horizontale.

Par ailleurs, on observe également un de-
gré de recouvrement des feuilles (qui pro-
voque de I'auto-ombre) plus faible chez les
semis a I’'ombre, et une hypothése logique
serait que les semis a I'ombre optimisent
la géométrie du feuillage pour améliorer
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Figure 1 — Efficience d’interception de la lumiére en fonction de la surface foliaire totale de jeunes plants
de 1 et de 2 ans cultivés sous différents niveaux de lumiere (d’aprés DELAGRANGE et al.'°). Les traitements
de lumiére n’ont induit aucune différence et ne sont donc pas indiqués. Les différences entre especes sont
significatives. A surface foliaire équivalente, I'efficience d’interception du hétre est la plus faible.

I'interception de la lumiére. DELAGRANGE
et al.1° ont testé cette hypothése en numé-
risant la disposition (position et orienta-
tion) des feuilles de semis de différentes
espéeces qui s’étaient développés sous trois
régimes lumineux. Le résultat est relative-
ment clair : le principal facteur modulant
I'interception de lumiére est la surface fo-
liaire totale développée par les individus.
A surface équivalente, aucune différence
entre les semis des trois traitements n’est
apparue : la plasticité de I'efficience d’in-
terception s’est essentiellement exprimée
par le biais de la modulation de la crois-
sance totale (figure 1). Ces effets sont
donc essentiellement ontogéniques. Des
différences significatives sont apparues
entre espéces et le hétre, I’espéce la plus
tolérante a 'ombre de I’expérimentation,
présentait I’efficience la plus faible !

Plasticité des feuilles

et de la photosyntheése :

une capacité de photosyntheése

plus faible pour les feuilles d’'ombre

Les feuilles des phénotypes d’ombre sont
plus fines, présentent une masse surfaci-
que (rapport entre la biomasse des feuilles
et leur surface foliaire) plus faible mais
sont plus riches en chlorophylles par uni-
té de masse. Il en résulte une capacité de
photosynthese par unité de surface plus
faible que pour les feuilles des phénotypes
de lumiére, alors que cette méme capacité
ramenée a la masse foliaire reste relative-
ment constante. Ces différences observées
sur des jeunes semis installés le long de
gradients horizontaux de disponibilité de
lumiére sont analogues a celles que I'on
peut observer sur un méme arbre adulte
dans un transect vertical entre les feuilles
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de lumiére du haut de la canopée et celles
d’ombre du bas de la canopée. En géné-
ral, les feuilles d’ombre présentent plus de
stomates que les feuilles de lumiére, et dé-
veloppent également une résistance plus
élevée a la diffusion du CO, utilisé par la
photosynthése®. L'augmentation des te-
neurs en chlorophylles permet également
de légerement mieux utiliser la lumiére
interceptée par les feuilles.

Un coQt de construction

qui difféere entre feuilles d’ombre

et feuilles de lumieére

De toute maniére, un investissement im-
portant dans des structures photosyntheé-
tiques ne serait guere rentable sous les
faibles éclairements auxquels sont soumi-
ses ces feuilles, qui ne permettent qu’'une
photosynthese treés réduite. Des études ré-
centes ont abordé la question du « co(t de
construction » des feuilles, c’est-a-dire de
I'investissement en énergie (sous forme de
glucides produits par la photosynthése) né-
cessaire pour installer les structures foliai-
res et, en paralléle, du temps de retour sur
investissement de la construction de ces
feuilles, qui risque d’étre plus long sous fai-
ble lumiére. Le codt de construction dépend
essentiellement de la composition biochi-
mique des tissus et de la masse surfacique
(la quantité de tissus a installer par unité de
surface). Les feuilles de lumiére et d’ombre
présentent des compositions biochimiques
assez différentes ; cependant, ces différen-
ces se compensent et, a masse équivalente,
la formation des tissus est aussi exigeante
en énergie pour les feuilles d’ombre que
pour les feuilles de lumiére. De ce fait, le
colt de construction d’une feuille est forte-
ment conditionné par la masse surfacique,
atravers un large gradient de conditions de
lumiére. Ce point a été vérifié sur une série
d’especes tempérées? et tropicales®.

Une durée de vie

sensiblement plus longue

pour les feuilles d’ombre

De maniere plus surprenante, la durée de
vie des feuilles est également sensible a la
disponibilité en lumiere. Pour les especes
décidues tempérées, la durée de vie des
feuilles est fortement conditionnée par
I'alternance saisonniere ; on sait qu’elle
augmente actuellement du fait des chan-
gements climatiques*?. Ce n’est plus vrai
pour les essences sempervirentes, et en-
core moins pour des especes de forét tro-
picale humide soumises & un régime mi-
croclimatique quasi stable. Des données
récentes obtenues en Guyane” & montrent
que la durée de vie des feuilles de semis
cultivés sous différents régimes d’ombre
est fortement modulée par la disponibilité
en lumiere (figure 2). Elle est trés sensible-
ment plus longue a I'ombre. Les différen-
ces sont de I'ordre du simple au double,
et affectent aussi bien les espéces pionnie-
res a forte croissance et a faible durée de
vie des feuilles que les espéces d’ombre.
La durée de vie des feuilles de certaines
espéces a largement dépassé les 3 ans de
I’étude. Des observations de terrain mon-
trent également que des semis sous om-
bre intense ont pu conserver leurs feuilles
pendant plus de 6 ans, alors qu’en pleine
lumiére ils les perdent au bout de 2-3 ans.
Les conséquences d’un prolongement de
la vie des feuilles sont évidentes : cela per-
met d’augmenter la quantité de carbone
assimilée par rapport au coQt initial de la
feuille.

Un investissement moindre

de semis d’ombre

dans les structures de transfert d’eau
Sous ombre, les jeunes arbres sont sou-
mis, a surface foliaire équivalente, a une
demande transpiratoire plus faible qu’en

48 Forét Wallonne n° 109 - novembre/décembre 2010

fw109.indd Sec1:48

16/11/10 14:19:03



pleine lumiére (moins de rayonnement
recu, hygrométrie plus élevée). On peut se
demander si le systéme de transport d’eau
(le xyléme et les tissus spécialisés) s’ajuste
a cette demande réduite. Un premier ajus-
tement est la réduction du développement
racinaire a surface foliaire équivalente,
communément observée sur les individus
se développant a I'ombre. Un autre ajuste-
ment est la baisse de conductance hydrau-
lique observée également a surface foliaire
équivalente chez les individus poussant a
I'ombre qui développent proportionnel-

lement moins de structures conductrices
qu’a la lumierel. Plus encore, la vulnéra-
bilité a la cavitation, c’est-a-dire le risque
de perte de fonctionnalité de transfert
de séve brute dans les vaisseaux conduc-
teurs quand la tension dans ces vaisseaux
augmente, est sensiblement plus élevée a
I'ombre. De fait, le risque pour les indi-
vidus d’ombre d’étre soumis a contrainte
hydrique est plus faible qu’en pleine lu-
miére, et ils investissent donc moins dans
les structures de transfert d’eau et dans
leur «solidité »* 5 (figure 3).

Figure 2 — Durée de vie de feuilles de treize especes de forét tropicale humide cultivées sous trois régimes
lumineux a Kourou ; la durée de vie diminue quand la lumiere augmente, avec des différences interspé-

cifiques trés nettes®.
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Certaines espéces sont pionniéres comme Bagassa guianensis et le bois canon (Cecropia obtusa),
d’autres sont tolérantes a I'ombre comme Vouacapoua americana ou Symphonia globulifera. Dans
bien des cas, la durée de I'expérimentation a été trop courte pour permettre une estimation de la durée
de vie des feuilles.
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Figure 3 — Evolution de la perte de conductance hydraulique en fonction des tensions (potentiel hydrique
du xyléme) dans des rameaux de I'année de semis de chéne, hétre et bouleau cultivés sous deux niveaux
d’ombre On constate (1) que le bouleau est plus vulnérable que les trois autres especes et (2) qu’a potentiel
équivalent, la perte de conductance des trois especes est plus grave sous ombrage fort (exemples en poin-
tillé gris). Cela traduit une plus forte vulnérabilité a la cavitation dans les phénotypes d’ombre?.

Finalement, quelles différences

de plasticité entre especes

selon leur tolérance a I'ombre ?

On pensait initialement que les différen-
ces entre phénotypes d’ombre et de lu-
miére étaient de plus forte ampleur pour

les espéces tolérantes qui auraient présen-
té ainsi une plus forte capacité a ajuster
leur phénotype aux conditions de faible
lumiére. Il semble cependant qu’il n’en
est rien : la plupart des traits étudiés pour
I'instant présentent la méme plasticité
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pour les espéces tolérantes que pour les
espéces intolérantes.

Bilan de carbone

et tolérance a 'ombre

Nous venons de voir que la plasticité des
semis en réponse a I'ombre s’exprime a
travers un ensemble de traits qui parais-
sent assez disparates. Il nous faut main-
tenant intégrer ces différents traits pour
comprendre comment ils permettent
d’expliquer les différences de tolérance
entre especes. Pour cela, nous allons dé-
crire une base théorique permettant d’ex-
pliquer pourquoi les phénotypes d’'ombre
sont mieux & méme de survivre sous faible
lumiére que les phénotypes de lumieére.
L’idée centrale est que pour survivre, les
individus doivent assimiler par photosyn-
thése au moins autant de carbone qu’ils
n’en perdent (respiration pour maintenir
les tissus en vie, abscission des feuilles et
des racines, herbivorie).

Maintenir I’équilibre
photosynthése-respiration

Dans une premiére approche, nous al-
lons nous intéresser a I'équilibre entre
assimilation photosynthétique et respi-
ration. L’assimilation photosynthétique
de carbone dépend notamment de la
quantité de lumiere interceptée, qui aug-
mente avec la surface foliaire développée
et la lumiére disponible ; la respiration
dépend essentiellement de la biomasse
vivante présente. Sous forte lumiére, les
feuilles interceptent habituellement assez
de lumiére pour fournir I'énergie néces-
saire a la maintenance des tissus vivants
et a la mise en place de nouveaux tissus
(feuilles, tiges, racines). Dans ces condi-
tions, les semis parviennent a maintenir
un bilan positif entre I'assimilation et
la respiration, méme quand ils sont de

grande taille et ont des niveaux de res-
piration élevés. Sous faible éclairement,
cela devient beaucoup plus probléma-
tique. L’assimilation est alors fortement
réduite et, pour les semis de grande taille
qui ont une respiration élevée, le bilan de
carbone devient négatif.

La solution pour maintenir un bilan
de carbone positif sous faible lumiéere
est alors d’augmenter la surface foliaire
en diminuant les structures de support
ou de maximiser le rapport surface fo-
liaire/structures de support. Un systeme
racinaire de dimension limitée, des ra-
meaux de petit diamétre portant des
feuilles qui ne se superposent pas (pour
augmenter I’efficience d’interception de
lumiere), une dimension d’ensemble fai-
ble, voila autant de caractéristiques qui
participent au maintien d’un bilan de
carbone positif malgré la faible lumiere.
Les espéces capables de produire des indi-
vidus de petite taille, avec des structures
de support réduites sont bien entendu fa-
vorisées par rapport a celles qui ont une
croissance rapide et qui finissent généra-
lement par dépérir.

Une vérification indirecte de ce modéle
théorique a été fournie par les études dé-
mographiques en forét, au cours desquel-
les les chercheurs essentiellement nord-
américains ont analysé les dimensions
que peuvent atteindre des jeunes sujets
sans dépérir dans différentes conditions
d’ouverture de la canopée. lls ont ainsi
constaté que pour chaque espéce il exis-
tait une dimension maximale des survi-
vants, et que cette dimension maximale
augmentait avec le niveau de lumiére
recue. A niveau de lumiére donng, les di-
mensions maximales sont plus fortes pour
les espéces tolérantes que pour des especes
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intolérantes® (figure 4) ; la raison en est
que les espéces tolérantes maintiennent
un rapport surface foliaire/structure de
support élevé, ce qui leur permet de sur-
vivre a de faibles niveaux de disponibilité
en lumiére qui limitent fortement la pho-
tosynthese.

Une conséquence directe de ce modele est
la diminution de la tolérance a I'ombre
avec I'age des arbres, couramment obser-
vée par les forestiers pour de nombreuses
espéces. Cette constatation est clairement
expliquée par le modéle : en effet, avec
I’age les dimensions des arbres augmen-
tent et, avec les dimensions, le rapport
surface foliaire/ structure de support dimi-
nue. Il faut donc des quantités plus im-

portantes de lumiére pour assurer la survie
de ces individus.

Maintenir un bilan de carbone positif
Cette premiére approche est simplifica-
trice puisqu’elle se base uniquement sur
I'assimilation photosynthétique, estimée
a travers la surface foliaire totale du semis,
et sur la respiration, estimée a travers la
biomasse totale. Une deuxieme appro-
che, qui passe par une modélisation fonc-
tionnelle du bilan de carbone, permet de
prendre en compte de maniere plus com-
plete les paramétres qui déterminent la
tolérance a I’ombre.

Des modeles qui intégrent la plasticité
dans la morphologie de l’appareil fo-

Figure 4 — Hauteur maximale atteinte par les survivants dans des trouées en fonction de la dimension
des trouées, donc de la disponibilité en lumiére (études sur des groupes d’espéces dans les foréts mélangées

d’Amérique du Nord™®).

Sapins
Arbre
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Bouleaux

adulte

Hauteur maximale des survivants

Peupliers
Pins

Semis
Trés petite

pins).

Taille de trouée

Pour une méme taille de trouée (en pointillé), les essences tolérantes (sapins, épicéas) peuvent atteindre
une hauteur plus élevée (avec un age plus avancé) que les essences intolérantes (bouleaux, peupliers,

Trés grande
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Un individu est numérisé pour constituer une maquette informatique utilisée ensuite pour un calcul
d’interception de lumiére. A partir de la quantité de lumiére interceptée par chaque feuille, on estime
I'assimilation nette de CO, et on I'intégre dans le temps et a I’échelle de I'individu. La nuit, I'individu
respire et dégage du CO,,. Les valeurs simulées peuvent étre comparées avec des valeurs mesurees dans

Capacités
photosynthétiques
des feuilles

( R \
Simulation
de conversion

de la lumiere
par la photosyntheése
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— de l'interception —»
de la lumiere

Validation
par les mesures

Figure 5 — Procédure utilisée pour estimer le bilan de carbone de jeunes arbres (méthodes INRA PIAF,

Clermont-Ferrand).

liaire, et les flux de CO, a I'échelle de
jeunes plants pour les parties aériennes
(figure 5) et pour les racines® ont été
développés. Des modeéles intégrant les
colts de construction et de maintenance
des différents organes, leur durée de vie,
ainsi que les différents facteurs qui af-
fectent I'assimilation photosynthétique
(disponibilité en eau, température de
I’air...) ou encore la dynamique des ré-
serves carbonées, sont en cours d’étude.
L’établissement de tels modeles nécessite

I’acquisition d’importants jeux de don-
nées pour estimer I'’ensemble des para-
metres des modeles. Ils permettront d’ef-
fectuer des bilans de carbone de semis
sous différentes conditions de lumiére
et de comparer, pour les différentes es-
péces, les seuils de lumiére permettant le
maintien d’un bilan de carbone positif.
Par leur approche globale, ces modeéles
permettront d’estimer I'importance re-
lative des différents traits liés a la tolé-
rance a I’'ombre.
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TRANSITION OMBRE ET LUMIERE :
UN DELAI DANS LA REPRISE
DE CROISSANCE ?

Les semis des espéces tolérantes peuvent
persister sous fort ombre pendant de lon-
gues périodes, et ainsi atteindre des ages
avanceés touten conservant des dimensions
trés faibles. Leur croissance ne reprend en
général que lorsque la disponibilité en lu-
miere augmente significativement suite a
un chablis ou & une éclaircie : les individus
survivants bénéficient d’'un avantage par
rapport a des espéces pionniéres qui doi-
vent d’abord s’installer, c’est-a-dire pro-
duire des graines, germer, démarrer leur
croissance. Cet avantage de régénération
anticipée permet le maintien des especes
tolérantes alors qu’en général elles présen-
tent des niveaux de croissance plus faibles
que les especes de lumiére et sont moins
compétitives au jeune stade en situation
de plein éclairement. Ce processus a fait
I'objet de nombreuses études®.

Si lareprise de croissance des semis préexis-
tants aprés ouverture est maintenant bien
documentée, les ajustements fonctionnels
nécessaires a cette reprise sont moins bien
connus. Les semis en situation d’attente
mettent en place des phénotypes d’om-
bre présentant toutes les caractéristiques
citées ci-dessus. Lors de I'ouverture de la
canopée, ces semis sont brutalement sou-
mis a des conditions environnementales
globalement beaucoup plus favorables a
la croissance (éclairement, alimentation
hydrique et minérale fortement augmen-
tés), mais aussi plus contraignantes sur
certains points (températures maximales
plus élevées, demande évaporative plus
forte). Pour augmenter la photosynthése
et par suite la croissance, les semis doi-

vent ajuster leurs structures conductrices,
former de nouveaux vaisseaux, et conso-
lider leurs structures de soutien. lls doi-
vent ainsi passer d’une structure adaptée a
I’'ombre a une structure adaptée a la crois-
sance en pleine lumiére. Cela se traduit
par un temps de latence dans la reprise
de croissance, qui peut atteindre quelques
années®, et par des ajustements graduels
dans la structure des systémes conduc-
teurs, dans I'anatomie des feuilles, etc.%*
Ces délais de croissance et de réajuste-
ment aux nouvelles conditions n’ont fait
I’objet que de relativement peu de travaux
et sont encore mal connus pour beaucoup
d’espéces.

TOLERANCE A L'OMBRE
ET GESTION FORESTIERE

La tolérance a I’'ombre est un concept cou-
ramment utilisé par les forestiers pour dé-
crire le comportement des différentes es-
péces dans les jeunes stades et en déduire
les itinéraires sylvicoles les plus propices
a leur bon développement en croissance
et en qualité (par exemple : niveaux de
surface terriere lors de la coupe d’ense-
mencement et des coupes secondaires ;
vitesse des régénérations ; niveaux de sur-
face terriere apres coupe en futaie irrégu-
liere). Les connaissances acquises sur les
bases biologiques de la tolérance a I'om-
bre ne permettent pas encore d’affiner de
tels itinéraires sylvicoles. Elles permettent
en revanche de mieux comprendre les
observations habituellement faites sur le
comportement d’especes bien connues,
comme le hétre et, par 1a, de prédire leur
réaction dans des contextes plus inhabi-
tuels (notamment dans différents types de
mélange). Ensuite, et c’est la tout I'intérét
de I’'approche biologique, elles permettent
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d’anticiper le comportement des essences
moins connues ou sujettes & controverse,
comme par exemple I'alisier torminal ou
le tilleul, en indiquant les paramétres et
les processus qu’il est nécessaire de bien
caractériser pour pouvoir déterminer la
tolérance a I'ombre de ces espéces. Enfin,
et c’est un point important, elles permet-
tent d’anticiper certains impacts possibles
des changements climatiques sur la tolé-
rance a 'ombre des différentes essences,
en fournissant un modéle d’étude théo-
rique qui permet d’intégrer certains des
changements attendus (augmentation des
températures, diminution de la disponibi-
lité en eau).

De notre point de vue, les principales no-
tions a retenir dans le concept de toléran-
ce a I’'ombre et le modeéle théorique qui lui
est associé sont les suivantes :

< la tolérance a 'ombre des jeunes arbres
est liée a leur capacité de survie sous
ombre et non a leur capacité de crois-
sance. De fait, pour un jeune arbre, la
meilleure stratégie pour assurer la survie
dans des conditions de faible lumiére
est de limiter la croissance pour éviter
d’augmenter les dépenses en carbone,
minimiser la superposition des feuilles
et parfois augmenter significativement
la durée de vie des feuilles lorsque cela
est possible ;

e il en résulte une dimension maximale
que les semis peuvent atteindre dans un
environnement lumineux donné, pour
chaque espece en fonction de son degré
de tolérance a I'ombre. L'établissement
des relations entre lumiére disponible et
taille maximale des semis peut fournir
une base intéressante pour quantifier le
rythme d’enlévement du couvert dans
les régénérations, et plus particuliere-
ment dans les régénérations mélangées

ou I'on cherche obtenir une composi-
tion spécifique bien déterminée ;

la tolérance a I'ombre est déterminée
par la capacité a maintenir un bilan de
carbone positif et tout facteur qui af-
fecte les gains ou les pertes de carbone
(par ex. diminution de la disponibilité
en eau, ou herbivorie) la modifie direc-
tement ;

la stratégie de développement des espe-
ces tolérantes leur assure certainement
une survie prolongée sous couvert, mais
n’est pleinement efficace que si I'indi-
vidu ainsi contraint est capable de re-
prendre tres vite une croissance rapide
lors de la mise en lumiére. En effet, dans
la situation d’ombre il n’a en général
que peu de concurrents ; mais lors de
la mise en lumiere, la concurrence par
la végétation herbacée et par les essen-
ces de lumiére devient forte. L’avantage
acquis par le développement modeste
sous ombre doit alors étre valorisé par
une croissance rapide. n
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