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LINDICE FOLIAIRE
DES COUVERTS FORESTIERS : MESURE,
VARIABILITE ET ROLE FONCTIONNEL

I Nathalie BREDA

Dans un contexte climatique et stationnel donné, I'un des facteurs majeurs de la production
d’un écosysteme est son indice foliaire (Leaf Area Index pour les anglophones, abrégé par
LAI), c’est-a-dire sa surface de feuilles exprimée par unité de surface au sol. La relation
entre ce parameétre et la productivité est évidente : I'indice foliaire représente la surface par
laquelle les flux de carbone (échanges photosynthétiques) et d’eau (transpiration) transitent.

L’accumulation de matiere séche dépend ainsi de I'indice foliaire, du rayonnement incident, et
de I'efficience de conversion de ce rayonnement via la photosynthése en matiére seche. Les
agronomes connaissent bien ce fonctionnement et sont désormais capables de prédire le ren-
dement d’une culture a partir de son indice foliaire. Cette démarche est d’ailleurs utilisée cou-
ramment comme moyen de contrdle et de taxation des rendements a large échelle, les indices
foliaires étant estimés par télédétection. Toutefois, pour nos principales espéces forestieres,
les gammes de fluctuation de ce paramétre du couvert et le déterminisme de ses variations
sont encore mal connus, tandis que les liaisons productivité / indice foliaire a I’échelle du peu-
plement commencent seulement a étre prospectées.

QU’EST-CE QUE L’INDICE FOLIAIRE ET COMMENT SE MESURE-T-IL ?

L’indice foliaire est donc une grandeur sans dimension, qui exprime la surface foliaire d’un
arbre, d’un peuplement, d’un écosystéme ou d’un biome () par unité de surface de sol. Selon
I’échelle a laquelle on s’intéresse, I'unité de surface de sol peut &tre le m2, I’hectare, le km?2.
Pour un arbre, la surface de référence retenue est la surface de projection horizontale de son
houppier. Les méthodes de détermination de I'indice foliaire peuvent étre classées en deux
catégories : les méthodes utilisant une mesure directe de surface foliaire et les méthodes
optiques ou indirectes.

(1) Biome : unité écologique de trés vaste étendue, recouvrant une fraction d’un ou plusieurs continents et caractérisée par
un ensemble d’espéeces végétales et animales qui lui sont spécifiques (exemples : toundra boréale, savane tropicale, forét
feuillue tempérée...).
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Pour les espéces a feuilles caduques, la plus simple des méthodes directes consiste a col-
lecter les retombées de litieres a I'automne sur des superficies échantillons connues et d’en
mesurer ou évaluer la surface. Ainsi, les feuilles collectées peuvent étre séchées et le poids
de feuilles séches converti en surface a partir d’un coefficient appelé surface spécifique
(surface de feuille par unité de poids sec). Ce coefficient s’établit en mesurant la surface
foliaire d’échantillons de litieres, prélevés a différentes dates au cours de la chute, a I'aide
d’un planimétre. Les échantillons sont ensuite séchés a I’étuve et la surface spécifique est cal-
culée. Pour les essences a feuilles persistantes, la collecte des litieres ne donne acceés qu’a
la fraction renouvelée chaque année de I'indice foliaire. Il faut avoir recours a I’abattage et a
la mesure de la surface foliaire d’arbres de statuts et de diamétres divers. Des tarifs sont
établis (relations allométriques entre surface foliaire et diametre ou, mieux, section conduc-
trice) et permettent d’évaluer I'indice foliaire du peuplement a partir d’'un histogramme de dis-
tribution des diametres des tiges. Cette méthode est destructive et lourde a mettre
correctement en ceuvre.

Le couvert des peuplements forestiers intercepte le rayonnement solaire incident essentielle-
ment au niveau des feuilles (accessoirement au niveau du tronc et des branches) : cette pro-
priété a été utilisée depuis longtemps pour apprécier indirectement I'indice foliaire depuis le
sol. En effet, a partir de modeles d’extinction du rayonnement incident par le couvert, une
simple mesure d’éclairement simultanément en dessous et a I’extérieur du couvert (éclaire-
ment relatif) permet de calculer I'indice foliaire par inversion de la loi d’extinction du rayonne-
ment de Beer-Lambert (Monsi et Saeki, 1953). Une autre méthode utilisée depuis longtemps
consiste a prendre une photographie bien contrastée de la volte du peuplement, en utilisant
un objectif “fish-eye” (permettant une visée sur 360°) pour estimer la fraction de trouées dans
le couvert (Ducrey, 1975). Le dépouillement de tels clichés, appelés photographies hémisphé-
riques, est long et délicat, car il nécessite un seuillage manuel des gris avant d’estimer la pro-
portion de surfaces noires (feuillage) par rapport aux surfaces blanches (ciel). Cette technique
pourrait étre réactualisée grace aux progrés de I'analyse d’image et a I’lavénement des appa-
reils photographiques numériques, qui devraient permettre d’automatiser I’exploitation des
images.

Commercialisés depuis quelques années, des appareils de mesure optique spécifiques,
appelés analyseurs de couvert, permettent de réaliser des estimations d’indice foliaire non
destructives, rapides et précises (Chason et al., 1991 ; Dufréne et Bréda, 1995). Le principe
de mesure d’interception d’un rayonnement (direct ou diffus) est repris par ces capteurs, et
des modéles de calculs plus précis de la probabilité de contact d’un rayon lumineux avec un
élément de feuillage, tenant compte en outre de I'inclinaison des feuilles et de I’angle d’inci-
dence du rayonnement, ont été développés pour calculer I'indice foliaire (Campbell, 1986 ;
Lang, 1986 ; Norman et Campbell, 1989).

Enfin, la télédétection (aéroportée ou satellitale) ouvre une autre voie possible de quantifica-
tion indirecte de I’indice foliaire, a plus grande échelle (grandes parcelles, massifs forestiers,
région ou continent). Il ne s’agit plus de quantifier le rayonnement transmis sous couvert, mais
d’évaluer au-dessus du couvert la réflectance du feuillage, dans des gammes de longueurs
d’ondes spécifiques (domaine optique) en la distinguant de la réflectance propre du sol. De
nombreux modeles physiques ou semi-empiriques de transferts radiatifs se développent et
divers indices de végétation sont définis (Guérif et al., 1997). Un des plus anciens de ces
indices de végétation est le NDVI (Normalized Difference Vegetation Index, Asrar et al., 1984) ;
il utilise la différence normalisée entre les réflectances dans l'infrarouge et dans le rouge.
Toutefois, la relation entre ces indices de végétation et I'indice foliaire n’est sensible que dans
les faibles valeurs d’indice foliaire (inférieur a 4), ce qui limite leur utilisation pour les couverts
forestiers. Dans des gammes de fort indice foliaire, la sensibilité d’autres indices de végéta-
tion est actuellement prospectée.
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LES FACTEURS DE VARIATION DE L’'INDICE FOLIAIRE

L’indice foliaire d’un peuplement forestier dépend de sa composition en espéces, de la struc-
ture du couvert souvent liée a son traitement sylvicole (densité, degré de fermeture, stra-
tification verticale...), de la physiologie des espéces et de I'état sanitaire des arbres.
Indépendamment de ces caractéristiques de structure et composition du peuplement, ce para-
metre est contrélé par les facteurs climatiques et les conditions stationnelles, en particulier
I’alimentation hydrique et la disponibilité en éléments minéraux dans le sol. Selon ces diffé-
rents parametres et conditions, I'indice foliaire des peuplements forestiers en zone tempérée
peut varier entre 1 et 20. |l est généralement plus faible dans les peuplements feuillus (de 3
a 6) que dans les peuplements résineux (pouvant atteindre 20) (Waring et Schlesinger, 1985).
Quelques espéces feuillues a croissance rapide (Eucalyptus, Peupliers par exemple) peuvent
atteindre des indices extrémes de 16 a 45 en culture intensive (Isebrands et Michael, 1986).
En forét équatoriale, I'indice foliaire ne dépasserait pas une valeur moyenne 8 (Alexandre,
1981). En fait, la limite maximale que I'indice foliaire peut atteindre est telle que les feuilles les
plus basses dans le couvert recoivent un peu plus que le rayonnement minimum vital
(Alexandre, 1981). Ce maximum dépend de la capacité des feuilles a survivre a I'ombre, de
I’architecture du couvert, en particulier de I'inclinaison des feuilles, de leur agrégation, et de
leur distribution verticale. C’est ainsi que les forts indices foliaires de certains peuplements
résineux sont possibles grace aux effets d’agrégation des aiguilles qui permettent une péné-
tration de la lumiere profondément dans le couvert.

L’age et la densité (d’ailleurs généralement liés) sont souvent mentionnés comme facteurs de
variation de I'indice foliaire, mais peu de relations ont été publiées sur la durée d’une révolu-
tion. Lorsqu’un peuplement forestier croit, son indice foliaire augmente jusqu’a un maximum,
puis se stabilise ou diminue Iégérement. En fait, ni I’Age ni la densité ne sont sans doute les
parametres explicatifs directs, et I'indice foliaire maximum serait plutét atteint lorsque le
couvert se ferme. Baldocchi et Hutchison (1986) considérent que la fermeture du couvert des
foréts commence pour un LAl supérieur a 3. L’age de fermeture du couvert dépend quant a
lui de I’espéce, du type de régénération, de la sylviculture appliquée... Ainsi, la relation entre
densité et indice foliaire varie selon les espéces : chez un Sapin (Abies lasiocarpa), I'indice
foliaire augmente avec la densité, alors que chez un Pin (Pinus contorta), il reste constant dans
une large gamme de densités (Jack et Long, 1991). Les auteurs interprétent ces différences
comme conséquences de la tolérance a I'ombre du Sapin. L’indice maximum est atteint a des
ages différents selon les espéces (Schulze, 1982) : 16 ans chez des peuplements d’Epicéa de
Sitka en Angleterre et de Pin en Suede, 32 ans chez le Peuplier tremble dans le Wisconsin,
50 ans pour le Sapin au Japon. Souvent, I'indice foliaire des peuplements de coniféres aug-
mente jusque vers 40 ans, puis il atteint une valeur d’équilibre qui ne change plus ensuite.

Pour une espéce donnée et dans un méme massif forestier, le type de peuplement modifie
également I'indice foliaire total en structurant la répartition verticale du feuillage et en intro-
duisant des espéces d’accompagnement. Ainsi, en forét domaniale de la Harth @ située dans
la plaine d’Alsace, la présence de sous-étage de Charme et de Tilleul en taillis-sous-futaie de
chénes conduit a des indices foliaires totaux plus élevés qu’en futaie (figure 1, p. 139). De
méme, le mélange avec une espéce résineuse conduit a des indices foliaires plus forts. A noter
que les différences entre taillis-sous-futaie pauvre (TSF-), moyen (TSFo) ou riche (TSF+), défi-
nies sur le terrain par rapport a un critere de surface terriere en Chéne (essence de I'étage
dominant), ne se traduisent pas par des différences significatives d’indice foliaire : ceci reflete
la forte contribution des essences du sous-étage (ici Charme et Tilleul) a I'indice foliaire total.

(2) Ces données ont été acquises dans le cadre d’une convention de recherche entre I'INRA-Nancy, I’Office national des
Foréts et 'Observatoire écologique de la Harth (ONF, Division de Mulhouse).
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Dans des peuplements a couvert clair (situation typique en pinede), le faible indice foliaire de
I’étage dominant (2,5 a 3,5) laisse pénétrer une quantité importante de rayonnement au niveau
du sol, ce qui favorise le développement d’une strate herbacée dont I'indice foliaire est signi-
ficatif. Ainsi, en plantation de Pin maritime dont I'indice foliaire est égal a 3,0, Berbigier et
al. (1991) estiment lindice foliaire de la strate herbacée composée de Molinie a 1,2, soit
presque 30 % de I'indice foliaire total. Une synthése de Satoo (1970) indique que la contribu-
tion du sous-étage a I'indice foliaire total en forét décidue est trés variable (de 15 a 60 % de
LAI total) mais souvent significative, I'indice foliaire total variant peu autour de 7.

L’indice foliaire des peuplements varie aussi au cours de I'année : cette dynamique saison-
niére est évidente pour les especes a feuilles caduques ou le peuplement passe d’un stade
hivernal sans feuille a une phase progressivement feuillée jusqu’a atteindre un maximum vers
le milieu de saison (figure 2, p. 139). Ici, a partir de mesures de rayonnement relatif, on peut
détecter dés le débourrement I’expansion rapide de la premiére vague de croissance, ainsi
qu’une augmentation de presque 1 point d’indice foliaire consécutive a une seconde vague de
croissance entre mi-juin et fin juin. La valeur maximale du LAl est atteinte vers la mi-aoQt. Mais
des variations intra-annuelles peuvent aussi étre observées en peuplement résineux [de 3,2 a
5,3 chez Pinus strobus (Vose et Swank, 1990), ou chez Pinus radiata (Whitehead et al., 1994)],
en forét tropicale ou sempervirente. Raison et al. (1992) indiquent des variations intra-
annuelles de LAl jusqu’a 3 selon les conditions de milieu chez Pinus radiata. Ces variations en
cours d’année refletent un décalage entre la mise en place des aiguilles ou des feuilles de
I’année (typiquement en début de saison de végétation) et la chute des aiguilles ou feuilles
agées (maximum en fin d’été ou automne). Peu d’études ont suivi les dynamiques temporelles
de production et de perte d’aiguilles (Aussenac, 1969, 1979) et surtout évalué leurs consé-
quences en terme de variation de LAI (Raison et al., 1992). Une des raisons majeures est que
les relations allométriques classiquement utilisées pour estimer les LAl résineux ne permettent
pas de quantifier ces variations intra-annuelles. Des informations partielles pourront étre obte-
nues sur les placettes résineuses du réseau RENECOFOR ©), mais les données ne pourront
étre interprétées qu’en biomasse et non en variation d’indice foliaire. Dans tous les cas, il
convient donc de préciser a quelle période correspond I'indice foliaire mesuré. Classiquement,
la comparaison d’indices foliaires entre peuplements est réalisée sur la valeur maximale obser-
vée au cours de la saison.

Une autre dynamique temporelle s’ajoute aux cinétiques intra-annuelles décrites ci-dessus : il
s’agit de modifications d’une année sur I’autre ou sur plusieurs années de la valeur maxi-
male de I'indice foliaire (Bréda et Granier, 1996). Ces variations interannuelles peuvent étre
observées apres des années trés séches. Elles atteignent 2 points d’indice foliaire dans le cas
d’une chénaie en Lorraine (figure 3, p. 139) et sont réversibles : il ne faut alors pas interpré-
ter la réduction de surface de feuilles comme un mécanisme de dépérissement, mais plutot
comme un mode de régulation a moyen terme. Enfin, des accidents climatiques (gel de prin-
temps) ou biotiques (défoliateurs) peuvent avoir des conséquences directes I'année de I'acci-
dent (diminution du nombre de feuilles) et différées : la mise en place d’un nouveau cycle de
feuilles et la réduction d’indice foliaire aprés I’accident affectent la quantité de réserves car-
bonées disponibles pour la mise en place d’une feuillaison normale lors de la saison suivante.
Outre ces modifications naturelles, les interventions sylvicoles, qu’elles soient coupes de taillis
ou éclaircies, réduisent I'indice foliaire du peuplement. Selon I'intensité et la nature (systéma-
tique ou non, dans I’étage dominant ou dans le sous-étage) de I'intervention, cette réduction
est ou non proportionnelle au nombre de tiges 6tées ; immédiatement aprés éclaircie, elle est

(3) Le Réseau national de suivi 4 long terme des Ecosystémes forestiers (RENECOFOR) a été mis en place a partir de 1991
par I'Office national des Foréts pour fournir une base objective permettant d’interpréter une variation quelconque de la
santé des foréts. Il s’agit d’un suivi intensif et continu sur du long terme (30 ans minimum), réalisé sur 102 placettes repré-
sentatives des 10 essences principales de la forét francgaise.
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Figure 1
INFLUENCE DU TYPE DE PEUPLEMENT Indice foliaire (m%/m?)
SUR L’'INDICE FOLIAIRE DE 62 CHENAIES 8
EN FORET DOMANIALE DE LA HARTH

(Haut-Rhin) 7
FFP : futaie feuillue pure
TS : taillis simple 6 § 5
TSF- : taillis-sous-futaie pauvre
TSFo : taillis-sous-futaie moyen §15 §3 é‘e
TSF+ : taillis-sous-futaie riche 5 .
TSF-FSS : intermédiaire entre § Q16
taillis-sous-futaie et futaie sur souche 4
FSS : futaie sur souche T B2
FRM : futaie résineuse mélangée 3

(Convention ONF-INRA,
Observatoire écologique de la Harth)

Chague point est une moyenne de n placettes, FFP TS TSF- TSFo  TSF+ TSF-FSS FSS  FRM
n étant indiqué & coté de chaque point.
L'écart-type est représenté Type de peuplement
Indice foliaire (m2/m2)

5

4

Figure 2 3
EXEMPLE DE VARIATION SAISONNIERE

D’INDICE FOLIAIRE DANS UNE CHENAIE, 2
calculé a partir de mesures d’interception

du rayonnement global par le couvert 1
pendant la saison de végétation

et par ramassage des litieres a I'automne 0

(forét domanl?\}ltzl?gh(él?gg hr;lf)ggﬁ:i Avril Mai Juin Juil. Aot Sept.  Oct. Nov.
Indice foliaire (m2/m2)

6

5
Figure 3

EXEMPLE DE VARIATION INTERANNUELLE 4
D’INDICE FOLIAIRE
estimé par ramassage de litieres dans un
peuplement de chénes de 30-40 ans

(forét domaniale de Champenoux,

Meurthe-et-Moselle) 1989 1990 1991 1992 1993 1994 1995
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davantage proportionnelle a la réduction de surface terriere qu’au nombre de tiges, a condi-
tion que I'intervention concerne I'’étage dominant. Ainsi, dans une plantation de Douglas agée
de 19 ans, une éclaircie systématique prélevant une ligne sur deux (50 % du nombre de tiges
et de la surface terriere) a conduit a une réduction de 43 % de I'indice foliaire estimé a partir
de mesures d’éclairement relatif et en supposant que le coefficient d’extinction est le méme
dans les deux traitements (LAl témoin = 9,2, LAI éclairci = 5,2 ; Aussenac et al., 1982). Une
éclaircie par le haut dans un perchis de chénes supprimant 20 % du nombre de tiges et 35 %
de la surface terriére a provoqué une réduction de 35 % de I'indice foliaire (Bréda et al., 1995).
Dans un taillis de Chéne vert, Ducrey et Huc (1998) observent une réduction proportionnelle
de ces deux parametres, qui se conserve plusieurs années apres l'intervention. Inversement,
Cutini (1996) montre une réduction plus forte (63 a 83 %) de la surface de feuilles que de la
surface terriére (50-60 %), lors d’éclaircies de conversion de taillis de Chéne chevelu en futaie
sur souche. Aprées cette diminution brutale au cours de la premiere saison de végétation
suivant I'éclaircie, le couvert se referme progressivement et I'indice foliaire augmente d’année
en année, plus rapidement que la surface terriére : la relation entre ces deux variables n’est
alors plus conservée. Malheureusement, trées peu de mesures interannuelles sont actuellement
disponibles pour quantifier la dynamique de I'indice foliaire au cours de cette phase de retour
a un couvert fermé. Il semble que 4 a 6 saisons de végétation soient souvent suffisantes pour
revenir aux valeurs précédant I’éclaircie. Cette dynamique dépend de I'essence, de I'age du
peuplement et des conditions stationnelles, et peut étre largement modulée par les conditions
climatiques des années consécutives a I'intervention.

L’hétérogénéité spatiale au sein d’une méme parcelle forestiére peut aussi étre considérable.
Typiquement, a I’échelle d’une parcelle, I'indice foliaire varie du simple au double, en raison
d’une trouée, d’un bouquet plus dense, d’un changement dans le sous-étage. Cette hétéro-
généité spatiale a par exemple été tres bien mise en évidence par Walter et Himmler (1995)
dans divers peuplements de Pin sylvestre d’ages différents. Estimé a partir de photographies
hémisphériques, I'indice foliaire varie fortement dans la parcelle la plus jeune (rangs de plan-
tation, LAI entre 2,0 et 7,8) et moins (entre 2,3 et 5,4) dans les parcelles d’age moyen. Dans
un taillis de Chéne vert, selon Ducrey et Huc (1998), il varie entre 2,1 et 4,9 selon la densité
du couvert sur des parcelles de 900 m2. Méme sur de courtes distances, une forte variabilité
intra-peuplement peut étre mise en évidence par des mesures rapprochées a 'aide d’un ana-
lyseur de couvert depuis le sol ou de collecteurs de litiéres. Ainsi, Joffre et al. (1996) mesu-
rent des indices foliaires compris entre 2,3 et 3,6 sur un placeau de 30 m? de taillis de Chéne
vert. De méme, la figure 4 (p. 141) illustre les variations détectées le long d’un cheminement
linéaire de 250 m d’orientation aléatoire, en forét alluviale (Erstein, Haut-Rhin). Dans cette
réserve hors gestion depuis de nombreuses années, la chénaie-frénaie alluviale suit une dyna-
mique naturelle avec apparition de trouées lors de la chute d’arbres morts. Les mesures ont
été réalisées tous les 2,50 m avec un analyseur de couvert (Li-Cor, LAI-2000) ; I'indice foliaire
fluctue selon la distance par rapport aux trouées ou aux arbres dominants dont le houppier
est trés large, et selon la densité du feuillage qui varie entre espéces. Cette forte variabilité
implique un grand nombre de répétitions de mesures (collecteurs de litieres, photographies
hémisphériques ou mesures portatives) pour déterminer I'indice foliaire d’une parcelle fores-
tiere. En I'absence de telles répétitions échantillonnant toute la surface de la parcelle, I'indice
foliaire mesuré ne peut avoir qu’une signification locale, alors précisément appréhendée par 3
ou 4 répétitions de mesures depuis le sol (Wang et al., 1992).

La forte influence de la disponibilité en eau du sol sur 'indice foliaire est bien établie par les
biogéographes a tres large échelle, couvrant des biomes trés contrastés (steppes, prairies,
foréts sempervirentes, feuillues ou résineuses) : I'indice foliaire des grands types de végéta-
tion décroit avec la disponibilité en eau (Gholz et al., 1990). A I’échelle des foréts coniféres du
continent nord-américain, Grier et Running (1977), Waring et al. (1978) et Gholz (1982) ont
montré clairement qu’il était corrélé avec les précipitations. Plus précisément, il serait contrélé
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par le déficit climatique, c’est-a-dire la différence entre I’évapotranspiration potentielle et les
précipitations (Grier et Running, 1977 ; Gholz, 1982 ; figure 5, ci-dessous). Toutefois, a
I’échelle d’une région climatiquement homogeéne, les liaisons entre indice foliaire et disponibi-
lité en eau restent a établir. Une étude de Landsberg (1986) montre que les variations inter-
annuelles de longueur d’aiguilles de Pinus radiata sont corrélées a la pluviométrie de la saison
de croissance. Méme sur les sites pauvres et non fertilisés qu’il étudiait, I'irrigation permettait
dans tous les cas d’augmenter I'indice foliaire. Dans nos travaux réalisés dans I'Est de la
France et en Allemagne, I'indice foliaire (mesuré au maximum saisonnier) de peuplements
équiennes et monospécifiques, a couvert fermé, feuillus (Chénes et Hétres) et résineux
(Douglas, Epicéas), apparait d’autant plus élevé que la réserve utile du sol est forte (figure 6,
ci-dessous). Nous reviendrons plus loin sur I'interprétation en terme de bilan hydrique de cette
relation entre la potentialité hydrique du sol et I’indice foliaire.

Figure 4 Indice foliaire (M2/m2)
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Enfin, la teneur en éléments minéraux du sol semble également susceptible de limiter le
développement de I'indice foliaire sur les stations pauvres. Ainsi, une fertilisation azotée a
permis d’augmenter I'indice foliaire de peuplements de Pinus taeda de plus de 60 % par
rapport aux peuplements non traités sur des sites tres déficients, alors que I'apport de phos-
phore était sans effet sur I'indice foliaire (Vose et Allen, 1988). Dans des peuplements de
10 ans de Pinus radiata installés sur sols pauvres sur granite, un traitement par irrigation et
fertilisation a permis d’augmenter le LAl de 2,5 a 3,5 en une saison de végétation. En deux
ans, le LAl a augmenté de 2,5 a 3,9 - 4,4 dans les traitements irrigués ou fertilisés, tandis qu’il
a atteint 6 ou 6,5 dans les traitements irrigués et fertilisés (Landsberg, 1986). De tels résultats
ne sont pas disponibles actuellement pour des essences forestiéres feuillues.

ROLE FONCTIONNEL DE L’INDICE FOLIAIRE DANS LE BILAN EN EAU
DES PEUPLEMENTS FORESTIERS

Les différents flux du bilan de I’eau en forét (transpiration des arbres, évaporation du sol et
transpiration de la strate herbacée, interception des précipitations, écoulement, drainage...)
dépendent étroitement des caractéristiques du couvert forestier (Aussenac et al., 1995).
L’indice foliaire, tant par sa valeur que par sa variation au cours de I’année, est la variable
fonctionnelle de structure du couvert qui gouverne ces différents flux. C’est aussi un des para-
meétres explicatifs essentiel des différences de fonctionnement hydrique entre couvert a
feuilles caduques et couvert résineux (LAl plus élevés et persistance toute I’année).

LAI et interception des pluies

La quantité de pluie atteignant le sol, paramétre essentiel a la recharge de la réserve en eau du
sol (flux entrant), dépend avant tout de I'intensité de la pluie incidente (Aussenac, 1968), mais
décroit lorsque I'indice foliaire augmente. En région tempérée, I'interception annuelle représente
15 a 25 % de la pluie incidente en peuplement feuillu et 30 a 50 % en peuplement résineux
(Aussenac, 1968), soit 15 a 25 % de plus chez les coniferes. Cette différence s’explique par
des indices foliaires généralement plus élevés en peuplement résineux, mais aussi par la pré-
sence d’une période défeuillée chez les feuillus pendant laquelle les précipitations sont impor-
tantes et l'interception est faible. Ces différences d’interception entre feuillus et résineux
conduisent a un bilan hydrique et un drainage vers les nappes qui peuvent étre de 20 % plus
forts en peuplement feuillu qu’en peuplement résineux (Stanhill, 1970, in : Schulze, 1982).

Cependant, le degré de fermeture du couvert modifie la relation entre indice foliaire et inter-
ception des précipitations (Aussenac, 1970 ; Aussenac et Boulangeat, 1980). Ainsi, pour un
méme indice foliaire, des peuplements de chénes éclaircis interceptent davantage de pluie que
des peuplements a couverts fermés, en raison a la fois d’une plus grande capacité de satura-
tion des couronnes plus isolées et a une évaporation plus rapide de I’eau interceptée grace
aux turbulences créées par I'irrégularité du couvert (figure 7, p. 143). Les conséquences de la
discontinuité de couvert se retrouvent également chez les pins, qui présentent des intercep-
tions relativement fortes pour leurs faibles indices foliaires (interception variant entre 14 a
22 % de la pluie incidente pour une pinede d’indice foliaire de 3,0 ; Loustau et al., 1992).

LAl et transpiration du peuplement et du sous-bois

La transpiration d’un couvert forestier est déterminée par les conditions d’évapotranspiration
potentielle (demande climatique) et la disponibilité en eau dans le sol. Lorsque cette disponi-
bilité n’est pas limitante et qu’il n’y a pas de régulation par les stomates, la transpiration est
maximale et proportionnelle a la surface foliaire cumulée. Il est alors possible de prédire la
transpiration maximale du peuplement a partir de son indice foliaire et des conditions d’éva-
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potranspiration (Granier et Bréda, 1996) (figure 8, ci-dessous). Ainsi, la transpiration maximale
d’un peuplement de Chéne rapportée a I'évapotranspiration potentielle varie d’une année sur
I’autre proportionnellement a I'indice foliaire entre 3 et 6.

Figure 7
RELATION ENTRE INDICE FOLIAIRE .
ET INTERCEPTION DES PRECIPITATIONS Figure 8
exprimée en pourcentage de la pluie incidente RELATION ENTRE LA TRANSPIRATION MAXIMALE (T)
(moyenne sur la période feuillée) dans des peuplements mesurée par flux de séve en absence de contrainte
de Chénes a couvert fermé (ronds noirs) ou a couvert hydrique rapportée a I'évapotranspiration potentielle
ouvert (éclaircie et coupes d’ensemencement, triangles (ETP, formule de Penman) ET L’INDICE FOLIAIRE
ouverts) (ronds : témoin ; triangles noirs : éclairci)
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Figure de synthése d’apres Carlisle et al., 1965 ;
Aussenac, 1975 ; Nizinski et Saugier, 1989 ; Bréda, 1994
et Bréda données non publiées

Indice foliaire (m2/m?2)
D’aprés Bréda et Granier, 1996.

Toujours en condition de bonne disponibilité en eau dans le sol, I’évaporation du sol et la
transpiration du sous-bois sont généralement proportionnelles a la quantité de rayonnement
net qui pénetre jusqu’a la surface du sol. Cette fraction de rayonnement non intercepté
dépend directement de I'indice foliaire et peut étre calculée comme une fonction inverse de
I’indice foliaire. L’évaporation du sol ne représente que 5 % de I’évaporation totale lorsque
I’indice foliaire atteint 4 (Denmead, 1969) alors que cette proportion peut atteindre 50 % si I'in-
dice foliaire chute en dessous de 2. Cela signifie que I’évapotranspiration de I'écosystéme se
répartit entre la transpiration des arbres, d’autant plus forte que I'indice foliaire est élevé, et
I’évaporation du sol et du sous-bois, inversement proportionnelle a I'indice foliaire des arbres.
La répartition des flux d’évapotranspiration peut atteindre de 70 a 80 % pour les couverts
forestiers a faible indice foliaire et 20 a 30 % pour le sous-bois (Roberts et al., 1980 ; Granier
et al., 1990 ; Loustau et Cochard, 1991). En peuplement feuillu, la contribution du sous-bois
évolue donc en cours de saison, inversement a la dynamique de I'indice foliaire de I'étage
dominant : au printemps, alors que le sol est bien alimenté en eau et que les arbres n’ont pas
encore toutes leurs feuilles, la contribution du sous-bois est majoritaire ; plus tard, lorsque I'in-
dice foliaire du couvert atteint sa valeur maximale, le rayonnement au sol et la disponibilité en
eau a la surface du sol sont réduits et la transpiration des arbres devient prépondérante. De
fait, on peut dire que, méme si la contribution respective de chaque strate varie, la consom-
mation globale en eau de I’écosysteme (arbres + sous-bois) reste pilotée par I'indice foliaire
global du peuplement (Whitehead et al., 1994).
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LAI et indice de stress hydrique

Les modulations de ces divers flux d’eau par I'indice foliaire interagissent et conditionnent la
quantité d’eau disponible dans le sol. Ainsi, la réserve utile du sol diminuera plus vite et plus
fort au cours de la saison si I'indice foliaire du couvert est plus élevé (figure 9, ci-dessous) :
la transpiration et I'interception sont plus fortes, mais I’évaporation du sol et du sous-étage
reste faible. Ainsi, la date a laquelle la réserve en eau du sol atteint le seuil de déficit hydrique
qui affecte le fonctionnement des arbres est plus précoce, et I’épuisement de la réserve sera
plus intense. Les conséquences d’une modification d’indice foliaire sur la disponibilité en eau
du sol et sur les risques de déficit hydrique sont difficiles a prédire et a généraliser, en parti-
culier parce qu’elles dépendent des caractéristiques climatiques de chaque année. Selon la
répartition des précipitations au cours de I’année et les conditions d’évapotranspiration poten-
tielle, une modification d’indice foliaire affectera plutdt I'interception ou la transpiration.

Figure 9 EXEMPLE D’EVOLUTION SAISONNIERE DE LA RESERVE EN EAU D’UN SOL
de 100 mm de réserve utile simulée pour quatre peuplements de chénes
d’indices foliaires respectifs de 3,5, 4,5, 5,5 et 7
(données climatiques journalieres Météo-France, poste de Bale, Modele Granier et Bréda)
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L’utilisation d’'un modele de bilan hydrique journalier dans lequel les flux d’eau sont pilotés par
I’indice foliaire du peuplement (Granier et al., 1995) peut aider a comparer la sensibilité du
déficit hydrique a des variations d’indice foliaire pour des années a profil pluviométrique
contrasté. On constate ainsi que I’augmentation du déficit hydrique n’est pas proportionnelle
a la variation d’indice foliaire et que cette différence varie selon les années (figure 10, p. 145).
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. Figure 11
Figure 10 RELATION ENTRE PRODUCTIVITE PRIMAIRE NETTE
INCIDENCE DE L’INDICE FOLIAIRE SUR L’INDICE DE LA PARTIE AERIENNE ]
DE STRESS (durée et intensité du déficit hydrique) ET INDICE FOLIAIRE DEVELOPPE
simulés pour 5 années climatiquement contrastées (qui prend en compte la forme des aiguilles)
(données climatiques journalieres Météo-France, pour différents types de végétation rencontrés le long
poste de Bale, Modéle Granier et Bréda) d’un transect ouest-est en Oregon (d’aprés Gholz, 1982)
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INDICE FOLIAIRE ET PRODUCTIVITE PRIMAIRE NETTE

La productivité primaire nette (en abréviation anglo-saxonne NPP) des peuplements forestiers
est couramment corrélée positivement avec I'indice foliaire jusqu’a un seuil, au-dela duquel la
productivité diminue trés souvent, essentiellement en raison de la mortalité et des effets d’in-
hibition de I'efficience photosynthétique des feuilles de la base du couvert par la compétition.
Il peut également y avoir interaction avec un bilan hydrique qui devient défavorable lorsque le
LAl augmente (figure 11, ci-dessus, d’apres Gholz, 1982 ; Gholz et al., 1990). L’existence
d’un LAl optimum a été largement débattue. Au-dela de cet optimum (appelé parfois LAI cri-
tique), une augmentation du LAl et de la fixation de CO, ne peut plus contrebalancer la réduc-
tion de I'assimilation des surfaces foliaires déja en place en raison de I'ombrage créé par les
nouvelles feuilles. Par exemple, la productivité primaire nette d’un peuplement de Douglas est
maximale pour environ la moitié de I'indice foliaire maximal et diminue pour des indices plus
forts, parce que la perte de croissance par mortalité des arbres dépasse le faible accroisse-
ment des arbres restants (Waring, 1983). Dans les peuplements de Pinus elliotii Engelman, en
Floride, la productivité primaire nette annuelle augmente rapidement pendant les 10 a 15 pre-
mieres années puis diminue ensuite rapidement. Elle reste étroitement corrélée au LAl jusque
tard dans la révolution. Aprés 18 ans, elle décline alors que I'accumulation de biomasse se
ralentit, tandis que la surface de feuilles est maintenue. Aprés I’Age normal de rotation (environ
30 ans), les deux variables diminuent alors que la structure du peuplement se stabilise a un
niveau de productivité moindre (Gholz, 1986). Dans les jeunes peuplements, I'importance du
LAI pour la croissance est modifiée par la longueur de la période d’activité photosynthétique.
Ainsi, la productivité des peuplements résineux est favorisée par rapport aux feuillus.
Kira (1975) a montré une forte corrélation entre la productivité nette a la fois de foréts déci-
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dues et sempervirentes et la durée du LAI (définie comme le produit du LAl et de la longueur
de la saison de croissance en mois). Ces études se limitent a des régions spécifiques mon-
trant une corrélation positive entre productivité et LAl, mais de larges variations peuvent étre
observées et sont alors associées a des différences entre photosynthése nette, respiration des
tissus vivants, ou encore la quantité de carbone allouée aux racines (Gholz, 1986). Waring
(1983) souligne que la corrélation entre productivité et indice foliaire n’est pas maintenue dans
les régions ou la sécheresse et les sols pauvres prédominent.

Figure 12 ,I'EVOLUTION INTERANNUELLE DE LA TRANSPIRATION ANNUELLE, DE L’INTERCEPTION
DES PRECIPITATIONS, DU DEFICIT HYDRIQUE ET DE L’ACCROISSEMENT RADIAL ANNUEL DES CERNES
dans deux peuplements voisins de Hétre et d’Epicéa du Kaiserstuhl (Allemagne)
(réserve utile du sol : 190 mm, indice foliaire du Hétre : 6,2, indice foliaire de I'Epicéa: 8,0).
Données climatiques journalieres Météo-France, poste de Béle (Projet européen n° EV-5V-CT94-0437)
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INDICE FOLIAIRE ET CROISSANCE : COMPARAISON FEUILLUS ET RESINEUX

En déterminant a la fois la transpiration du peuplement, le rayonnement disponible au niveau
du sol et I'interception des précipitations, la surface de feuilles mesurée par I'indice foliaire
joue donc un réle clé dans le fonctionnement hydrique et carboné des couverts, et gouverne
également la productivité. La figure 12 (p. 146) illustre les variations interannuelles sur une
série de 30 ans des flux d’eau essentiels (transpiration et interception) qui ont été simulées
pour une hétraie et une pessiére installées cbdte a cdte sur un sol limoneux profond en
Allemagne @, Les différences d’indice foliaire du couvert et de longueur de saison feuillée
entre Epicéa et Hétre conduisent & une transpiration et une interception des précipitations plus
élevées en pessiere. Toutefois, les différences entre les deux peuplements ne sont pas
constantes d’une année sur l'autre, en raison de l’interaction entre structure du couvert et
répartition des pluies. Le déficit en eau du sol résultant de ces différents flux d’entrée et de
sortie d’eau de I’écosystéme montre également de forts écarts entre les deux types de cou-
verts avec, selon les années, des déficits plus forts sous pessiere ou comparables dans les
deux peuplements. Dans ces conditions, la croissance radiale des hétres est souvent meilleure
que celle des épicéas, mais elle est aussi plus fluctuante d’une année sur I'autre. La chute de
croissance est souvent plus forte I'année consécutive a un déficit hydrique fort.

En conclusion, I'indice foliaire est une bonne expression des échanges d’énergie et de matiére
entre le sol, les couverts forestiers et I’atmosphére. Par son action physique, il détermine le
microclimat en dessous du couvert ainsi que la quantité de pluie interceptée ou qui atteint le
sol, conditionnant les flux du sous-étage. Il représente par ailleurs la partie fonctionnelle du
couvert, siege des échanges gazeux (transpiration et photosynthéese) produisant les assimilats
nécessaires a la croissance et aussi au stockage de réserves indispensables pour la mise en
place du feuillage de la saison suivante. De plus, I'indice foliaire est un paramétre dynamique
de la structure du couvert, subissant a la fois des variations saisonniéres et interannuelles
importantes. Si ses variations interannuelles commencent a étre admises, leur quantification,
leur déterminisme et leurs conséquences en terme de bilan de carbone et de croissance sont
encore mal connus et évalués. L’indice foliaire conditionne a la fois les flux de matiére et
d’énergie des couverts forestiers, mais il dépend en retour du fonctionnement écophysiolo-
gique des arbres et des peuplements : cette interdépendance rend délicate I'étude de ses
variations. Plusieurs programmes de recherches s’attachent a répondre a ces questions
essentielles pour la compréhension des bilans hydrique, carboné et minéraux des écosys-
temes forestiers et de leur productivité.

Nathalie BREDA
Unité Ecophysiologie forestiére
INRA - Centre de Recherches de Nancy
F-54280 CHAMPENOUX
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L’'INDICE FOLIAIRE DES COUVERTS FORESTIERS : MESURE, VARIABILITE ET ROLE FONCTIONNEL (Résumé)

Aprés avoir rappelé la définition et les principales méthodes de détermination de I'indice foliaire des peuplements fores-
tiers, les facteurs de variations de ce parameétre sont décrits. L’age, la densité, la composition spécifique, le type de peu-
plement ou encore les potentialités du milieu (disponibilité en eau et en éléments nutritifs) influencent I'indice foliaire. Ses
variations temporelles, qu’elles soient saisonniéres ou entre années, sont décrites. Le rdle fonctionnel de I'indice foliaire
dans les bilans hydrique, carboné et minéral des peuplements est rappelé et illustré sur les principaux flux d’eau de I’éco-
systéme. L'interception des précipitations et la transpiration du peuplement principal aussi bien que du sous-bois sont
pilotées par l'indice foliaire, qui ainsi gouverne une part importante de la dynamique et de I'intensité du desseéchement
du sol sous le couvert forestier. Il intervient enfin de maniere complexe sur la croissance des arbres et la productivité des
écosystémes.

THE LEAF AREA INDEX OF FOREST CANOPIES : MEASUREMENT, VARIABILITY AND FUNCTIONAL ROLE
(Abstract)

Beginning with the definition of the leaf area index and of the major methods for determining it in forest stands, the article
then describes the variation factors for this parameter. Age, density, specific composition and type of stand as well as
the potential of the environment (water and nutrient availability) influence the leaf area index. Variations over time, whether
seasonal or from one year to the next, are also discussed. The functional role of the leaf area index in respect of the
water, carbon and mineral balances of stands is recalled and illustrated for the principal water flows in the ecosystem.
Interception of rainfall and transpiration by the overstory as well as the undergrowth are dependent on the leaf area index,
which is hence a major determinant in the dynamics and intensity of soil drainage beneath the forest canopy. Finally, it
also has a complex effect on tree growth and ecosystem productivity.
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