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CARACTERISATION DE LA TOLERANCE A L’OMBRAGE
DES JEUNES SEMIS DE HETRE
ET COMPARAISON AVEC LES ESSENCES ASSOCIEES

ERWIN DREYER - CATHERINE COLLET - PIERRE MONTPIED - HERVE SINOQUET

La régénération naturelle du Hétre en peuplement pur ne pose apparemment guére de problémes,
en dehors de situations particulieres comme I’enrichissement d’anciens taillis-sous-futaie ou des
conversions rapides. De ce fait, le recours a la plantation reste minoritaire (Armand, 2003). Suite
a une fainée, les semis apparaissent sous les semenciers et sont progressivement libérés de leur
emprise au fur et @ mesure de leur développement. Le couvert formé par les arbres doit dispenser
un ombrage modéré, caractérisé idéalement par un éclairement compris entre 30 et 50 % du
plein découvert (Vinkler, ce volume). Cet abri léger permet a la fois une croissance active et l'ac-
quisition d’une forme présentant peu de défauts.

Le Hétre est trés souvent présent en mélange avec d’autres essences feuillues (principalement le
Fréne, le Charme, U’Erable sycomore, I’Erable plane, et le Bouleau) ou résineuses (principalement
le Sapin), et I'on peut désirer conserver ces essences d’accompagnement, comme futures essences
objectifs ou comme accompagnement a but cultural. Dans de tels peuplements, le dosage du
couvert constitue la aussi le principal outil pour contréler le devenir de la régénération et sa
composition. En effet, les différentes essences qui peuvent former un mélange réagissent de
maniére spécifique a I"'ombrage dispensé par le couvert adulte, en termes de survie, de vitesse
de croissance et de morphologie. Le choix d’un niveau de fermeture du couvert au-dessus de la
régénération détermine son évolution future (composition spécifique, structuration verticale,
qualité des tiges). La gestion de ces mélanges complexes est actuellement basée sur un savoir
empirique. Une meilleure connaissance de l'autécologie et de I’écophysiologie du Hétre et des
essences associées serait nécessaire pour une gestion rationnelle de ces mélanges. Plus particu-
lierement, le degré de tolérance a I'ombrage et les réponses au microclimat lumineux de ces
essences sont des informations indispensables pour cette gestion.

Le Hétre est souvent qualifié d’essence d’ombre, capable de s’installer en sous-étage et de se
développer malgré les faibles niveaux d’éclairement au sol. Il est réputé nettement moins exigeant
en lumiére que les Chénes par exemple (Teissier du Cros, 1981). Cette qualification ne doit cepen-
dant pas faire illusion : on sait que le Hétre répond de maniére trés active et positive a une
mise en lumiére une fois installé (Collet et al., 2002) et que d’autre part sa croissance augmente
de maniére trés significative avec la disponibilité en lumiére [voir par exemple les données de
Suner et Rohrig (1980) citées par Teissier du Cros (1981)]. Ce type d’information permet de quali-
fier et de décrire ce qu’il est convenu d’appeler “le tempérament” d’une essence. Bien que cette
notion soit floue et trés mal définie, elle reste fréquemment utilisée par les sylviculteurs.

Nous avons voulu, dans le cadre d’une série d’expérimentations menées avec l'aide du
GIP ECOFOR et de la Région Lorraine, compléter les connaissances sur le tempérament du Hétre
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Photo 1

Vue partielle de 'ombriére (48 % de transmission)
avec des semis de Hétre et d’Erable sycomore en
début de deuxiéme saison de croissance

Photo E. DREYER

et de quelques essences potentiellement accompagnatrices voire concurrentes (Chénes pédonculé
et sessile, Erable sycomore, Fréne, Bouleau). Toutes ces espéces présentent des dynamiques de
croissance initiale fortement contrastées et sont difficiles a gérer en mélange. Nous nous sommes
posé la question suivante : pouvons-nous identifier des traits de morphologie, d’anatomie, de
fonctionnement susceptibles d’expliquer ces différences interspécifiques et de donner un contenu
plus fonctionnel a la notion de “tempérament” ? En arriére-plan se profile une question déja trés
ancienne mais qui demande des réponses plus précises basées sur des approches moins empi-
riques : quels sont les traits fonctionnels qui caractérisent le degré de tolérance a 'ombrage de
jeunes arbres forestiers ?

Un dispositif d’ombriéres neutres en polyéthyléne aluminisé a été installé en pépiniére a Cham-
penoux, permettant d’imposer quatre traitements : pleine lumiére, environ 40, 20 et 8 % de
transmission du rayonnement visible au sol (photo 1, ci-dessus). Rappelons que le rayonnement
visible (400-700 nm) est le rayonnement utile pour la photosynthése. Ces ombriéres sont
“neutres” dans le sens qu’elles ne modifient pas significativement la qualité spectrale de la
lumiére transmise. Les différentes espéces ont été semées en pots de culture de 10 |, sur un
substrat reconstitué a base de tourbe blonde et de sable (1 volume de tourbe pour 2 volumes
de sable). Les semis ont été cultivés pendant deux ans, avec des apports réguliers d’eau (jrri-
gation automatique) et une fertilisation annuelle par un engrais a libération lente (Nutricote 100,
N/P/K 13/13/13, complémenté avec des oligo-éléments). Les semis étaient placés de maniére a
minimiser la concurrence pour la lumiére et se trouvaient globalement dans des situations
édaphiques non limitantes pour leur croissance.

Pour compléter ce jeu de données et pour nous rapprocher des conditions forestiéres, nous
avons également échantillonné un certain nombre de semis de Hétre, de Fréne et d’Erable
sycomore poussant dans des conditions de lumiére contrastées (de 7 a 44 % de l'éclairement en
plein découvert) dans une régénération naturelle en forét de Bezange (Meurthe-et-Moselle).
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Avant de proposer une synthése partielle de nos travaux, nous allons discuter a partir de nos
résultats un certain nombre de questions et d’affirmations répandues sur la tolérance a I'ombre
de semis de Hétre et d’essences accompagnatrices.

DISCUSSION DE DIVERSES HYPOTHESES SUR LA TOLERANCE A L’'OMBRAGE

Les essences tolérantes a ’'ombre croissent mieux a ’ombre
et moins bien en pleine lumiére que les autres

Une autre maniére de formuler cette hypothése est de dire que les essences d’ombre comme le
Hétre présentent une plus faible plasticité de la croissance en réponse a des variations de dispo-
nibilité en lumiére, en comparaison avec des essences de lumiére.

Dans notre dispositif d’ombriéres, la croissance des plants dans les différents niveaux de lumiére
a été évaluée a la fin de chaque saison, par des mesures de hauteur totale, de diamétre au
collet et de biomasse des plants. L’analyse de ces données (en termes de biomasse totale par
exemple, figure 1a) contredit totalement la premiére hypothése. Toutes les espéces ont présenté
une forte modulation de la croissance par la lumiére, 'amplitude de cette modulation (la plasti-
cité) a été du méme ordre de grandeur dans tous les cas (figure 1b). La croissance la plus forte

FIGURE 1a BIOMASSE TOTALE DES SEMIS DE 6 ESSENCES FORESTIERES
cultivés pendant deux ans sous quatre régimes lumineux induits par des ombriéres neutres,
et caractérisés par la fraction de rayonnement extérieur transmise
Moyennes + écarts types
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a été observée sur le Bouleau, la plus faible sur le Hétre, et ce dans tous les traitements. La
culture en plein découvert a conduit a une forte réduction de croissance sur toutes les espéces,
par rapport au traitement d’ombrage modéré (40 %) ; et cette réduction de hauteur et de
biomasse a été particuliérement marquée pour le Hétre. Plusieurs facteurs corrélés avec la dispo-
nibilité en lumiére peuvent alors agir : problémes de vent plus fort, de températures de sol plus
faibles... De tels problémes de croissance en plein découvert sont bien connus des praticiens. En
conclusion : la croissance de semis de toutes les essences répond trés fortement a la disponi-
bilité en lumiére en conditions édaphiques optimales. Elle augmente avec la disponibilité en
lumiére jusqu’a un niveau optimal et diminue en plein découvert. L’amplitude relative de cette
réponse était au moins aussi forte dans le cas du Hétre que dans celui d’essences réputées
héliophiles comme le Bouleau ou le Fréne (figure 1b, p. 177). Le Hétre présente une croissance
juvénile particulierement faible dans tous les traitements, en comparaison des autres espéces, et
est donc potentiellement fortement concurrencé a tous les niveaux de lumiére testés.
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L'avenir du Hétre dans la forét frangaise

A faible lumiére, les espéces tolérantes a 'ombrage présentent une photosynthése
relativement plus élevée que les autres

On sait en effet que les feuilles d’ombre, qui ne recoivent pas suffisamment de rayonnement
pour réaliser une forte photosynthése, investissent trés peu dans leur appareil photosynthétique.
Elles sont moins épaisses, moins riches en chlorophylles que les feuilles de lumiére (figure 2,
p. 178). Cette observation s’applique aussi bien pour les feuilles de lumiére et d’ombre dans une
couronne, que pour des semis placés dans des microclimats lumineux contrastés. L’amplitude
des différences observées au niveau de chaque espéce entre les feuilles de semis d’ombre et les
feuilles de semis de lumiére varie-t-elle alors suivant le tempérament de l'espéce ?

Figure 3 REPONSE DE LA CAPACITE DE PHOTOSYNTHESE
(exprimée par la vitesse maximale de carboxylation,
et le rapport entre vitesse maximale de carboxylation et le flux maximal d’électrons)
A LA DISPONIBILITE EN LUMIERE
(exprimée en fraction du rayonnement recu en plein découvert)
AU COURS DE LA CROISSANCE DE SEMIS DE 6 ESPECES FORESTIERES
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Pour tester cette hypothése, nous avons mesuré la capacité photosynthétique foliaire des plants
dans les ombriéres, et les résultats obtenus contredisent cette hypothése. La capacité de photo-
synthése foliaire, estimée par ajustement de paramétres d’un modéle sur des courbes de réponse
de l’assimilation nette de CO, (Dreyer et al., 2001), répond en effet trés fortement a I'’éclairement
recu pendant la croissance. Mais cette réponse est globalement de méme amplitude pour toutes
les espéces testées (figure 3, ci-dessus). De plus, la capacité de photosynthése est plutét faible
dans le cas du Hétre par rapport a d’autres essences comme les Chénes ou méme le Bouleau,
et elle diminue en pleine lumiére. Plus intéressant encore, quand on estime indirectement la
fraction de l'azote foliaire investie dans l'appareil photosynthétique (ici la rubisco, enzyme
responsable de la fixation de CO,), on constate :

— que cette fraction reste globalement constante et indépendante du niveau de lumiére ;
— qu’elle est plus élevée dans des essences comme le Bouleau que le Hétre.
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Contrairement a l'idée regue, le Hétre n’est pas plus efficace au niveau de la photosynthése a
faible lumiére que les autres essences et il valorise plutét mal ’azote foliaire de ce point de vue.

A faible lumiére, les essences d’ombre investissent plus dans les feuilles
que les essences de lumiére,

ce qui leur permettrait d’intercepter plus de lumiére que les essences héliophiles. L’investisse-
ment relatif dans la surface foliaire est décrit par un indice synthétique représentant le rapport
entre la surface foliaire et la biomasse totale du plant (LAR pour Leaf Area Ratio en anglais). Ce
rapport a été calculé pour chacun des plants du dispositif d’ombriéres et du dispositif en forét.

Un examen des valeurs moyennes de LAR dans chaque traitement semble montrer qu’elles
augmentent effectivement avec 'ombrage, mais qu’elles ne sont pas particulierement plus élevées
dans le cas du Hétre (figure 4, ci-dessous). Mais, dans cet examen, on compare en fait sans
précaution des individus de tailles trés différentes, avec un risque de confusion entre des effets
de la dimension des plants et des effets directs du traitement lumineux. En effet, on sait que
LAR diminue avec les dimensions des individus, la biomasse totale du plant augmentant plus
vite que la surface foliaire quand un jeune arbre grandit. Dans ce cas, quand on compare les
plants des différents traitements, il est difficile de savoir si les valeurs de LAR plus élevées
observées dans les traitements de fort ombrage sont dues a un effet direct de la lumiére ou si
elles sont causées par les plus faibles dimensions des plants a 'ombre. En d’autres termes, la
différence observée entre traitements et espéces ne serait-elle due qu’a cet effet ontogénétique ?
La lumiére n’induirait-elle aucune plasticité réelle de l'allocation de biomasse vers les feuilles,
mais uniquement un délai dans la réalisation d’un programme ontogénétique fixe ?

Surface foliaire rapportée a

la biomasse totale (dm2/g) FIGURE 4

§URFACE FOLIAIRE RAPPORTEE

A LA BIOMASSE TOTALE (LAR) R

DE SEMIS DE 6 ESPECES FORESTIE‘RES

EN FONCTION DE LA DISPONIBILITE

EN LUMIERE
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en plein découvert)
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La réponse a cette question est assez difficile, car elle suppose de disposer, pour chaque trai-
tement, de données de LAR sur une large gamme de dimensions, donc de suivre la croissance
de semis a différents niveaux de lumiére pendant plusieurs années, ou bien de disposer d’une
population de semis d’ages variés a tous les niveaux de lumiére. Un examen approfondi de nos
données sous ombriéres montre que leffet ontogénétique semble prédominant, et qu’il n’y a
place que pour peu de plasticité réelle, en particulier dans le cas du Hétre (figure 5, p. 181).
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Nous avons aussi essayé de mettre a profit des régénérations naturelles de Hétre, Erable et
Fréne en forét, en échantillonnant dans des gammes larges de dimensions. Malgré tous nos
efforts, ’échantillonnage n’était pas parfait, et bien évidemment manquaient des individus de
grande dimension dans des conditions de fort ombrage. La relation entre LAR et biomasse totale
était proche de la précédente, et nous
n’avons pas pu conclure de maniére

Sutface foliaire rapportée univoque sur l'existence d’un effet direct du

a la biomasse totale (dm2/g) traitement lumineux indépendamment de la
14 taille des semis.
100 % @
e 45 % ®
8% @
8% @ FIGURE 5
RELATION ENTRE LA SURFACE FOLIAIRE
05 _e ® RAPPORTEE A LA BIOMASSE TOTALE (LAR
’ Py ~ ET LA BIOMASSE TOTALE DE SEMIS DE HETRE
e § ° QULTIVES PENDANT DEUX ANS
b e® ® A QUATRE NIVEAUX D’ECLAIREMENT RELATIF
e® e
e ey ® e
[ e [ ] °
e ® e o’ Il semble bien qu’il y ait une relation unique et
décroissante entre LAR et biomasse, en d’autres
termes, les différences de LAR entre traitements
0q | i lumineux peuvent n’étre dues qu’aux différences
0 50 100 de dimensions induites par les traitements (plas-
Biomasse totale (g) ticité ontogénétique).

A faible lumiére, les essences d’ombre interceptent mieux la lumiére que les autres

Cette idée est issue de I'observation que Uinclinaison des feuilles, et plus globalement la géomé-
trie du feuillage d’un plant, changent fortement avec le microclimat lumineux : des semis de
Hétre poussant sous couvert développent des feuilles a disposition planophile (feuilles proches
de I’horizontale) et plus espacées, alors que ceux installés en pleine lumiére développent des
feuilles plus érectophiles. Pour tester I’lhypothése d’une plus forte efficacité d’interception par les
essences d’ombre, nous avons mobilisé un outil de numérisation 3D qui permet d’enregistrer la
position dans l'espace et lorientation de toutes les feuilles de semis, puis de réaliser, a partir
de cette numérisation, des maquettes informatiques du feuillage complet de chaque plant. Les
maquettes servent ensuite a la simulation de linterception de lumiére en calculant un coefficient
de silhouette [STAR, Silhouette to Total Area Ratio, rapport entre la surface foliaire projetée dans
une direction (celle de I’éclairement) et la surface foliaire totale du plant (Farque et al., 2001;
Sinoquet et al., 1998)]. La seconde étape consiste a calculer un STAR moyen pondéré par la
luminance d’un rayonnement diffus théorique (Standard OverCast ou SOC décrivant une lumi-
nance 3 fois plus forte au zénith qu’a I’horizon) dans toutes les directions de 'espace. Ce para-
métre estime lefficacité de linterception du rayonnement diffus par le plant. Nous avons
numérisé le feuillage et calculé une valeur de STAR pour tous les plants dans les ombriéres et
en régénération naturelle.

Dans ces conditions, et en effectuant les calculs sous ’hypothése de I'absence de concurrence
pour la lumiére avec des individus voisins, on obtient les résultats présentés sur la figure 6
(p. 182) :

— pour chacune des trois espéces, le STAR moyen pondéré diminue avec la surface foliaire
totale du plant, et les relations semblent se superposer pour les semis issus des trois niveaux
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FIGURE 6 RELATION ENTRE L’EFFICACITE D’INTERCEPTION DE LA LUMIERE
(estimée par STAR, coefficient de silhouette intégré dans toutes les directions,
et pondéré par lintensité relative du rayonnement dans ces directions)
ET LA SURFACE FOLIAIRE TOTALE DES SEMIS (échelle logarithmique)

L’efficacité d’interception est plus faible pour les semis de Hétre dans tous les traitements lumineux et a tous
les stades de développement.
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de lumiére ; en d’autres termes, lefficacité de l'interception diminue quand les semis grandis-
sent, a cause du recouvrement croissant entre feuilles lié au fait que la surface foliaire augmente
plus vite que l'espace occupé par la plante ;

— les jeunes Hétres présentent plutdt une faible efficacité par rapport au Bouleau et a
I’Erable sycomore, et ce & trois stades de leur développement au cours des deux années. Cette
observation est en contradiction avec ’hypothése initiale. Cette faible efficacité d’interception de
lumiére est a relier a la géométrie du feuillage de ces semis, compact et a faible développement
vertical par rapport a celle des Bouleaux et des Erables. Ce résultat doit cependant étre inter-
prété avec prudence. Sous couvert forestier, le rayonnement est totalement diffus la plupart du
temps, ce qui correspond bien aux conditions pour que cette conclusion reste valide. Cependant,
une fraction importante du rayonnement arrive aux semis par les trouées dans le couvert, et
sous la forme de taches de lumiére présentant une géométrie trés directionnelle (proche de la
verticale). Ces taches de lumiére sont de durées limitées (quelques minutes) et de fréquences
variables, mais peuvent représenter une fraction importante du rayonnement total recu par les
semis au cours de leur vie. Dans ces conditions, un feuillage planophile peut étre réellement
avantageux. De méme, dans un couvert dense d’essences en concurrence, le rayonnement moyen
est plus proche de la verticale, et la planophilie peut, elle aussi, représenter un avantage. Des
simulations numériques, basées sur une gamme large de géométries de rayonnement, nous
permettront de préciser ces hypothéses.
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L'avenir du Hétre dans la forét frangaise

En poussant le raisonnement plus loin, on peut définir une efficacité d’interception par unité de
biomasse comme le produit STAR * LAR (égal au rapport entre la surface foliaire réellement inter-
ceptrice de lumiére et la biomasse totale). Le rayonnement réellement intercepté par unité de
biomasse sera le produit de cette efficacité et du rayonnement disponible. Cette efficacité diminue
trés fortement avec la dimension des plants, les composantes STAR et LAR diminuant toutes
deux avec les dimensions (figure 7, ci-dessous). En d’autres termes, quand les dimensions
augmentent, il faut de plus en plus de lumiére pour maintenir un bilan de carbone positif.

FIGURE 7 REPRESENTATION SCHEMATIQUE DES RELATIONS
ENTRE DIMENSIONS DES PLANTS
ET LAR (rapport surface foliaire sur biomasse totale) D’UNE PART,
EFFICACITE D’INTERCEPTION DE LA LUMIERE (estimée par STAR) D’AUTRE PART

Le produit des deux grandeurs, c’est-a-dire lefficacité d’interception par unité de biomasse, diminue forte-
ment avec les dimensions des plants.

Interception/Biomasse

SF/Biomasse

—

STAR Dimensions

Dimensions

SYNTHESE : COMMENT DEFINIR LA TOLERANCE A L'OMBRAGE

Tolérance a ’ombrage et capacité de survie et de reprise rapide a la mise en lumiére

Une premiére définition de la tolérance a 'ombrage, qui se baserait sur la plasticité de la crois-
sance et sur la capacité de maintenir une croissance forte a faible lumiére, est inopérante, car
basée sur une hypothése fausse (premiére hypothése testée dans ce travail). Une autre défini-
tion, qui nous parait plus réaliste, décrit la tolérance a I'ombrage comme la capacité des plants
de survivre a faible niveau de lumiére pendant de longues durées et de reprendre rapidement
une croissance active aprés une remise en lumiére. Une telle stratégie est tout a fait typique du
Sapin et du Hétre. Cette définition a l'avantage d’insister sur la capacité des semis a se main-
tenir sans nécessairement présenter une croissance particuliérement forte. De fait, dans des régé-
nérations sous couvert comportant de nombreuses espéces en mélange, on constate que les
espéces les moins tolérantes disparaissent relativement rapidement bien qu’elles aient parfois
présenté des croissances initiales non négligeables. Si nous acceptons cette définition de la tolé-
rance a 'ombrage, il devient nécessaire d’expliquer comment la disponibilité en lumiére module
la capacité de survie, et comment s’expriment les différences de survie entre essences.
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Tolérance a ’ombrage et maintien d’un bilan de carbone positif
a l’échelle du semis et de la saison de végétation

La survie d’'un semis n’est assurée que tant qu’il assimile plus de carbone par photosynthése
qu’il n’en dépense par respiration ou par pertes directes de biomasse (chute des feuilles, turn-
over des racines, abroutissement). Un bilan positif de carbone a lissue de la saison de végéta-
tion est indispensable, pour que le semis soit doté a I’entrée de I’hiver d’une quantité suffisante
de réserves glucidiques pour alimenter la respiration d’entretien, puis la formation de nouveaux
axes, de nouvelles feuilles et de nouvelles racines au printemps suivant.

En conditions de forte lumiére, lactivité photosynthétique étant élevée, 'obtention d’un bilan de
carbone positif au niveau du plant est généralement aisée. En revanche, en situation d’ombrage,
les faibles niveaux de lumiére limitant fortement la photosynthése, le maintien d’un bilan de
carbone positif est moins évident. Nous avons montré qu’aucune des caractéristiques associées
a une forte assimilation nette de carbone (allocation préférentielle de la biomasse vers la surface
foliaire, géométrie de la surface foliaire optimisée pour l'interception de la lumiére, activité
photosynthétique foliaire élevée) n’était plus particulierement présente dans le cas du Hétre que
dans celui des essences associées. Dans ce cas, le maintien d’un bilan de carbone positif a faible
niveau de lumiére, et donc la plus forte tolérance a 'ombrage du Hétre, seraient nécessairement
associés a un contrdle plus efficace des dépenses de carbone, en comparaison avec les espéces
héliophiles. Cette explication probable est néanmoins assez difficile a démontrer expérimentale-
ment, et nous manquons encore de mesures de respiration pour étayer cette hypothése. Il serait,
cependant, possible de la tester grace a une procédure de modélisation a l'aide des nouveaux
modeéles structure-fonctions en cours d’élaboration.

Ol les relations allométriques reviennent sur le devant de la scéne

A léchelle de 'année (saison de végétation et de repos hivernal), les pertes de carbone se font
essentiellement par respiration ('ordre de grandeur des pertes de biomasse est moindre en
premiére approximation) et dépendent de la température, de la respiration spécifique des tissus
non photosynthétiques et surtout de leur biomasse. Un certain nombre d’études en cours visent
a quantifier la respiration spécifique des tissus (branches, rameaux, racines) et sa variabilité. En
premiére approximation, on peut admettre qu’elle varie peu avec les facteurs du milieu et que
les pertes de CO, sont proportionnelles a la biomasse totale des tiges et des racines, dans une
gamme de dimensions assez large.

L’assimilation de carbone par le plant est sous la dépendance de la surface foliaire interceptrice
de rayonnement, de la capacité photosynthétique de ses feuilles, et de la quantité de lumiére
disponible autour de lui. Nous avons vu précédemment que lefficacité d’interception de la
lumiére par unité de biomasse diminue rapidement avec les dimensions du plant. En conditions
de forte disponibilité en lumiére, le plant intercepte beaucoup de lumiére et présente une activité
photosynthétique foliaire élevée quelle que soit Uefficacité d’interception. Par contre, sous faible
disponibilité en lumiére, Uefficacité d’interception devient cruciale pour le gain de carbone, et
une faible efficacité conduit a un gain inférieur aux pertes par respiration et donc a terme au
dépérissement de lindividu.

En faible lumiére, les semis d’une espéce a croissance rapide et a fort investissement dans les
tiges et les racines se trouvent rapidement a une dimension telle que leur rapport efficacité d’in-
terception-biomasse totale conduit a un bilan de carbone négatif. Ces semis risquent donc forte-
ment de dépérir une fois ce stade dépassé. Des semis a croissance plus lente, ou investissant
moins dans les tiges et les racines, peuvent rester nettement plus longtemps en dessous de
cette dimension et maintenir un bilan de carbone positif et donc survivre. On définit ainsi une
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dimension critique pour le bilan de carbone qui est bien évidemment fortement dépendante du
niveau de rayonnement disponible et augmente avec ce rayonnement (figure 8, ci-dessous).

FIGURE 8 Interception/Biomasse Respiration/Biomasse

SCHEMA CONCEPTUEL INTRODUISANT LA NOTION
_ DE DIMENSION CRITIQUE DE SEMIS
SOUS DIFFERENTES DISPONIBILITES EN LUMIERE
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Cette notion de dimension critique a été reconnue depuis plusieurs années par les chercheurs-
forestiers nord-américains, qui suivaient la démographie de taches de régénération sous des
microclimats lumineux trés contrastés, et qui constataient la disparition brutale des semis qui
avaient dépassé leur dimension critique. Une synthése de ces observations a été faite par Messier
et al. (1999), et montre que cette notion constitue un excellent cadre de raisonnement. Trois
questions complémentaires surgissent alors :

— cette relation dimension critique-rayonnement disponible est-elle identique pour toutes
les essences ?

— ou au contraire est-elle variable suivant les espéces avec des dimensions critiques plus
élevées pour des essences d’ombre ?

— les essences d’ombre peuvent-elles moduler leur rapport efficacité d’interception-biomasse
pour se maintenir en dessous de la dimension critique ?

Quelques éléments de réponse peuvent étre apportés a cette question, bien que nous manquions
encore de données quantitatives claires pour apporter des réponses définitives.

e Une premiére stratégie de tolérance a 'ombrage consiste a présenter une faible croissance,

c’est-a-dire a se maintenir longtemps en dessous de la dimension critique. Les semis a crois-
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sance rapide atteignent rapidement leur dimension seuil et donc risquent de dépérir et de dispa-
raitre. C'est exactement ce que 'on constate sous couvert forestier quand de nombreux semis
d’essences a croissance rapide disparaissent et que ne subsistent que ceux des espéces a crois-
sance lente. De ce point de vue, le Hétre serait favorisé. Une démonstration a contrario est
fournie par un résultat un peu anecdotique mais trés parlant : des sapins de trois ans placés
sous ombre forte ont, au bout de deux ans de croissance, perdu de la biomasse au cours des
deux années : cette perte de biomasse, par perte d’aiguilles et de racines, a permis un ajuste-
ment de lefficacité d’interception de ces individus leur assurant ainsi une excellente survie sous
ces conditions de lumiére trés limitantes (Robakowski et al., 2003).

e Une stratégie plus raffinée des essences tolérantes a 'ombre consisterait a combiner croissance
lente avec des caractéristiques morphologiques permettant de présenter une dimension critique
plus élevée que celle des essences de lumiére. Cest I’hypothése présentée par Messier et al.
(1999). Une dimension critique élevée peut résulter par exemple d’une morphologie avec des
tiges gréles et des feuilles de grande dimension. Cest I’hypothése proposée figure 8 (p. 185),
qui n’est pour linstant étayée que par peu de données expérimentales, en dehors de mesures
de hauteur effectuées sur des semis survivants sous couvert dans des foréts naturelles nord-
américaines ou tropicales.

e Enfin, un dernier niveau de raffinement consisterait a ajuster linvestissement en biomasse
dans les feuilles ou les racines de maniére a augmenter l'efficacité d’interception par unité de
biomasse a dimensions équivalentes. Cela équivaudrait a augmenter la dimension critique a
faible lumiére grace a une forte réponse plastique indépendante de l'ontogénése. Nous n’avons
pour l'instant que trés peu de données pour répondre a cette question d’autant que les relations
ontogénétiques entre dimensions et efficacité d’interception-biomasse restent mal connues.
Quelques indices permettent de penser que LAR est I'objet d’une plasticité réelle dans certaines
espéces, en particulier en forét tropicale (Barigah et al., 2004). Toujours est-il que cette question
mériterait un examen approfondi et des expérimentations adaptées qu’il nous reste a mener.

Dans ce cadre, il est trés facile de comprendre la base mécaniste de l'affirmation selon laquelle
la tolérance a 'ombre diminue avec I'dge des semis. Cette affirmation apparait assez souvent
dans la littérature et semble étayée par des observations nombreuses et quantifiées. Une analyse,
proposée par Aussenac et Ducrey (1978), montre clairement que 'optimum de croissance se
déplace vers les fortes disponibilités en lumiére avec le vieillissement des jeunes plants. De
méme, des études démographiques en forét montrent que les jeunes semis peuvent étre présents
sous ombrage trés dense, mais qu’a des ages plus avancés on n’en trouve plus que sous des
éclairements relatifs nettement plus forts. En fait, quand le plant grandit, il finit par atteindre la
dimension critique et par mourir, et ce d’autant plus rapidement que I’éclairement est faible. La
diminution de tolérance n’est qu’apparente, et s’exprime a travers le fait qu’avec l’age, les
dimensions critiques finissent par étre atteintes.

Ce cadre conceptuel trés séduisant, combinant une description écophysiologique et une approche
morphologique et basée sur lefficacité d’interception par unité de biomasse (LAR * STAR) comme
indicateur de bilan de carbone, permet de raisonner la tolérance a 'ombrage et ses consé-
quences. Il reste cependant encore peu étayé par des données expérimentales. Si de nombreuses
données existent sur la morphologie et la démographie de semis dans des foréts naturelles
américaines, il n’en va pas de méme dans les foréts européennes ol, du fait de la pratique
d’une régénération trés assistée, ces questions n’ont jusqu’a présent que peu retenu l'attention
des chercheurs forestiers. Par ailleurs, de nombreuses hypothéses sous-jacentes méritent d’étre
testées, et des données sur la respiration des plants devront étre acquises pour valider et éven-
tuellement affiner les hypothéses de base. Des dispositifs de mesure construits par nos unités
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de recherche sont déja disponibles pour mesurer la respiration aérienne et racinaire, et le recours
a la modélisation du bilan de carbone sera indispensable pour valider cette approche.

Enfin, une derniére question reste ouverte et mérite une attention accrue de la part des écophy-
siologistes, c’est celle des causes d’une croissance lente du Hétre au stade jeune alors méme

gu’au stade adulte il présente une croissance tout a fait comparable a celle d’autres essences
qu’il est méme capable de concurrencer efficacement et d’éliminer dans certains cas.
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CRARACTERISATION DE LA TOLERANCE A L’'OMBRAGE DES JEUNES SEMIS DE HETRE ET COMPARAISON AVEC LES ESSENCES
ASSOCIEES [Résumé)

Le Hétre est considéré comme une essence tolérante a 'ombrage, au moins dans son jeune age. Il est néan-
moins capable de tirer profit rapidement de trouées dans les couverts pour présenter une remarquable accé-
lération de sa croissance. Dans cet article, nous comparons les traits fonctionnels liés a la photosynthése et
a linterception de lumiére, de semis de Hétre cultivés sous différents niveaux de lumiére a ceux d’essences
accompagnatrices. Nous montrons qu’aucun de ces traits pris séparément ne suffit a caractériser le niveau
de tolérance a 'ombrage de ces essences. Par contre, il semble que, pour permettre la survie des individus
sous faible lumiére, il soit indispensable que le bilan annuel de carbone a I'échelle de ces individus (en
incluant les pertes par respiration de tous les organes) soit positif. Des traits composites comme le rapport
entre la surface foliaire et la biomasse totale, ou mieux encore comme lefficacité d’interception de la lumiére
par unité de biomasse peuvent, sous un éclairement donné, étre des indicateurs de ce bilan et donc du
degré de tolérance a 'ombre. Ces deux indicateurs diminuent cependant avec les dimensions des plants, et
ce d’autant plus rapidement que la croissance est active. Dans ces conditions, une croissance lente est en
soi une caractéristique de tolérance a I'ombrage. Dans cet article, nous développons cette idée et la confron-
tons a un ensemble de données issues de nos expériences.

CHARACTERISATION OF BEECH SEEDLING TOLERANCE TO SHADE - COMPARISON WITH ASSOCIATED SPECIES [Abstract)

Beech is considered to be a shade-tolerant species, at least while it is juvenile. It is nonetheless quick to
take advantage of clearings in the canopy to grow significantly faster. In this article, the authors compare the
functional features connected with photosynthesis and light interception of cultivated beech seedlings
subjected to various levels of light with those of accompanying species. They show that none of these
features taken alone is able to account for these species’ degree of shade-tolerance. However, for individuals
to be able to survive in weak light conditions, it is essential for the annual carbon balance on the scale of
those individuals (including losses by all organs through respiration) to be positive. Combined features such
as ratio of the leaf area to total biomass, or moreover, the per biomass unit light interception efficiency for
a given illumination, are indicators of that balance and hence of the degree of shade-tolerance. The value of
these two indicators however decreases as a function of seedling size and at an increasing rate when growth
is intense. On this basis, slow growth is in itself a characteristic of shade-tolerance. In the article, the authors
develop this idea and match it up against a set of data derived from their experiments.
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