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En forét les strates
de végétation n’interagissent
pas que pour la lumiere

Les différentes strates de végétations interagissent pour l'acces a la lumiére.
Dans ce cas, ce sont les arbres de I'étage principal qui influencent beaucoup
la végétation plus basse. Mais les herbacées, arbustes et arbres du sous-étage
influencent également la croissance des arbres les plus hauts. Découvrons

comment dans cet article.

Le regard est différent lorsqu'un promeneur ou un forestier
pénétrent en forét. Le forestier est d'abord attentif aux
essences présentes, a la rectitude des troncs, a la surface
terriére, a |'état de santé des arbres. Le promeneur vient
plutot écouter le chant des mésanges, s'exposer aux rayons
du soleil filtrés par le feuillage, cueillir des champignons ou
des fraises des bois et espére apercevoir un écureuil ou un
chevreuil (Figure 1). Mais ce qu'aucun des deux ne peut voir,
c'est l'incroyable entremélement des racines et des mycé-
liums de champignons dans le sol, théatre d'intenses inte-
ractions pour |'accés aux ressources souterraines. Parmi ces
interactions, beaucoup se font entre strates de végétation,
car chénes ou fougeres ont les mémes besoins fondamen-
taux. Compétition pour la lumiére, bilan hydrique, circula-
tion de sucre via les réseaux mycorhiziens, abroutissement :
tentons ici de comprendre a l'aide de quelques questions
comment les interactions entre strates faconnent le peuple-
ment forestier.

1 Figure 1. Zoom sur quelques interactions clés au sein de 'écosysteme forestier (illustration Thérése Danieau).

La lumiére en forét est tour a tour interceptée et absorbée
par les différentes strates de végétation et une partie seule-
ment est transmise aux strates inférieures. A de rares excep-
tions prés, le développement des espéces végétales est
dépendant de la lumiére disponible via le processus de pho-
tosynthese. Les développements du sous-étage, des strates
arbustives et herbacées sont donc directement reliés a la
quantité de lumiére transmise par les strates supérieures. Or
la lumiére transmise varie selon une loi exponentielle néga-
tive dépendant de I'indice foliaire (rapport entre la surface
de feuilles des arbres et la surface de sol occupée par ces
arbres), ce qui signifie que la lumiere est trés rapidement
atténuée dans le sous-bois. Cependant la réponse physiolo-
gique des plantes a cette diminution de la lumiére dépend
des espéces. Par exemple, le
couvert du genét a balais
est d’autant plus élevé que
la lumiere transmise est
forte, alors que des espéces
comme la ronce ou la fou-
gere aigle peuvent présen-
ter des recouvrements
considérables méme pour
un éclairement réduit a
quelques pourcents de la
lumiére qui arrive au-dessus
de la canopée.

Cependant, il serait inexact
de dire que la compétition
pour les ressources souter-
raines, comme l'eau ou les
éléments minéraux, a moins
d’'importance dans la struc-
turation de I'écosysteme. Il
faut reconnaitre que cette
question a été beaucoup
moins étudiée, notamment
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pour des raisons de difficultés pratiques d’acces au sol et sa
grande biodiversité, notamment en micro-organismes. Les
premiéres mises en évidence sont indirectes, a partir d'ex-
périmentations de tranchage du sol, sur une plus ou moins
grande profondeur de sol, et parfois la mise en place de bar-
riéres physiques (Figure 2). De cette maniére, I'activité raci-
naire est limitée aux seules plantes habitant la zone délimi-
tée par la tranchée ; en particulier les racines des arbres
n‘ont plus accés a cette zone. Dans ces conditions, les
plantes et arbustes du sous-bois, y compris la régénération
forestiére, se développent beaucoup plus que dans la zone
témoin ou les racines des arbres adultes ne sont pas exclues?.

Ces résultats montrent que les arbres adultes exercent une
compétition significative sur les nutriments et l'eau et les
résultats sont d’autant plus probants que les sites sont
arides ou avec des sols pauvres. Cela est particulierement
visible pour la régénération forestiére en bordure de trouée
ou de lisiere. De nombreuses études ont en effet souligné
que la régénération est beaucoup moins abondante a proxi-
mité immédiate des arbres (en bordure des houppiers par
exemple) alors que la disponibilité en lumiére n'est pas limi-
tante. La proximité immédiate a un arbre adulte semencier
n‘est donc pas toujours bénéfique a l'installation d‘un semis
d’autant plus que d’autres processus défavorables peuvent
s'ajouter, comme par exemple une litiére épaisse, de |'allélo-
pathie (processus de sécrétion par une plante de composés
chimiques toxiques pour ses voisines) ou I'abondance de
pathogénes. Ce constat va a I'encontre de certaines théo-
ries qui ont été largement répandues dans le grand public et
qui mettent en avant de fagon infondée le réle protecteur
de « I'arbre meére » sur sa descendance.

La question a été peu étudiée car la structuration de |'éco-
systeme forestier nous incite plutdt a la considérer en sens
inverse. Des expérimentations passées montrent que la sup-
pression de la végétation du sous-bois (herbacées, arbustes,

Tranchée réalisée & la pelle
mécanique et éventuelle
mise en place d'une
plague metalligue ou

plastigue

< Figure 2. Les expérimentations de tranchage
visent & supprimer physiquement la compétition
entre diverses plantes (ici des arbres et des
herbacées) en sectionnant les systémes
racinaires. La tranchée est le plus souvent réalisée
4 la pelle mécanique sur environ 20 4 30 cm de

L / large etjusqu’a 2 m de profondeur. Pour éviter
| AR L] L'i que les végétaux ne recolonisent trop rapidement
I'r |I e Ir' .L i la tranchée, une barriére physique en métal ou
AR plastique peut étre insérée dans la tranchée

avant rebouchage. Généralement la tranchée est
| réalisée de fagon a réaliser un carré autour de la
végétation a protéger de la compétition racinaire.

sous-étage) conduit a une amélioration de la croissance des
arbres adultes, en particulier en milieu plutot xérique. Il faut
cependant noter que le bénéfice n’est souvent que tempo-
raire, car la suppression du sous-bois peut aussi dégrader la
fertilité du site.

La compétition pour les ressources du sol entre les arbres
adultes et les différentes strates de I'écosystéme peut
influencer le fonctionnement méme des arbres. Ainsi la
compétition d'une dense végétation de sous-bois dans des
peuplements de chénes sessiles aprés éclaircie conduit a
une modification de leur métabolisme. Leurs feuilles sont
alors plus riches en composés (lignine, tannins) qui dété-
riorent la décomposition de la litiere du chéne par rapport
a des peuplements moins ouverts. Cela induit une immobi-
lisation de I'azote du sol qui n’est plus disponible pour la
végétation du sous-bois. Cet azote peut cependant étre
absorbé par les champignons ectomycorhiziens (voir enca-
dré 1) et transmis au chéne adulte qui leur est associé, ce qui
lui permet d’échapper a la compétition de la végétation du
sous-bois®.

Les interactions entre strates arborées et autres strates sont
donc plus complexes qu’il n’y paraft et incluent des phéno-
menes de rétroaction au niveau de la chimie du sol.

Ces derniéres années, de nombreuses publications ont sug-
géré des liens privilégiés entre les arbres adultes et leur
semis, notamment via les réseaux mycorhiziens (voir enca-
dré 1). Il est vrai que, d’'une fagon générale, les végétaux
échangent diverses informations entre eux, des nutriments,
des pathogenes, via différents mécanismes : exsudations
racinaires de molécules dans le milieu, émissions de compo-
sés volatiles et d’hormones, nutriments, réseaux mycorhi-
ziens.. Mais il est souvent bien difficile d'interpréter la
portée réelle de ces échanges dans le fonctionnement des
plantes et leurs interactions, ainsi que leur magnitude®.
Ainsi, dans le rapport spécifique des arbres adultes avec

61 ONF-RenDez-Vous techniques n°80 - 2024



un

Valeur de I'ETP b découvert

&
'E' ac ou au-dessus de la canopée
E des chénes
= 4 '
= 35 —
c
a
s 3
=
.E 2.5
E 2
= .
2 15 HI“‘-H
£ —
g 1 ~—
3 -__-_———_
g 05 ——
Lt
0 -
0 10 20 30 40 50

Surface terriére {m? hal)

1 Figure 3. Evapotranspiration potentielle (demande climatique en eau,
ETP) journaliére (en mm d’eau /jour) au sein du sous-bois en fonction de
la surface terriére d’un peuplement de chéne sessile dans le centre de la
France. LETP est calculée en fonction de la lumiére et de la température
au sein du peuplement selon la formule de Turc. La forte extinction
de lalumiére et une température fortement tamponnée par le couvert
arboré pour des surfaces terriéres inférieures a 30 m2/ha réduisent trés
fortement 'ETP (< Imm). Cette derniére devient significative pour une
surface terriére de 20 m2/ha, puis augmente trés fortement ensuite
pour des surfaces terriéres plus réduites. L'évapotranspiration de la
végétation de sous-bois devient maximale et correspond alors & la valeur
en plein découvert. A noter que c’est aussi cet ETP maximale qui régne
au-dessus de la canopée des chénes et soumet leur feuillage & une forte
évapotranspiration.

leur descendance, ou des voisins, ou des plantes d'autres
especes, il est souvent bien difficile de distinguer la facilita-
tion de la compétition. Par exemple, des travaux montrent
que la présence de micro-organismes décomposeurs inféo-
dés au chéne (ici Quercus petraea) améliore la qualité nutri-
tionnelle des semis sous les arbres adultes. Mais cela se fait
aleur détriment, car ils sont alors plus attirants pour les her-
bivores®. Certaines espéces sont par ailleurs connues pour
leur fort effet allélopathique sur leur descendance et sur les
autres espeéces, c’est par exemple le cas du genre Eucalyptus.
Des espéces pionniéres (par exemple le Pin d’Alep) montrent
des propriétés autotoxiques sur leur propre descendance ;
la faible régénération de ces espéces sous leur propre cou-
vert peut en partie étre expliquée par ce phénoméne. Pour
d’autres espéces comme le sapin pectiné, la question reste
en suspens.

L'éclaircie est le moyen pour le forestier de récolter des
arbres et de diminuer la densité du peuplement. Ce faisant,
la compétition entre arbres est réduite et la croissance des
individus est améliorée. En parallele, la réduction du cou-
vert arboré engendre aussi une amélioration du bilan
hydrique. D’une part, les pluies sont moins interceptées par
le couvert des arbres (en moyenne 20 % d’interception des
pluies mais avec bien sOr de forts écarts selon les espéces et

les structures de peuplements) et d’autre part, la transpira-
tion de la strate arborée décroit avec la réduction de I'in-
dice foliaire. Mais jusqu’a quelles intensités d’éclaircie ces
bénéfices sont-ils observés ? L'éclaircie modifie le microcli-
mat au sein du peuplement et ce, d'autant plus qu'elle est
forte. Au niveau des houppiers mis brutalement en lumiére,
la demande évaporatoire s'accroit, en lien avec I'augmenta-
tion du rayonnement, des températures et du vent : la
transpiration individuelle des arbres est donc augmentée.
L'augmentation des ressources liée a la suppression d'un
certain nombre d’individus arborés peut aussi profiter aux
autres strates végétales. Ainsi il n‘est pas rare de voir se
développer d'abondantes strates herbacées et arbustives
dans les années suivant I'éclaircie. Or, dans une récente ana-
lyse sur les foréts boréales et tempérées (environ 200 études
ont été analysées), Balandier et ses collégues® montrent que
les herbacées et arbustes du sous-bois contribuent en
moyenne pour un tiers de 'évapotranspiration totale de
I'écosystéme, ce qui est loin d'étre négligeable. Mais plus
encore, cette contribution augmente de fagon accrue avec
I'ouverture du peuplement. Elle résulte de I'augmentation
exponentielle de la demande évaporatoire avec l'ouverture
du peuplement (ETP, Figure 3), jusqu'a dépasser [|'éva-
potranspiration des arbres pour des indices foliaires des
arbres compris entre 2 et 3, selon les especes et les condi-
tions pédoclimatiques. Il n‘existe pas de relation immédiate
entre l'indice foliaire des peuplements et leur surface ter-
riere. Cependant, pour fixer les esprits, en chénaie tempé-
rée, des valeurs d’indice foliaire de 2 a 3 correspondent a
des surfaces terriéres faibles a trés faibles, bien inférieures a
20 m?/ha, voire 4 10 m?/ha. Il s’agit donc pour le forestier de
trouver le bon équilibre selon les objectifs qu’il poursuit.

Comparativement aux arbres, notamment adultes, la sta-
ture des strates basses de végétation est toute modeste. Le
forestier peut donc étre tenté de simplement les ignorer
dans sa gestion. Pourtant nous montrons a travers ces
quelques questions que le role fonctionnel de ces strates
n‘est pas insignifiant. Au contraire, les interactions entre les
différentes strates végétales composant I'écosystéme fores-
tier peuvent jouer un réle fondamental dans sa dynamique.
Les arbres peuvent affecter la végétation du sous-bois mais
I'inverse est aussi vrai. Ces interactions ne se limitent pas a
la compétition pour la lumiére et nous soulignons I'impact
des interactions souterraines. D'autres organismes de |'éco-
systeme peuvent venir complexifier la scéne en jouant un
réle plus ou moins moteur dans ces interactions (voir enca-
drés 1 et 2). Il est souvent difficile de séparer dans ces inte-
ractions les processus de facilitation (une espéce favorise le
développement d'une autre) et de compétition (Une espece
défavorise le développement d’une autre par préemption
des ressources). Il en résulte qu’il est souvent difficile de pré-
dire quel sera le sens des effets lorsque toutes les interac-
tions, positives ou négatives, sont sommées. C'est cela qu'il
faut avoir en téte avant d'agir.
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Encadré 1: Réseau commun
de mycorhizes

Les mycorhizes sont des associations symbiotiques
entre certains champignons et les racines des
plantes. Ces associations sont bénéfiques pour les
deux partenaires. De facon schématique, un cham-
pignon mycorhizien aide la plante dans sa nutrition
hydrique et minérale et contribue a son bon état
sanitaire ; en retour la plante fournit des composés
carbonés issus de la photosynthése au champignon.
Le champignon mycorhizien est aussi constitué
d’un réseau de fins filaments appelés hyphes et qui
forment le mycélium. Ce dernier explore le sol trés
largement autour des racines, jusqu’a de grandes
distances, augmentant d‘autant la zone de pros-
pection pour l'eau et les éléments minéraux, pour
son bénéfice et celui de la plante. Ce mycélium a
aussi la propriété de pouvoir relier les systemes raci-
naires de deux ou plusieurs plantes, de la méme
espece, mais aussi d’especes différentes (de familles
souvent proches ou apparentées). Il se forme ainsi
un véritable réseau commun d’échange d’eau, de
nutriments, ou d’informations. Méme des plantes
de différentes strates de [|'‘écosysteme forestier
peuvent étre connectées par ce réseau. S'il est vrai
que des validations scientifiques ont été apportées
a ce réseau mycorhizien commun, et notamment
en tracant le trajet de molécules marquées d’'une
plante a l'autre, il reste difficile d’en apprécier la
portée fonctionnelle. Ainsi, il est assez réconfor-
tant d’un point de vue anthropomorphique d'ob-
server le trajet de composés carbonés depuis I'arbre
adulte vers sa descendance via le réseau de mycé-
lium, mais d'autres études montrent aussi que les
mémes composés carbonés peuvent alimenter
d’autres especes de plantes alentour. Ces réseaux
peuvent transporter de l'eau et des nutriments
mais aussi des molécules allélopathiques qui vont

) 4

Encardré 2 : Role des grands
herbivores

Les ongulés sauvages, comme les cerfs et les
sangliers, contribuent au fonctionnement de I'éco-
systéme principalement par leur réle d'herbivores,
d'une part, et de proies pour les grands prédateurs,
d'autre part. En tant qu'herbivores, ils modifient la
structure, la composition et la diversité des com-
munautés végétales, notamment par la consomma-
tion (herbivore) et la dispersion (zoochorie) des
plantes. La consommation végétale a des niveaux
moyens a élevés provoque des changements
majeurs dans la végétation du sous-bois, la transfor-
mant d'une domination d'especes ligneuses a des
communautés composées principalement de
plantes herbacées, plus tolérantes a I’herbivorie et
aux autres perturbations environnementales par les
ongulés. En sachant que les mycorhizes different en
partie entre les plantes herbacées et les especes
ligneuses, les ongulés peuvent ainsi modifier indi-
rectement les relations entre les arbres et le sous-
bois via les réseaux mycorhiziens (voir encadré 1).
D'autres modifications indirectes via des modifica-
tions de la flore concernent les flux d'énergie et de
nutriments, notamment via des modifications de la
qualité et de la quantité de la litiere ou par la
retranslocation des nutriments des prairies et des
cultures vers la forét. En tant que proies, ils contri-
buent au maintien des réseaux trophiques non seu-
lement en maintenant des populations de grands
prédateurs tels que les loups et les lynx, mais égale-
ment en maintenant des communautés de charo-
gnards, de décomposeurs et de détritivores.
Pour en savoir plus : Lien vers deux motions designs

-

inhiber le développement d’autres plantes. Il reste
donc actuellement bien difficile de déméler le role
facilitateur ou au contraire, inhibiteur de ces
réseaux communs mycorhiziens, dans les interac-

tions entre plantes ou entre strates de végétation.
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