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LEXIQUE

Peuplement forestier

Régulier, équien even-aged composé d'arbres de ragee

Pur pure composé d'une seule espéce d'arbre

Irrégulier uneven-aged composé d'arbres d'agedetdie taille) différent

Mélangé mixed composé de plusieurs essences ligaeus

Hétérogene heterogeneous regroupe a la fois lastéaes mélangé et irrégulier

Trouée gap trou dans la canopée arborée adultedfpan la chute/coupe d’'un qu

plusieurs arbres

Canopée arborée adulte  forest canopy arbres canttigipeuplement adulte

Semis seedling trés jeune arbre caractérisé panauteur inférieure a 30 cm

Gaule sapling jeune arbre d'une hauteur comprise &0 et 600 cm

Régénération naturelle natural regeneration rentamaeht des arbres a partir des graines issuesugiigmeent adulte
Régénération avancée advanced regeneration  arhbdis élans le sous-étage d’une forét mature etobepae devenir

des arbres de I'étage principal apres la suppmesBabres adultes

Abréviations utilisées pour les mesures

DBH  Diameter at Breast Height diamétre a 1,30m

PAR Photosynthetically Active Radiation  rayonnematile pour la photosynthése (400-700nm), expriméetatif (%)
par rapport au 100% d’éclairement (terrain décajiver

SWC  Soil Water Content teneur en eau du sol

TDR  Time Domain Reflectometry réflectométrie danddenaine temporel

Termes d'écologie

Ressource resource substance nécessaire a la sulgiegroissance et/ou a la reproduction des
plantes. Les trois principales sont la lumiére nlesiments et I'eau

Espece opportuniste  opportunistic species  especmupant une gamme variée d’habitats et qui profitend
bouleversement de son environnement pour le dominer

Espéce monopoliste monopolistic species  espécenyaihit I'espace au détriment des autres especes

Fitness fitness succes reproducteur, valeur adeptdiune espéce



CHAPITRE I : Introduction et contexte de I'étude

Depuis une vingtaine d’années, la conception dgektion forestiere évolue rapidement en Europe
(Mayer 2000). La politique internationale s’orieném effet vers une gestion plus durable de
I'écosysteme forestier, principalement du fait delmngement des mentalités, d’'une augmentation
des connaissances techniques et scientifiquesie¢ dertaine pression sociale. Ainsi, depuis qusiqu
années, de nouveaux termes apparaissent, de resundgles et intéréts sont véhiculés, que ce soit da
des articles scientifiques ou techniques. Sylviralten accord avec la dynamique et les perturlsation
naturelles (Gamborg et Larsen 2003, Schitz 1998hstormation des peuplements réguliers en
peuplements irréguliers mélangés ou non (Ammer 2Bi@grichs et Schmidt 2009, Lo6f et al. 2010,
Malcolm et al. 2001, Schitz 2001), alternatives herbicides (Balandier et al. 2009a, Schiitz 2004,
Willoughby 1999, Willoughby et al. 2009)... Autant g®ints qui soulignent la réorientation des
pratiques sylvicoles. Ainsi, une part des peupldm@uirs et équiens est convertie en peuplements
hétérogenes dont la gestion repose en partie sagémération naturelle. La régénération natuxelle

de paire avec l'irrégularité du peuplement étantrdoqu’elle suppose que de jeunes arbres vont se
développer en sous-étage d’'un peuplement adulfer@ant, beaucoup de peuplements réguliers sont
régénérés naturellement mais l'irrégularité estsatemporaire puisque I'ensemble des semenciers
sont rapidement coupés. A contrario, le traitenigggulier se base sur une régénération naturelle
continue dans le temps et dans I'espace, par Ie iemaintien permanent d’'une source de graines
sur pied (maintien d’'un couvert arboré adultBans sa nouvelle conception, le peuplement
forestier est donc mélangé, irrégulier et régénéndaturellement.

Les peuplements mélangés représentent 49% des fioagicaises (Morneau et al. 2008) et sont
principalement représentés par les mélanges déuteat les mélanges feuillus — résineux. Danscett
derniére catégorie, les mélanges chénes — pintegt@spéces confondues) dominent. C’est dans ce
contexte forestier que se situe mon travail deethdans depeuplements mélangés chéne sessile
(Quercus petraea (Matt.) Liebl) — pin sylvestre (Pinussylvestris L.), essences ligneuses largement

dominantes en forét domaniale d’Orléans (47°512925 E, Loiret).

L’hétérogénéité du peuplement et l'optique de gestqui lui est assignée, avec intervention
mécanique et/ou chimique a minima, suscitent deoll@mes majeurs.

La premiére problématique est liée au « caract@amgé » et concerne la difficulté de maintenir le
mélange dans le temps, notamment si les espeadsedtintérét ont des besoins en ressources et des
rythmes de croissance différents. De ce point d& i@l pin sylvestre est une espéce pionniere a
croissance rapide. Il est héliophile mais frugaiotdrant a la sécheresse. Son age d’exploitalgitité
d’environ 80 ans, voire moins selon l'usage auduest destiné. A contrario, le chéne sessile ast u

espéce post-pionniere de demi-ombre, a croissdusdegnte, et il tolere, cependant moins que le pin
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les sols secs et pauvres. Il est généralementitatgmau bout de 100-150 ans. La gestion de a@s de
espéces en mélange suppose donc des coupes de d&@lées dans le temps, en conservant pour
autant les deux espéces.

La seconde problématique, liée cette fois au «ctemairrégulier », concerne la capacité a asdarer
succes de la régénération dans un sous-bois plasoms sombre et potentiellement envahi par une
végeétation herbacée et arbustive pouvant compromkettsurvie et la croissance des jeunes arbres
nouvellement installés (Adams et al. 2003, Balandéd al. 2006a, Davis et al. 1999,
Frochot et al. 2002). Ce type de gestion suppose dmpérer une ouverture raisonnée de la canopée
arborée adulte afin que I'éclairement arrivant @mssbois soit suffisant pour assurer I'établissenaén

la croissance des jeunes arbres, sans pour autaainer une colonisation par une végétation de
sous-bois compétitrice pour les ressources du umi(lgeffers et al. 1999). Cette question est
particulierement importante pour les espéces darbéliophiles. C'est sur cette seconde
problématique que s’est majoritairement focaliséthése présentée dans ce manustoilr assurer

le succés de la régénération naturelle en peuplentenrégulier, il apparait primordial de
comprendre et de quantifier les interactions — viades ressources du milieu (lumiere, eau et
nutriments) et la modification des conditions micralimatiques — existant entre les différentes
composantes de I'écosystéme forestier, c’est-a-diles arbres adultes, la régénération (jeunes
arbres) et la végétation du sous-boistant donné que le pin sylvestre est considéré comne
espece strictement héliophile, nous avons concengéravaux sur sa régénération. De plus, I'Office
National des Foréts (ONF) connait mieux les méthguEmettant d’assurer la régénération du chéne
que celle du pin. Cette espéce supportant relagmnéivien les sols pauvres et secs (Richardson 2000)
nous avons mis l'accent sur legeractions pour la lumiere, bien que la ressource hydrique ait
également été appréhendée. Enfin, je préciseralagquégétation du sous-bois était majoritairement
représentée dans notre contexte par la callGaéupa vulgarig, la molinie Molinia caeruled et la

fougere aigleRteridium aquilinur

L’intérét que porte 'ONF a ces questions s’estarétisé en 2004 par I'élaboration d’'un projet géré
par le Cemagref de Nogent-sur-Vernisson (45) corasgrles peuplements forestiers mélangés chéne
sessile — pin sylvestre de la forét d’Orléans. @gep est porté par I'équipe « Foréts Hétérogenes »
dirigée par Christian Ginisty, et a donné naissandeux theses précédant celle-ci : la thése de Ngo
Bieng (2007) a consisté a élaborer un modéle dectane spatiale permettant de générer des
peuplements mélangés virtuels réalistes alors gust F2009) a travaillé sur I'échelle de modélizati
pertinente pour simuler la croissance des peuplemmeélangés adultes. Mon travail de thése s’inscrit
dans ce projet et vise a intégrer la dynamique alis-bois (régénération et végétation) dans le

processus de la dynamique des écosystemes fosaatidaingés.



Ainsi, I'objectif principal de cette thése est de compreng et de quantifier les interactions,

principalement pour la lumiére, entre les arbres adltes, les jeunes arbres et la végétation du
sous-bois. Nous nous sommes également fixés comrbgdif secondaire de conceptualiser un
modele de dynamique du sous-bois intégrant ces iméetions qui, en se conjuguant aux modeéles

précédemment énumérés, aboutira a la construction’an modéle de dynamique forestiére
relativement complet.



CHAPITRE II : Etat de l'art

Ce travail de thése se concentre principalemeniastosmpréhension des interactions pour la lumiére,
et dans une moindre mesure pour I'eau, entre lresadultes, la régénération (définie ici comnse le
jeunes arbres poussant en sous-étage) et la viégédat sous-bois. Dans cette optique, la synthese

bibliographique présentée dans ce chapitre visdadr@r plusieurs points :

La 1°® partie s'applique & décrif@ succession interne cyclique naturelle (par trougs) que les
gestionnaires se proposent de mimer pour menersyriulture relativement « naturelle » et non
destructive des peuplements forestiers irréguligirssi que les protagonistes végétaux impliqués

dans cette dynamique

La 2 partie se focalise slinutécologie des espéces végétalegst-a-dire leur exigence par rapport
aux facteurs du milieu, et sur la notionfdeteur limitant . Elle souligne ainsi que chaque espéce peut
étre caractérisée selon sa tolérance aux divetsuigenvironnementaux, la tolérance a un facteur
pouvant étre modifiée selon les autres facteuselein la taille des individus. Dans cette partigg u
attention particuliére sera donnée aux espécedalégésur lesquelles j'ai travaillé au cours de ma
thése, a savoir le chéne sessile et le pin sylvestur les arbres, et la callune, la molinie dolagére

aigle pour la végétation du sous-bois.

Les 3™ et 4™ parties sont consacréesix interactions entre espéced.a 3™ partie s'attache a
définir le concept de compétitionentre espéces. Les aspects théoriques de ceatia setont abordés
ainsi que les caractéristiques morphologiques sfsiplogiques auxquelles est liée la capacité
compétitrice d’une espéce. Une analyse des conditians lesquelles la compétition est susceptible
d’avoir lieu et des conséquences de la compétiion niveau individuel (croissance, patrons
d'allocation de biomasse, acclimatations fonctidiesedes végétaux) sera menée. E% partie est

consacrée a une description du processudad#itation indirecte qui, a la différence de la

compétition, est une interaction positive entreviids.

La 5™ partie donnera un apercu de I'utilisation derladélisation en sylviculture et en écologie

forestiere.

Enfin, lesobjectifs et hypothéses de la thesgeront énoncés au vu de la littérature existante.

Cet état de l'art est complété par les articlesgmées dans le chapitre IV (Résultats) qui offrerd

approche bibliographique plus spécifique au costdgtl'étude.
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1. Dynamigue interne cycligue d’'un écosysteme foresr

1.1. La dynamique forestiere naturelle : un modeldont s’inspire la sylviculture

Au sein d'un écosysteme forestier se produiseniliggment des perturbations (tempéte, mort d’un
arbre) aboutissant a la chute d’'un ou plusieureeartze qui provoque la formation de trouées dans |
canopée arborée adulte. Ces trouées sont ensudbies par une communauté herbacée et ligneuse
qui évolue en terme de composition spécifique pfin@lement tendre vers la reformation de
I'écosysteme forestier. C'est ce que l'on appekbe dynamique forestiére cyclique interne
(Rameau 1999). Ce processus est a opposer au gueas succession secondaire linéaire. Dans ce
cas, I'écosystéme forestier est converti en éceBysirairial ou pastoral via les activités anthiaps

le plus souvent et c’est ce nouvel écosystemeumd,fois abandonné par I’homme, est de nouveau
colonisé par des espéces ligneuses pionniéresfipalement évoluer vers un écosysteme forestier
(Bazzaz 1990, Coll 2003, Debain 2003).

L'une des méthodes envisagée pour gérer les peaptsnirréguliers et obtenir une régénération
naturelle est de mimer le processus de dynamiquokgag interne naturelle. Ce type de gestion
s’appuie donc sur laréation de trouéesau sein de la canopée arborée adulte dans untibljec
production de bois, de favorisation de certainsesrsibles ou de renouvellement du peuplement.
Cependant, la création d’'une trouée a pour conséguele modifier lemicroclimat dans le
sous-bois appelé aussi « ambiance forestiére ». L'ambidmestiere dépend de la taille de la trouée
créée mais aussi des caractéristiques de la caraapéte — identité et dge des arbres, structure
spatiale, etc. — (Aussenac 2000, Balandier et Plau2@®2, Barbier et al. 2008). La diminution de la
couverture de la canopée arborée adulte entrainexeanple une augmentation de I'éclairement en
sous-bois et des modifications de sa compositiectsgle (Balandier et al. 2006b, Seiwa et al. 2009,
Sonohat et al. 2004) ou encore une modificationelmpératures et de la répartition des précipitatio
(Barbier et al. 2009). Sonohat et al. (2004) omtgp@mple montré qu’'a surface terriere égale, e pi
sylvestre transmet plus de lumiére en sous-boisl'épieéa ou le méléze, et Messier et Puttonen
(1995) ont mis en évidence que I'éclairement difilersous un peuplement de pin sylvestre diminue
entre 7 et 20 ans puis augmente avec I'age du @epit.

Les especes végétales ayant des exigences différgmar rapport aux facteurs du milieu
(cf. section 2), la formation d’'une trouée et ladification du microclimat qu’elle génere entrainent
une réorientation de la composition spécifique decbmmunauté végétale du sous-bois et de
I'abondance relative des différentes espéeces viégdi@alhidy et al. 2006, Holeksa 2003, Thomsen et
al. 2005, Weisberg et al. 2003). Balandier et P#&902) soulignent ainsi que sous peuplement de
méléze [Larix sp.), la richesse spécifigue augmente avec li&ta@nt disponible en sous-bois jusqu’'a
un seuil de 20% d’éclairement, seuil au-dela dueglleldécroit du fait d’'un envahissement du sous-

bois par des espéces herbacées et arbustivesécmees par une forte réponse a I'éclairement. Ces
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espéces colonisent alors I'espace au détrimenésjgEsces moins agressives. Il apparait donc de prime
importance de pouvoirprédire la réaction des especes du sous-bois aux adgements

microclimatiques engendrés par une ouverture localde la canopée arborée adulte.

1.2. Les protagonistes végétaux au sein d’'une trogié

L'influence des arbres adultes sur le microclimaties répercussions sur les jeunes arbres qui
émergent en sous-bois (semis ligneux) ou qui se développés en sous-étage (gaules et perches).
Ces deux stades de développement peuvent étreupggrosous le terme deégénération et
correspondent aux arbres susceptibles d’assureerleuvellement du peuplement forestier. La
végétation herbacée et arbustive du sous-bois deggalement aux variations microclimatiques,
certaines ambiances forestiéres étant propicegwlappement d'espéces végétales plutét sciaphiles
ou héliophiles, tolérant ou non un stress hydriquedes températures extrémes. Cette végétation
regroupe ainsi des especes variées dont certainesaractérisées par un comportement opportuniste
et monopoliste. Ces espéces sont généralemenblesisi la régénération des peuplements forestiers
étant donné qu'elles se développent trés rapiderfienitenschlager 1999) en excluant les autres
espéces (Balandier et Pauwels 2002, Thomas e9@®)1La végétation monopoliste interfere alors
avec le développement de la régénération, et @uicplierement avec celui des semis d’arbre, via
I'utilisation des ressources du milieu mais aussi @ biais de processus chimiques (allélopathie)
(Ballester et al. 1982, Gallet et Pellissier 200mllik 2003, Timbal et al. 1990) ou physiques
(Ghorbani et al. 2006, Janecek et Leps 2005)esi Que le terme dewégétation interférente» sera
utilisé pour la nommer.
Ceci souligne la nécessité de poser deux questiajeures :

- quels sont les besoins en ressources, et partictdidhent en lumiére, des especes végétales

susceptibles de s’installer dans la trouée nouvefteent formée ? (section 2)
- quelles interactions se produisent entre les espé&ce&égétales au sein d'une trouée ?

(sections 3 et 4)
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2. Autécologie des espéeces véqgétales

2.1. La classification des espéeces

Les naturalistes et scientifiques ont toujours yssde regrouper les étres vivants en groupes
« homogenes » caractérisés par des traits morghakxy physiologiques ou adaptatifs communs et
des réactions communes a I'environnement qui lésues. Au sein du régne végétal, une premiére
approche a été de classer les especes en grantdbssfaégétales (ptéridophytes, poacées, éricacées
pinacées, etc.) regroupées dans des flores dividseKirwan 1867, Rameau et al. 1989) sur la base
d’'une morphologie proche des especes et d’'unéadiffih génétiqgue commune (travaux de Linné et de
Darwin entre autres). Actuellement, si ces clasaiibns binomiales sont une maniere de nommer les
especes, un effort est fait pour regrouper lesoespappartenant a des familles différentes selen de
caractéristiques qui refletent des comportementsinuens de ces espéeces vis-a-vis de leur
environnement. Pour illustrer ceci, nous pourridine que I'épicéaRicea abie} et le pin sylvestre,
deux résineux de la famille des pinacées, sontedpeces dont le développement nécessite pour la
premiére un certain ombrage et pour la secondeotnétlairement. De ce fait, ces deux especes
appartenant a la méme famille sont adaptées ard@omnements différents et apparaissent a des
stades contrastés de la dynamique cyclique intéraatécologie d’une espece, soit son exigence
vis-a-vis des facteurs du milieu, est primordiale @ur comprendre au moins une partie de son
écologie définie comme I'ensemble des interactions entne @spece et son environnement
(Begon et al. 1996).

2.2. Autécologie des espéces et notion de factaomitant

2.2.1. Tolérance d’'une espéce a un facteur abietiqu

Dans cette partie, les exemples d’autécologie s@ramcipalement pris dans I'autécologie des jeunes
arbres et celle des especes de la végétation dubsisl Ainsi, la performance des jeunes arbres est
influencée par de nombreux facteurs (Kozlowski 20Paluch 2005, Perrin 1963) tels que la
disponibilité en ressources ou les conditions diiques et édaphiques (Dehlin et al. 2004, Pardos et
al. 2007). Les exigences vis-a-vis de ces factdifférent entre les especes et pour une méme espece
la croissance et la survie sont associées a unbicaison de plusieurs facteurs. Pour une espece et
un facteur, il est ainsi possible de définir unimpim de croissance autour duquel I'espéce consdéré
tolére une certaine variabilité du facteur (Lyr @9Byr et Garbe 1995, Perrin 1963). Une espéce peut
ainsi étre définie par dalérance a un facteur donné, soit son aptitude a subdilstas une gamme

plus ou moins large pour ce facteur.
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Figure 1. Evolution du taux de recouvrement (%) du framboisier (a) et du genét (b) en fonction de I'éclairement disponible
en sous-bois (divisé en classes de 10%, la valeur médiane de l'intervalle étant indiquée sur I'axe des abscisses)
(Gaudio et al. 2008).
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2.2.2. Tolérance a 'ombre

Les réponses des espéces a un facteur donné pétneensbmparées et nous nous concentrerons ici
particulierement sur léacteur lumiére, primordial au fonctionnement de toute espéce véméta
Certaines espeéces, telles que le pin sylvestré camsidérées comnietolérantes a 'ombre: elles
seraient incapables de maintenir, pour de faib&giréments, un bilan positif entre les gains de
carbone par photosynthese et les pertes par regpir®’autres espéces, telles que le hé&ag(s
sylvaticg, considérées commmlérantes a 'ombre seraient par contre capables de subsister a
I'ombre par le biais d’acclimatations morphologiguet physiologiques permettant une limitation des
pertes en carbone ou une absorption efficace ldenigre (Kaelke et al. 2001). Le chéne sessiletsera
intermédiaire entre le pin sylvestre et le hétre.

Cependant, le terme de tolérance a 'ombre esehaegt employé et s’est banalisé, entrainant ainsi
une confusion quant a sa signification, comme gaalipar plusieurs auteurs (Dreyer et al. 2005,
Kunstler 2005). Nous utiliserons la définition déenpar Dreyer et al. (2005) qui définissent la
tolérance a 'ombre commela capacité des plants a survivre a faible niveauluimiére pendant de
longues durées et de reprendre rapidement une sance active apres remise en lumierelLa
tolérance a 'ombre des espéeces est d’'une impat@menordiale étant donné qu’elle gouverne
crucialement les successions végétales (Portsmhidhinemets 2007, Sack et Grubb 2001). Alors que
les essences intolérantes a 'ombre dominent dempremiers stades de la succession du fait de leur
forte capacité a utiliser la lumiére et de leurigsance rapide, les essences tolérantes se rattouve
dans les stades plus tardifs (Tilman 1988, Valleslat al. 2002).

Tout comme les arbres, les espéces herbacéesustiaeb ont également des exigences différentes
guant a la disponibilité en ressources (Ellenbey a¢ 1992, Nabuurs 1996). Ainsi,
Gaudio et al. (2008) montrent que le framboisRul{us idaeys espéce semi-ligneuse de sous-bois
trés colonisatrice, atteint un optimum de croiseanguantifiée par le taux de recouvrement
(pourcentage de sol occupé par la projection \&etidu feuillage), pour des éclairements relatéfs d
40-50%, seuil au-dela duquel la croissance du foésigr diminue. A la différence du framboisier, le
taux de recouvrement du gen€yfisus scopariysaugmente de maniere constante jusqu’a un niveau
d’éclairement de 80% (éclairement maximal mesuré datte étude) (figure 1).

Cependant, comme souligné par plusieurs auteusg(BoCarson 2006, Wagner et al. 20109xiste

peu d'études quantifiant le développement de la vétption de sous-bois en fonction de

I’éclairement.
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Figure 2. Relation schématique entre la dimension et les besoins en lumiére d’un individu (C = carbone).
Adapté de Messier et al. (1999) et de Dreyer et al. (2005).
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2.2.3. Eléments influencant la tolérance d’une esgeun facteur

La tolérance d'un individu a un facteur donné pdite modifiée par les autres facteurs
environnementaux (Davis et al. 1999, Walters etiR@997). Dans une étude de Sanchez-Gomez et
al. (2006), les auteurs montrent par exemple gattess hydrique modifie fortement la relation entre
la survie et I'éclairement pour le chéne pédong¢@egercus robuy alors que celle du pin sylvestre
n'est pas affectée. En effet, alors que la survieliene pédonculé n'est pas influencée par le nivea
lumineux sur un sol bien alimenté en eau, elle wirifortement en condition de faible éclairement
quand le sol est sec. La tolérance a un facteuluévégalement avec la taille et le stade de
développement des individus (Kneeshaw et al. 20i6emets 2006). Il a ainsi été montré que les
besoins en lumiére des arbres augmentent avedie@nsion (Messier et al. 1999) du fait d’'une
augmentation avec leur taille de la proportionidsus non-photosynthétiques par rapport aux tissus
photosynthétiques (Balandier et al. 2007, Claveaal.e2005). En conditions de faible éclairement,
une espece a croissance rapide atteint rapidemendimension telle que le rapport entre I'efficacit
d’interception de la lumiére, liée a la quantitéfeeillage et a I'efficacité avec laquelle ce féage
convertit I'énergie lumineuse en carbohydratedadiiomasse totale de l'individu entraine un bilan
carboné négatif. A contrario, une espéce a croigsimte peut maintenir un bilan carboné positispl
longtemps en maintenant sa taille sous ce setifj@ei. On peut ainsi définir urdmension critique

de l'individu pour laquelle les gains et pertescdebone sont équivalents. Passée cette dimension, |
bilan carboné devient négatif, ce qui peut entradnplus ou moins long terme la mort de I'individu
(figure 2). En d’autres termes, la dimension cuigigcorrespond a la taille maximale que peut atteind

un individu pour un éclairement donné.

2.2.4. Réponses des espéces a un facteur limitant

On parle de facteur limitant lorsque la carencecedefacteur entrave ou empéche un phénoméne
biologique. L’abondance d’'une ressource dans uir@mement détermine en partie, comme nous
'avons vu précédemment, l'identité des espécespquirront se développer. Dans une revue de
synthese, Coomes et Grubb (2000) soulignent guanféere est généralement le facteur limitant
essentiel dans les foréts tempérées et tropicaleisiel sol, relativement riche et humide, autotéese
développement d'une population végétale dense cepdaint une grande quantité de lumiére
(Tilman 1988), alors que les ressources soutesajpau et nutriments) sont les facteurs limitants
principaux dans les foréts boréales et arides mi-ggdes, caractérisées respectivement par dss sol

pauvres et des sols secs.

La faible disponibilité d'une ressource a des cquséces sur la « fitness » des espéces. Ainsi, une
carence en ressource peut aboutir a une dimindgocroissance, voire méme de survie de I'espece
considérée, ou encore a des changements danstteaspd’allocation de biomasse. Pour illustrer

ceci, nous donnerons deux exemples.
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Lof et al. (2005) enregistrent par exemple dansaexperimentation sur des semis de hétre de I'année
en conditions contrélées impliquant deux niveauxidation et trois niveaux d’éclairement, une aett
augmentation de la biomasse entre 2 et 43% d’éataint. Cependant, la biomasse foliaire est six fois
supérieure a 43% d’éclairement comparativement adZdlairement en milieu irrigué alors qu’en
conditions de stress hydrique, la biomasse folialest multipliée que par quatre. De la méme
maniére, la biomasse du tronc est multipliée paq &ur sol irrigué et par quatre en conditions de
stress hydrique. Il est intéressant de remarques dette étude que la biomasse des racines augmente
également entre le faible et le fort éclairemen8)xCependant, la biomasse racinaire est équitealen
entre les milieux secs et irrigués. Ainsi, en ctiads de stress hydrique et de fort éclairement,
c'est-a-dire quand le facteur limitant est la tenem eau du sol, la biomasse allouée aux racirss re
identique alors que la biomasse allouée aux paatiegnnes diminue. A ce sujet, il a été rapporté a
plusieurs reprises que les jeunes arbres allouéférpntiellement la biomasse aux parties aériesines
la lumiere est le principal facteur limitant et aaxines si les ressources souterraines sontrieijpai
facteur limitant (Gardiner et Hodges 1998, Tilm&88, Van Hees 1997, Van Hees et Clerkx 2003).
Certaines études soulignent que ce processus piestant pas systématique et qu'il dépendrait
notamment de la tolérance des espéces au faataitarit. Coll et al. (2004) montrent ainsi sur des
semis de hétre de deux ans que la présence d'wse dapis de graminées compétitrices pour les
ressources souterraines entraine une forte diromuié la biomasse des semis, et ce de maniere plus
prononceée pour les racines que pour les partiésnaé@s. Pourtant, dans ce cas, les facteurs litsitan
sont les ressources souterraines. Cependantréedsttune espéce tres intolérante a la sécheresse.
Dans un sous-bois de peuplement d'épicéas, De @heantl. (2003) ont mis en évidence que la
biomasse des semis de deux résineux, le pin sydvestépicéa, augmente suite & une ouvertura de |
canopée arborée adulte et donc a une augmentaibmitre, et que le pin sylvestre, a la différence
de I'épicéa, est capable d’allouer, en réponsette @igmentation d’éclairement, une plus forte
proportion de biomasse aux parties aériennes stpatticulierement aux aiguilles. Le pin sylvestre,
espéece de lumiére, est donc caractérisé dansétatte par une réponse morphologique plus forte a

une augmentation d’éclairement qu’une espéce takgil’ombre comme I'épicéa.

En réaction a la carence dune ressource, les espeégétales sont également capables de
s’acclimater via des ajustements fonctionnels. iAumse diminution d’éclairement peut provoquer des
réactions au niveau foliaire entrainant une augatiem de I'efficacité d’interception de cette
ressource. En milieu sombre, un investissemenépgfiel a la surface foliaire (donc a la surface
d’interception de la lumiéere) plutét qu’'a la magebaire (donc a la quantité de tissus et bagages
cellulaire et moléculaire investis dans la phottisgse) a été plusieurs fois démontré. De ce fait, |
masse foliaire par unité de surface diminue qudédiairement diminue (Aranda et al. 2004,
King 2003).
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2.3. Cas particuliers : autécologie du pin sylvesty; du chéne sessile, de la callune,
de la molinie et de la fougere aigle

2.3.1. Les especes d’arbre

Le pin sylvestre (Pinus sylvestrid..) est une espece pionniere qui a la plus laingede répartition
parmi le genrePinus (Medail 2001, Richardson 2000). Ce résineux essid@éné comme héliophile
(De Kirwan 1867, Lanier et al. 1986), tolérant amts pauvres (Oyen et al. 2006) et résistant a des
sécheresses modérées (Picon-Cochard et al. 2006)n€ signifie pas pour autant que la croissance
du pin est meilleure sur sol pauvre et sec quaduiche et humide. En ce qui concerne l'impackade
fertilisation, livonen et al. (2001) montrent paxemple, dans une étude réalisée en chambre
climatique et comparant deux niveaux de fertiliie 0.25 et 2.5 mM), que la production de biomasse
foliaire de semis de pin sylvestre est multipliée wois en conditions fertilisées. Notons égalemen
gue certaines espéces intolérantes a 'ombre sqatbtes, en milieu ombragé, de mettre en place une
réaction de « shade-avoidance », ou évitementamkeble, en augmentant leur croissance en hauteur
pour acqueérir potentiellement plus de lumiere. €edaction est déclenchée par la diminution de la
qualité lumineuse sous un couvert végétal (Apha&.€.999, Dehlin et al. 2004). En effet, un cative
végétal absorbe préférentiellement les longuewsdis dans le rouge clair (RC, 660 nm) alors que le
rouge sombre (RS, 730 nm) est transmis. La dimonutiu rapport RC/RS est percue au niveau de
photorécepteurs particuliers de la plante, les qidtypbmes. Il a été montré sur des semis de pin
sylvestre que la réaction d'évitement de I'ombraitalleu en milieu enrichi en nutriments alors que
sur sol forestier plus pauvre, les semis en étaieapables (De la Rosa et al. 1998, 1999).

En ce qui concerne le niveau hydrique du sol, Barbet al. (2009) mettent en évidence que la
présence d’'une régénération de pin sylvestre seuglgments réguliers ou irréguliers de chéne tauzin
(Q. pyrenaica et pin sylvestre (forét méditerranéenne, Espagst)positivement associée a la
présence d'un couvert arboré adulte partiel eteéataneur en eau du sol relativement élevée en été.
Cependant, il est possible que dans des zonegguhygrées et donc plus humides, la présence d’'un
couvert ne favorise pas forcément l'installatios grines pins sylvestres. Ceci dépend encore ise fo
du facteur le plus limitant (lumiére ou teneur an €u sol).

L’effet positif de la lumiére sur le pin sylvestee été largement démontré, notamment en ce qui
concerne le stade semis (Mason et al. 2004), sansaptant qu’il existe de courbes de réponse du pi
a la lumiére. De Chantal et al. (2003) montrenequéponse a une augmentation d’éclairement dans
des trouées situées au sein de peuplements d’eémgoéinlande, la biomasse aérienne d’'un semis de
pin peut passer de 0.01 a 0.7 g et la surfaceirol@ojetée de 0.1 a 40 cm?2 pour des éclairements
respectifs de 100 et 1200 MJ/m?2.
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Figure 3. Aire de répartition en Europe de la callune (a, Gimingham 1960), de la molinie (b, Taylor et al. 2001) et de la
fougére (c, Marrs and Watt 2006). Pour la callune et la molinie, les lignes noires délimitent I'aire de répartition alors que la
présence de la fougere est visualisée grace aux points noirs.

GRNBRAKEN, prerivius AQUILINUM (L} KUH
Calluna vulgaris Molinia caerulea Pteridium aquilinum
illustration d’Otto Wilhelm Thomé illustration d’Otto Wilhelm Thomé illustration de Carl Axel Magnus Lindman
(1840-1925) (1840-1925) (1856-1928)
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Le chéne sessilQuercus petraeéMatt.) Liebl) est une espéce tres représentée en France (Tembal
Aussenac 1996). C’est un feuillu de demi-ombretingdenent rustique, tolérant les sols pauvres et sec
aussi bien que les sols engorgés (Becker et Lé99,1Bickson et Tomlinson 1996). Rameau (1990)
le définit ainsi comme une espece mésophile a kdmmien qu'il soit plus sensible a des séch@&®ss
séveéres que les chénes méditerrané@npbescens). ilex Q. coccifera Q. pyrenaicaQ. cerrig.

Sa croissance est positivement liée a I'éclairemémn Lipke (1998) a mené une expérimentation sur
des chénes sessiles plantés dans des peuplemem®&rel@ou de pin en Allemagne et a analysé les
résultats aprés huit années de croissance. Suragiegt d’éclairement allant de 5% a 100%, il
enregistre une réduction de la croissance en hautesi chénes sessiles pour des éclairements
inférieurs & 40% ainsi qu’une forte mortalité agpesant pour des éclairements inférieurs a 10%. En
effet, la hauteur moyenne des chénes est d’en@iocm et 300 cm sous des éclairements respectifs
de 11% et 44%.

Comme dit précédemment, je me suis focalisée danstravail de these sur la régénération du pin et
non sur celle du chéne. Ce choix a été orientél@ax raisons principales.

La premiere est basée sur la tolérance des dewces@ I'ombrage. En effet, le pin est considéré
comme une espéce plus demandeuse en lumiére ghére si bien que sa régénération est supposée
étre plus problématique dans un sous-bois plus oinsmsombre de peuplement irrégulier. Les
résultats issus d'un état des lieux réalisé ert ftwgraniale d’Orléans (Allain et al. 2004) mettaimtsi

en évidence que le pin partage souvent la stratgindmte du peuplement mais qu'il est rarement
rencontré en sous-étage, contrairement au chéraquipe toutes les strates de I'écosysteme forestie
La seconde raison de notre choix est que les gesties forestiers semblent connaitre les facteurs
influencant la régénération du chéne, étant domeclest une espéce « noble » étudiée depuis fort
longtemps. Le succés de la régénération de cqitresst donc certes soumis a de nombreux aléas
car fortement influencé notamment par la pressitrerbivorie liée au gibier ou encore par la
prédation des graines, mais les gestionnairestieresonnaissent ces aléas. Par contre, les facteu
influencant la régénération du pin sylvestre erpfaruent irrégulier ont été moins étudiés et sontcdo
moins connus, ce qui a poussé les gestionnairesiginviter & considérer cette espéce plutdt que le
chéne. Il est cependant évident qu’'une meilleurapréhension du fonctionnement des peuplements
mélangés chéne sessile — pin sylvestre, notammete gui concerne I'évolution du mélange dans le

temps, nécessiterait de travailler également sirgénération du chéne.

2.3.2. La végétation du sous-bois

La callune Calluna vulgarisL.), la molinie bleue Nlolinia caerulealL. Moench) et la fougére aigle
(Pteridium aquilinumL. Kuhn in Kersten) sont respectivement une €égeaane poacée et une
ptéridophyte de la famille des dennstaedtiacées tOes espéces sont caractérisées par une veste ai
de répartition (Gimingham 1960, Marrs et Watt 2008ylor et al. 2001, figure 3).
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Ce sont des especes considérées comme héliophiesemi-héliophiles, avec des indices
d’Ellenberg (1992) pour la lumiére de 8, 7, 6 soe échelle de 9 (pleine lumiére) pour la calluae, |
molinie et la fougére respectivement. De ce fa§ tois espéces sont susceptibles d’étre aborsdante
en trouée, comparativement aux peuplements foregéemés. Dans une étude réalisée dans les Alpes
du nord dans des peuplements ou coexistent le chessile, le chataignieCéstanea sativaet le
hétre, Pagés et Michalet (2003) montrent ainsilgu®omasse de la molinie est 18 fois supérieure en
trouée (100% d’éclairement) que sous un peuplerfeemié (3% d’'éclairement). Pour la fougeére,
Den Ouden (2000) met en évidence dans une expdédtimn réalisée en pépiniére (Hollande)
gqu’apres trois années de croissance, la biomasséalales est multipliée par environ 4,5 entre des
plants de fougére se développant a 7% d'éclairemeintdes plants se développant a
100% d’éclairement. En ce qui concerne la callunogis n'avons pas trouvé de données quantifiant
son développement en fonction de I'éclairementm@ret al. (2007) soulignent que ces trois especes
ont une nette préférence commune pour les solesacaractérisés par des pH inférieurs a 5 et que la
molinie est I'espéce la plus inféodée aux milieuxnides. De plus, les trois espéces sont associées a
des diversités floristiques faibles.

Du fait de leur grande amplitude écologique, ceis espéces sont souvent retrouvées dans les mémes
milieux (Aerts 1989, Chapman et al. 2009) bien lgueallune soit alors négativement affectée par la
présence de I'une ou l'autre espéce. Dans cettquaptcertaines études concernent la réhabilitation
des landes a callune envahies notamment par |l&feuge Duc et al. (2007) montrent ainsi, dans une
étude réalisée au Royaume-Uni sur des landes @nealyju’un traitement de la fougére, mécanique
par coupes ou chimique par herbicides, favorise seriement I'établissement a long terme de la

callune mais aussi l'installation de plants de ehéessile.

Il est cependant important de souligner ici quesdianlittérature existante, I'exigence de ces trois
espéces vis-a-vis des facteurs du milieu est @échit facon empirique mais n’est pas ou peu
guantifiée, bien que la fougére aigle ait recu wttention plus notable grace a la thése de
Den Ouden (2000).
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2.4. Conclusion

La tolérance d’'une espéce aux facteurs du miliempeamment a la disponibilité en ressources, est
affectée par les différents éléments modifiantfaeteurs. Parmi eux, la modification des niveaux de
ressources induite par les autres especes végéstlesune importance capitale. Ainsi, dans un
eécosysteme forestier, arbres adultes, végétatiterfénente et jeunes arbres utilisent les mémes
ressources du milieu (lumiére, eau et nutrimefis)peuplement trés dense, le sous-bois est sombre e
les arbres adultes interceptent ou absorbent biggsla lumiére que I'eau et les nutriments. Seldss
espéeces de sous-bois tolérantes a 'ombre peul@nst subsister. Dans un contexte ou la canopée
arborée adulte est plus clairsemée ou au seingiella existent des trouées, la quantité de lumiere
arrivant en sous-bois est plus importante, ce qubrise le développement notable et diversifié
d’especes végétales moins tolérantes a 'ombrellga’appartiennent a la régénération ligneuse ou a
la végétation interférente. Il est alors importdatcomprendre les interactions entre les jeunggsarb
et la végétation interférente, qui dépendent etiémes des caractéristiques de la canopée arborée
adulte. Ces interactions sont traitées dans leg deations suivantes. En premier lieu, nous nous
focaliserons sur les interactions négatives emidividus, avec une attention particuliere pour la
compétition, interaction négative impliquant lesseurces du milieu. En second lieu, la notion de

facilitation entre individus, interaction positivegra abordée.
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Figure 4. Schématisation des interactions indirectes entre plantes via un intermédiaire qui peut étre une ressource, un
pathogéne ou un composé toxique (Goldberg 1990). Si l'intermédiaire est une ressource, on parle de

compétition.
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3. Les interactions négatives dans le domaine véggt

3.1. Introduction

Au sein des interactions négatives entre espentrgpécifiques) ou individus d’'une méme espece
(intraspécifiques) sont généralement opposées Ipteractions symétriques, c’'est-a-dire
réciproguement négatives, et asymétriques quandiseandividu sur les deux subit un impact négatif,
ou encore les interactions directes et indireactest-a-dire quand une plante agit sur une auametel

via un intermédiaire. Nous parlerons principalemédans cette section d'interactions négatives
asymétriques et indirectes. Ce processus est lhistré dans le schéma de Goldberg (1990) auquel je
ferai fréquemment référence (figure 4). Dans ceéseh deux individus se développant au méme
endroit peuvent agir sur et/ou réagir a l'internaé@. Si I'intermédiaire est une ressource (lumiere
eau, nutriments), linteraction porte le nom dempétition. Si l'intermédiaire est un composé
chimique, on parlera dllélopathie. L'allélopathie peut étre indirecte mais aussedie. Dans les
paragraphes suivants, une attention particuliégeg@tée au processus de compétition.

Le processus d’allélopathie ainsi que les phénométee blocage mécaniques seront abordés de

maniére plus succincte.

3.2. Définition de la compétition

La compétition a été définie de multiples maniedestuellement, la compétition est le plus souvent

définie, d’'un point de vue mécaniste, comme imberaction négative pour les ressources du milieu

au niveau de lindividu : elle a lieu quand deuxiudus utilisent un méme pool de ressources en

guantité limitée et a pour conséquence une dinonude la survie et de la croissance d’un ou des deu

individus en compétition (Begon et al. 1996).

Dans le schéma de Goldberg (1990), I'intermédiastalors une ressource et la compétition entre

deux individus dépendra de deux parametres :

- I'effet de chacun des individus sur le niveau de remsrce, lié au taux de prélevement de la
ressource et a la taille de la plante, et entraimaa diminution de la disponibilité en ressource,

- laréponse au niveau de ressourctiée a des adaptations a la disponibilité enoese telles que
'augmentation de l'acquisition de la ressourcaugimentation de son efficacité de conversion ou
encore la diminution des pertes.

La capacité compétitriced’un individu dépend de ces deux composantes.

La définition que nous utiliserons se réfere dong eessources, aux mécanismes permettant leur
acquisition, a la tolérance a de faibles niveauxedsources, ainsi qu'aux mécanismes par lesquels
une plante influe sur ses voisins en modifiantWimnnement. Une autre approche consiste a décrire

la compétition uniquement par les conséquencesliguest supposée entrainer, par exemple par
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I'influence de I'abondance d’'une espéce A sur tassance d’'une espece B, sans pour autant décrire
les mécanismes impliqués dans cette interactiope@ant, Grime (2001) souligne a raison le risque
résidant dans l'attribution de toutes les difféenobservées au niveau de la croissance végétive,
la reproduction ou de la mortalité au processusodepétition : il existe en effet des disparitéssias
performances des plantes pouvant provenir de régamsn liées aux ressources. Ainsi, une plante A
peut favoriser le développement d’'un prédateur @'ylante B et entrainer par la-méme une
diminution de la croissance ou une mortalité praéende la plante B, sans pour autant qu'’il y ait eu
compétition pour les ressources. On parle alorsatapétition « apparente », par opposition a la

compétition « réelle » pour les ressources (CorirglD).

3.3. Stratégies compétitives des végétaux et capf@aiompétitrice

3.3.1. Traits caractérisant les especes compétiric

Y

Deux grandes stratégies permettent a un individétrel' plus compétitif qu'un autre
(Balandier et al. 2006a)réduire rapidement la ressource a un faible niveapour empécher les
individus voisins de I'exploiter ogurvivre sur de faibles niveauxde ressource Quand la ressource
est abondante, les espéces présentant de fortsltagroissance (maximisation de l'utilisation des
ressources) sont favorisées et peuvent rapidenaanhiser le milieu et exploiter les ressources
disponibles au détriment d’espéeces a croissancelphie. A l'inverse, quand une ressource devient
limitante, les espéces capables de réduire leutespen ressource sont avantagées. Ainsi, sur sol
fertile, les compétiteurs efficaces seront ceuxabdgs de maximiser I'acquisition des nutrimentxgra

a un jeu de traits morphologiques au niveau dwesystracinaire (forte proportion de racines fines pa
exemple) ou de traits physiologiques comme une auagation de la cinétique enzymatique (Casper et
Jackson 1997). Par contre, sur un milieu pauvrewrniments, les espéces efficaces réduiront leur
perte en nutriments par un turn-over lent des dsisguune faible teneur en nutriments dans lesstissu

sénescents.

Les especes adoptant la premiére stratégie sostajément pionniéres et héliophiles, caractérisées
par de forts taux de croissance (Hangs et al. 2082tenschlager 1999) aboutissant a la formation
rapide d'un systeme aérien trés développé et/on disteme racinaire dense en réponse a une
augmentation de ressource (forte composante «$épam niveau de ressource » dans le modele de
Goldberg, 1990), ce qui va souvent de paire avechamne efficacité de capture des ressources (forte
composante « effet sur la disponibilité en ressowjc

Les exemples illustrant cette stratégie compétiseat particulierement nombreux au sein de la
végétation herbacée et arbustive. Il a été monie2agrtaines graminées pérennes sont capables de
réagir rapidement a un nouvel apport en ressourcirenant un systéme racinaire dense et plutét

superficiel essentiellement constitué de racinessfi(Coll et al. 2004) efficaces dans le préleveémen
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des ressources souterraines (Nambiar et Sands. 1888), Aerts et al. (1991) ont montré dans une
expérimentation en conditions contrdlées qu’unéliation du sol entraine une augmentation de la
biomasse racinaire de la molinie bien plus rapidenportante que pour la callune. La molinie est
méme capable de pénétrer I'espace souterrain deghepar la callune. Dans le méme ordre d’idées,
Coll et al. (2003) ont mis en évidence, dans uneEeeence réalisée sous peuplements de pin sylvestre
dans la chaine des Puys (France), que les racingsachinées sont prépondérantes dans les premiers
horizons de sol, c’est-a-dire la zone dans laggldéveloppe le systéme racinaire des jeunessarbre
comparativement aux racines de dicotylédones digerpui se développent plus en profondeur.
De plus, les racines des graminées entament leigsance un mois avant les dicotylédones et de
maniere plus brutale, ce qui a pour conséquenctrdiaer rapidement une diminution des ressources
et de la teneur en eau du sol. Les graminées smmt dusceptibles d'induire une compétition
souterraine forte vis-a-vis des jeunes arbres.

D’autres espéces telles que certaines fougéregotylédones semi-ligneuses (comme le framboisier,
le genét, la ronce et la fougére aigle) sont cagzade réagir rapidement a une augmentation de
lumiére par le développement d’'un feuillage dertseoavrant. La biomasse foliaire du framboisier
peut ainsi varier d’environ 1 & 10g/m? entre ddaigmments de 9% et 40% dans un contexte de forét
québécoise dominée par I'érable, le hétre et ldéebou(Ricard et Messier 1996). La forte densité des
feuillages ainsi formés est susceptible d’intereepine forte quantité de lumiére (George et Bazzaz
1999). Humphrey et Swaine (1997) ont par exemplatr@pdans une étude réalisée dans de grandes
trouées localisées au sein de chénaies en Ecassé grésence d'un tapis de fougére aigle en sous-

bois peut réduire I'éclairement disponible & 6% éeairement incident.

Les espéces adoptant la seconde stratégie com@étithnt caractérisées par des traits impliqués dans
la conservation des ressources. L'espéce tresntengeétudiée adoptant cette stratégie est le hétre.
Cette espéce tolérante a 'ombre est caractéreéerptaux de croissance lent si bien qu’a I'ouwert
d’'une trouée, elle sera rapidement dominée paesigsces pionnieres telles que le pin sylvestre ou |
bouleau Betula pendulp Sa tolérance a I'ombre lui permet cependantedsigter et de croitre, méme
lentement, dans un sous-bois sombre alors quespEes pionniéres et héliophiles constitutives du
peuplement sont incapables de se régénérer sassneimes. Les ouvertures du peuplement seront
alors profitables a I'espéce tolérante a I'ombeprésentée en sous-bois par une régénération aancé

conséquente. Ces especes dominent dans les steditssde la succession végétale.
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Figure 5. Le modéle « Resource ratio » (Tilman 1988) illustre les répartition et abondance relatives de cing espéces
végétales (A, B, C, D, E) le long d’un double gradient de productivité du sol (teneur en nutriments) et de lumiére
disponible. L'espéce E est un compétiteur supérieur dans les habitats caractérisés par une forte teneur en

nutriments et par une faible luminosité.

Relative Abundance

Low Nutrient Supply Rate High

Nutrient or Light Level

Figure 6. Modeéle de classification des especes compétitrices C, tolérantes au stress S et rudérales R le long de trois
gradients | (relatif a I'importance de la compétition — ), I (relatif a I'importance du stress--) et Iy (relatif a

I'importance de la perturbation -. _._ ) (Grime 2001).
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On voit ainsi que les espéces, selon qu’'elles ptésel'une ou l'autre des stratégies, ne sontdeas
bons compétiteurs dans les mémes milieux. Cedllestré par Tilman (1988, figure 5) : cet auteur
souligne qu’en milieu faiblement perturbé, pluptaductivité d’un milieu est forte, plus la lumiére
disponible dans le milieu diminue du fait de somadrissement par une communauté végétale dense.
Le long de ce double gradient se succedent desesparactérisées par des traits de vie différents,
qui sont des compétiteurs supérieurs pour un oejeai de disponibilité relative des ressources
souterraines et aérienne.

Dansle modeéle ‘Resource-ratio’ de Tilman les especes végétales annuelles et pérennebatedaé
succession sont considérées comme des compéstguiseurs dans des habitats caractérisés par un
ratio lumiere / nutriments élevé. Elles sont camdsées par des taux de croissance rapides et une
forte capacité a envahir I'espace. Les espécesnddef succession sont au contraire considérées
comme des compétiteurs supérieurs dans les mil@uactérisés par une diminution du ratio
lumiére / nutriments par le biais d’'une diminutide la lumiére : ces espéces sont caractérisées par
une forte tolérance au manque de ressources assodiés traits tels qu’une limitation des pertes en
ressources. Il est cependant important de notaueicertains auteurs ne sont pas d'accord avec la
théorie de Tilman. Le débat oppose ainsi deux tegorcelle de Tilman (1988) et celle de Grime
(2001, mais ¥®édition en 1979).

3.3.2. Controverses autour du concept de compeétitio

Les deux théories sont en accord sur la prédictemtraits permettant & une espéce de dominer dans
un milieu donné. Si une ressource est limitantesdam milieu, les espéces capables de tolérer ce
faible niveau de ressource domineront alors quee reissource est abondante, les espéces capables de
maximiser l'acquisition de cette ressource dominer@€ependant, si ces deux jeux de traits sont
attribuables a des espéces compétitrices pour fjlreaul le deuxiéme I'est pour Grime. Grime
définit ainsi trois catégories de stratégies vdgstaillustrées dans son célebmodéle

« CSR »(figure 6) : les especes compétitrices C sont té@apaux milieux riches et peu perturbés et
sont caractérisées par de forts taux de croissaé@rien et souterrain ; les espéces tolérantegeas st

S tolerent de faibles niveaux de ressource et caractérisées par de faibles taux de croissance ;
enfin, les especes rudérales R sont adaptées #imnperturbés et sont caractérisées par uneeourt
durée de vie et un fort taux de reproduction. Aifes especes compétitrices le sont pour toutes les
ressources du milieu et la compétition n'a lieu giams des environnements riches en ressource.
A linverse, Tilman prédit qu'une espece est rareme bon compétiteur pour toutes les ressources
du milieu et qu'il existe un compromis tel que dams milieu ou les ressources limitantes sont
souterraines, les espéces capables d'allouer ptudbiamasse a leur systéme racinaire seront
privilégiées alors qu'a l'inverse, dans un miliew la lumiére est la ressource limitante, les espece

capables d'allouer plus de biomasse a leur sysé&men seront privilégiées. Ainsi, dans la défomiti
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du succes compétitif selon Tilman, les traits vaggtet les conditions environnementales menant a la
dominance d'une espece dans un milieu donné somsiddyés a travers le mécanisme de la
compétition et il n'existe pas de jeu de conditi@mvironnementales dans lesquelles les especes
peuvent survivre sans entrer en compétition. Lapgdition n'est pas forcément plus forte en milieu
productif qu’en milieu improductif pauvre en ressms. Cette vision a été supportée par diverses
études. Davis et al. (1998) ont ainsi mené une rexpétation dans laquelle des semis de chéne
(Q. macrosporaet Q. ellipsoidaliy sont soumis a un double gradient de teneur endeasol et
d’éclairement, en présence ou non de végétatidmhée. Les résultats soulignent que lintensité de
la compétition, calculée sur la base de la sureie skmis, est maximale quand la biomasse de la
végeétation herbacée et la teneur en eau du solle®mtius faibles, a l'inverse du modele CSR de
Grime qui prédit que lintensité de la compétitiast positivement corrélée a I'abondance de la
ressource, a la productivité de I'habitat et aitartasse de la végétation environnante.

Quoi gu'il en soit, Tilman considére que les trgtymettant une tolérance aux faibles niveaux de
ressource sont également des traits compétitiffaiteaque Grime ne considere pas ce jeu de traits
comme conférant un pouvoir compétitif est, de bagte plusieurs auteurs et du mien, réducteur. En
effet, Grime ne considere pas que les especesdie fsuccession, tolérantes au stress, capables de
remplacer d’autres especes et de leur survivregrertk longues périodes de temps lors du processus
de la succession, soient de bons compétiteurs €¢Gt880). La dominance des espéces de fin de
succession n'est donc pas due a leur pouvoir catifip®tr, dans ce processus, les espéces de fin de
succession interagissent pour les ressources ageespéces pionniéres pour finalement devenir

dominantes, ce que nous considererons comme étaviamtage compétitif.

3.3.3. Quelgues exemples de I'impact de la conmésur les semis d’arbre

Dans la sectioR.2.4 nous avons vu qu’un individu répond a un factemnitant par des diminutions

de croissance et de survie, des modifications tempd’allocation de biomasse et des acclimatations
fonctionnelles ou morphologiques. En présence d'urégétation susceptible de diminuer
drastiguement la disponibilité d’'une ressource, wésnes réactions sont observées sur les semis
d’'arbre. L'effet négatif de la végétation sur lgééération est d’autant plus génant que son impact
peut se ressentir pendant de nombreuses annéesdiMatgal. 2006). L6f (2000) a noté dans une
étude réalisée sur milieu prairial (Suéde) qu’urterférence entre un couvert herbacé et des semis d

hétre et de chéne réduisait encore la croissand@eretre trois ans apres la plantation des semis.

Si les semis ligneux s’établissent au sein d’'unveduvégétal déja installé, la compétition est slor
asymétrique (Keddy 1990) et la réponse des serhidédsrminée par le niveau de ressource imposé
par la végétation environnante. Si cette végétatioplace est particulierement compétitrice posr le

ressources du milieu, le succés de l'installatiea semis et leur croissance peuvent étre tréséshib
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par la compétition induite par la végétation. Lpisavégétal formé par une végétation de sous-bois
particulierement compétitrice pour les ressourcesmilieu peut méme stopper le processus de
succession végétale pendant plusieurs années ([CoemneSlatyer 1977), empéchant ainsi le
développement de quasiment toute autre espece @Deen 2000, Prévosto et al. 2004, Royo et
Carson 2006). Ceci explique en partie le role néfds certaines espéces de la végétation du s@is-bo
sur le renouvellement du peuplement forestier. @pmeéne est largement atténué si la végétation et
les jeunes arbres s’installent en méme temps, dnienThomas et al. (1999) aient montré que 10 ans
apres des éclaircies réalisées dans des peupleaerid®uglas (USA), les espéces ligneuses sont
caractérisées par une plus faible réponse a liéague les espéces herbacées, les fougeres et
graminées étant particulierement réactives a I'argation de lumiére engendrée par les éclaircies.
Les jeunes arbres réagissent donc généralemens mapidement a une augmentation d’éclairement
que les espéces herbacées du sous-bois, et ce gquéme ils ne sont pas génés par un dense couvert

herbacé.

Dans la littérature, de nombreux exemples mettaréwidence lI'impact négatif de certaines especes
herbacées / arbustives compétitrices vis-a-vis @ases arbres. Nous illustrerons donc les
conséquences de la compétition a partir d’'exemplissdans des écosystémes forestiers et prairiaux.
Notons que beaucoup d'études menées sur ce spietergt sur la comparaison de la performance des
semis d'arbre entre des traitements avec et sag&tatéon (Albaugh et al. 2003), en s’appuyant ou
non sur les facteurs impliqués.

Ainsi, il a été montré des réductions drastiqueslidenétre et de hauteur sur des semis d’arbre se
développant en présence de végétation comparatitemedes semis poussant sur sol nu.
Adams et al. (2003) ont montré une réduction de 48%liameétre et de 52% en hauteur en deux ans
sur des eucalyptugqcalyptus globulyspoussant sur un tapis de houlque lainetis®#@c(is lanatus
graminée) en Australie du fait a priori d’'une comitpEn pour I'azote du sol. Les études traitantiae
compétition pour la lumiére montrent souvent urteffégatif de la compétition plus prononcé sur la
croissance en diametre que sur la croissance @aunales jeunes plants ligneux, notamment pour la
régéneération résineuse sempervirente au sein desgeerbacées dont le feuillage ne persiste pas
durant I'hiver (Jobidon 2000, Picon-Cochard et28l06). Ceci semble provenir en partie du décalage
phénologique entre la croissance des semis deécesikt le moment ou la végétation acquiere un
feuillage mature. Ainsi, Jach et Ceulemans (19@®jlignent que les croissances en hauteur et en
diamétre de semis de pin sylvestre débutent mi-eais se terminent respectivement fin mai et mi-
ao(t. Or, peu d'especes herbacées dont le feudlageaduc en hiver et se reforme au printemps sont
pleinement matures mi-avril. Ainsi, les feuillagds la molinie et de la fougere sont complétement
matures (interception maximale de la lumiere) en jd juillet (Marrs et Watt 2006, Taylor et
al. 2001). La croissance en hauteur des semisrseldé@onc majoritairement en absence du couvert

herbacé alors que la croissance en diametre seldésn partie lorsque la végétation est présente.
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De plus, que ce soit pour les semis feuillus ouneés, la croissance en hauteur est largement
prédéterminée dans le bourgeon et a lieu a unedependant laquelle la photosynthese est peu
active, si bien qu’elle est tributaire des résergagonées présentes dans le semis au moment de
I'allongement (Kozlowski 1971).

La réduction de croissance des semis engendrémpatiminution de la disponibilité des ressources a
pour conséquence une réduction de biomasse dessjglants ligneux. Norberg et al. (2001) ont
travaillé sur des semis de pin sylvestre d’'un atngraction avec la callune et ont mis en évidence
une augmentation de la biomasse des semis de pinafxrés cing années de croissance concomitante
avec la suppression de la callune comparativemel#sasemis se développant sur un sol envahi de
callune. Dans le méme ordre d'idées, Picon-Cockara. (2006) ont mis en évidence sur des pins
sylvestres de trois ans plantés sur sol nu ou iairigo envahie par une végétation majoritairement
graminoide une diminution de 85% de la biomassagapres un an et demi de croissance dans la

végétation.

La végétation interférente est souvent citée commeompétiteur particulierement néfaste vis-a-vis
de la régénération mais la canopée arborée addtd pgalement jouer un rble important
(Balandier et al. 2007). Certaines études metté@rhenen évidence un impact plus négatif des arbres
adultes que de la végétation interférente surelasgs arbres (Curt et al. 2005) et sur les aussces
herbacées présentes dans le sous-bois. Pagés lealdli¢2006) montrent par exemple que la
croissance de la canche flexueudeeqchampsia flexusosaune graminée) est affectée plus
négativement par I'ombrage d0 a une canopée arbadéde composée du chéne sessile, du
chétaignier et du hétre, que par la compétitiomitedpar un couvert dense de molinie en trouéesDan
le méme ordre d’idées, Coll et al. (2003) ont cordpa diamétre de semis de hétre de deux ans
plantés sous des peuplements de pin sylvestre Siédairement en sous-bois de 10%) dans lesquels
il 'y a pas de végétation en sous-bois, ou deplpments de pin sylvestre éclaircis (éclairement en
sous-bois de 39%) dans lesquels une végétationcdeylédones variées se développe. Les auteurs
montrent que le diamétre des semis de hétre darngelgplements éclaircis est deux fois supérieur a
celui des semis poussant sous les peuplementsdetriinbrage des arbres adultes est alors plus
néfaste aux semis que la compétition induite pavégétation constituée de dicotylédones. Les
interactions impliquant le trio arbres adultes,ngsi arbres et végétation du sous-bois seront plus

amplement décrites dans la section 4.

La compétition entre deux individus varie selondigponibilité en ressources et les conditions
climatiques. Ceci est clairement illustré dansticée de Pardos et al. (2007) qui s’est focalisélau
régénération naturelle du pin sylvestre en Espdgne des peuplements caractérisés par des sous-bois
plus ou moins éclairés et donc plus ou moins esvpar une végétation de graminées. Les auteurs
mettent en évidence que pour des intensités lurs@sefaibles & modérées, la végétation herbacée n'a

gue peu d’impact sur la germination et I'émergethe® semis de pin. La croissance de la végétation et
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des semis est alors corrélée positivement a I'antatien d’éclairement. Pour de plus fortes intefssit
lumineuses, le développement de la végétation fémmrte est toujours positivement lié a
I'éclairement mais elle devient alors trop densekibe le développement des semis de pin. L'effet
négatif de la compétition sur les semis de pin @eressent donc que pour de fortes intensités
lumineuses.

Fotelli et al. (2005) ont également souligné, dangs expérimentation en conditions contrélées,
l'influence des facteurs environnementaux surdiattion entre des semis de hétre, espéce coresidéré
comme tolérante a 'ombre et intolérante a la sé&dse, et la ronceR@bus fruticosys Dans des
conditions d’éclairement fort et de températurbl&ila ronce n'a pas d’effet significatif sur kEsmis

de hétre alors que pour les mémes conditions déndsiteé mais avec des températures élevées
(augmentation de I'évapotranspiration), la ronci aux semis de hétre dont les balances hydrique et
azotée sont affectées négativement du fait d'undé@veloppement du systeme racinaire de la ronce.
Nous avons vu jusqu'a maintenant l'importance dectampétition dans la structuration des
communautés et c’est sur ce processus que s'asteggreent focalisé mon travail de these. Bien que
primordiale, ce n’est cependant pas la seule ictiera négative susceptible d’exister entre deux

individus.

3.4. Les interactions négatives autres que la contiéon (allélopathie et blocage

mécanique)
Un individu peut agir négativement sur un autreviiddi de multiples maniéres : nous parlerons ici
plus précisément des interactions allélopathiqueseeaniques.
L’allélopathie correspond & une interaction directe ou indirectiee deux individus dont I'un libére
dans le milieu des composés biochimiques (GallePadlissier 2002). Cette interaction peut étre
positive ou négative, et nous nous concentreronssuc les effets allélopathiques négatifs. Si
I'allélopathie est souvent citée comme une hypahe®glicative d’'un effet négatif d’'une espece sur
une autre, elle est cependant rarement mise claireen évidence dans le milieu forestier (Royo et
Carson 2006). En effet, la plupart des expérimamstayant pour but de la mettre en évidence et de
la quantifier repose sur l'isolement de la moléathénique potentiellement toxique d’'une plante et
sur I'évaluation de son effet sur des plantes siplar le biais de solutions bien plus concentrées g
celles observéem sity ou encore ne parviennent pas a séparer les dffists la compétition et a

I'allélopathie.
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Photo 1. Illustration d’un sous-bois de peuplement chéne sessile — pin sylvestre en forét d’Orléans envahi par un tapis de
frondes de fougére aigle (mars 2010).
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Il a cependant été démontré que les éricacéesptamment la callune, rejetaient des composés
phytotoxiques phénoliques dans le milieu (Jalahletl982), de méme que la fougere aigle. Nous
citerons donc quelques exemples de la littératurees espéces.

Il a ainsi été montré dans une étude (Robinson)1§ide le systéme racinaire de la callune sécréte
dans le sol un facteur capable dinhiber la croissade certains champignons mycorhiziens.
Cependant, comme dit précédemment, les champigesent développés en présence de la solution
issue de racines centrifugées, donc plus concentréedans le sol. De plus, comme souligné par
Gallet et Pellissier (2002), il est délicat de d¢déeer le champignon seul, hors de son association
étroite avec le plant ligneux, et de déduire d'ffietenégatif sur les champignoms vitro un effet
négatif sur le plant ligneux vivo.

Une autre étude réalisée en laboratoire (Dollingletl994) montre que des pinnules intactes de
fougere aigle ont une action négative sur la gedtiin de graines de pin sylvestre. A l'inverse, Den
Ouden (2000) ne met en évidence aucune action atgnénts de frondes ou d’'une solution de
composés phénoliques extraits des frondes surrhaimgtion ou sur I'élongation de la radicule de
graines de pin sylvestre en conditions controlées.

Le fait que les espéces végeétales puissent séci#terle milieu des composés phytotoxiques n’est
absolument pas remis en cause ici. Par contregisepque les études quantifiant réellement ce
processus et son potentiel impact négatif sur s voisines sont trop peu nombreuses et
nécessiteraient un protocole plus en adéquatioc des situations réelles. Comme souligné par
Harper (1977) et repris par Den Ouden (2008)rbst all species can, by appropriate digestion

extraction and concentration, be persuaded to yéeftoduct that is toxic to one species or andther

Une autre interaction négative entre individus paudir lieu par le biais dprocessus mécaniques
Nous citerons pour exemple l'impact que peut awwoirtapis de fougere aigle dont les frondes
dépérissent en hiver (photo 1). La fougére peutcdavoir une action directe sur les semis par
« écrasement » (Frochot et al. 2002), cette acttamt encore plus marquée si les frondes sont
recouvertes d'un lourd tapis de neige. Ghorbanalet(2006) montrent par exemple, avec une
expérimentation menée dans un objectif de resiaarde landes a callune au Royaume-Uni, qu’une
litiere épaisse de fougere aigle peut piéger lesings de nombreuses especes végétales qui
n'atteindront alors jamais le sol minéral. Den Qué¢ Vogels (1997) montrent également, dans une
expérience en conditions controlées, que la littkerdougere en cours de décomposition (c’est-a-dire
formée par les frondes des années précédentesiiwenme barriere mécanique au développement du
systéme racinaire des semis de pin sylvestre. % plen que je n'aie pas trouvé de référencekesur
sujet, la lumiere disponible sous une litiere dmfles de I'année est sans doute trés diminuéayjice q

peut inhiber la reprise de croissance des semmisuigen début de saison.

Les processus allélopathiques et mécaniques namé@ quantifiés dans ce travail de these.

35



Figure 7. Schématisation de la facilitation indirecte : dans un systéme ou trois plantes sont en compétition, la plante C peut
faciliter indirectement le développement de la plante B en inhibant celui de la plante A. Dans ce cas, I'effet positif

de la plante C sur la plante B, via une diminution de la compétition entre les plantes A et B, est supérieur a I'effet
négatif d0 a une compétition directe de la plante C sur la plante B.

Plante C

©
é Plante B

Plante A

= |ntensité de la compétition forte

— Intensité de la compétition faible

Facilitation indirecte
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4. Les interactions positives dans le domaine véaét cas de la facilitation

Nous avons parlé jusqu’'a présent d'interactionsatiégs. La littérature existante met également en
évidence l'existence d’interactions positives. & Heux individus impliqués dans l'interactionnire
profit de I'association, on parle de mutualismes b&ycorhizes (association entre un champignon et le
systéme racinaire d’'un végétal) en sont un bon plensi seul 'un des deux individus bénéficie de
'association sans pour autant nuire a l'autre,panle de facilitation (Callaway 1995), notion a

lagquelle cette section est consacrée. La facditgpieut étre directe ou indirecte.

La facilitation directe implique deux individus. Pagés et Michalet (2086)donnent un bon exemple
dans une étude réalisée dans une forét des Alpaméle par le chéne sessile, le chataignier et le
hétre, avec un sous-bois envahi principalement lpamolinie. Les auteurs ont apprécié le
développement et la survie d’'une petite herbaetgaillet odorant@alium odoratury selon quatre
traitements : sous couvert arboré avec et sangatégeévoisine, la végétation étant alors représent
par des espéces variées tolérantes a 'ombre r@dlants de 2 et 3% respectivement), et en trouée
avec ou sans molinie (éclairements de 16 et 100$bentivement). Les auteurs montrent que les
arbres adultes ont une influence positive surlbiitaement du gaillet. En effet, qu'il y ait préserou

non de molinie, la création d’une trouée dans lgofmnent adulte entraine une mortalité drastique de
cette espece. Dans ce cas, les arbres facilitestteiment I'installation du gaillet. Les raisonslde
facilitation n'ont pas été mises en évidence daeecétude mais plusieurs hypothéses sont
envisageables, comme une augmentation d’humiditéss smuvert ou encore une diminution de

'amplitude thermique ou de la photoinhibition.

Plus récemment, la notion diacilitation indirecte est apparue en foresterie (Callaway et
Walker 1997). Levine (1999) souligne ainsi qu€ablt d’especes dans un écosysteme a longtemps
été considéré comme synonyme d’une augmentatida cempétition, I'inverse pourrait également se
produire. Comparativement aux interactions impliqualeux especes vues précédemment, la
facilitation indirecte fait intervenir une troisi@mespéce qui vient modifier I'interaction entre diesix
autres espéces. Considérons une interaction cdangeetentre une plante A et une plante B dans
laquelle la plante A a un impact négatif sur lan@aB (figure 7). L’ajout dans ce systéme d’'une
troisieme plante C peut avoir plusieurs conséqueritee peut notamment que I'impact négatif de la
plante C sur la plante B soit inférieur a son imgaasitif indirect sur la plante B via une atténomat

de linteraction compétitrice entre les espéceg B.éDans ce cas, I'espéce C facilite indirectentent
développement de I'espece B en inhibant celuiagpkce A.

Pour illustrer ce phénoméne de facilitation indieecnous prendrons un exemple en prairie
(Kunstler et al. 2006). Dans cette étude, I'émecgeat la survie de semis de hétre et de chéne
pubescent ont été analysées sous l'effet combumgeddmbriere simulant 'ombre engendrée dans le

milieu naturel par deux espéces arbustives (le btile genévrier) et d'une compétition herbacée
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induite par des graminées (fétuque et brome éridgins ce contexte, 'ombrage diminue I'abondance
de la végétation herbacée. Alors que I'ombre fgcilndirectement la survie des semis de hétre en
limitant la compétition herbacée, aucune facilitatindirecte n’est enregistrée sur la survie desise

de chéne. La différence observée entre ces deécesple semis ligneux provient sans doute de leur
tolérance respective a 'ombre. En effet, le héstune espéce connue pour sa tolérance a I'orhbre e
son intolérance a la sécheresse. Or, les grams@@sde forts compétiteurs pour les ressources
souterraines. Ainsi, 'ombrage, en diminuant la pétition souterraine, facilite la survie du hétte
n'est pas observé pour le chéne pubescent, sats dodait de sa plus grande tolérance a de faibles

teneurs en eau du sol ou de son incapacité a pausible éclairement.

Cette situation correspond exactement a la probléntigue de cette théseEn effet, la gestion des
peuplements forestiers irréguliers est envisagepbiele biais de la création de trouées au sein du
peuplement arboré adulte. Il apparait cependdat|uimiére de la synthese bibliographique présentée
que la dimension des trouées créées doit étrechgfléen fonction des especes ligneuses dont la
régénération naturelle est souhaitée mais auskrenion des espéces de la végétation interférente
dont la colonisation n'est pas souhaitBeur qu'il y ait facilitation indirecte dans une trouée, la
compétition pour la lumiére induite par la canopéearborée adulte sur les jeunes arbres doit étre
inférieure a son effet positif via une diminution @& la densité et donc de la capacité compétitrice
de la végétation interférente. A l'inverse, si I'det de I'ombrage induit par une canopée trop
fermée est supérieur a l'effet négatif induit par & végétation interférente, l'interaction entre

arbres adultes et jeunes arbres est alors de typeropétition.
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5. La modélisation dans les écosystéemes forestiers

5.1. La modélisation de la croissance des peuplenteirréguliers

La modélisation est un outil essentiel pour simolertenter de prédire les effets des pratiquee®t d
interventions sylvicoles sur la croissance et keetiippement des arbres (Porté et Bartelink 20023. L
modeles forestiers ont des degrés de complexit@&syales plus « simples » étant les modéles
empiriques simulant la croissance en volume desplements purs et équiens, construits
principalement dans un objectif de prédiction dedpction de bois. Ces modeéles sont a I'échelle du
peuplement rhodeles peuplementtables de production). Cependant, les peuplemeétangés et
irréguliers sont caractérisés par une structure plumplexe si bien gu’'une simulation réaliste de le
croissance et de leur dynamique nécessite des emgdlls compliqués. Beaucoup des modeles
utilisés pour prédire la croissance des peupleméandguliers sont donc a I'échelle de l'arbre
(modéles arbrg et prédisent le développement de chaque individyeuvent étre indépendants des
distances ou bien étre spatialisés (c’est-a-dire tgs coordonnées de chaque individu sont
renseignées) afin notamment d’inclure la compétisabie par chaque individu en fonction de ses
voisins. La croissance des arbres suit alors giamdeat des lois statistiques permettant de sineter
accroissements en hauteur, en diamétre ou en vales@rbres (Courbaud 1995). Un intermédiaire
entre les modeles arbre et les modéles peuplernehtesmodéles de distributiondans lesquels les
arbres sont regroupés en classes de diametre (Buoogt al. 1995). Pérot (2009) a travaillé sur le
échelles de modélisation adéquates a la simulateanpeuplements mélangés. Il souligne que ces
modeéles de distribution semblent un bon compromiseeles modéles peuplement et les modeles
arbre car ils nécessitent une quantité moindreot@ékes pour leur paramétrage comparativement aux

modeles arbre tout en offrant une précision sasiifde.

Une catégorie particuliere de modeéles arbre estddéle a I'échelle de la trouégap mode) dont
I'objectif est de prédire la dynamique cycliqueemmte. Ces modeéles reposent généralement sur le
partage de la lumiére. Bartelink (2000) a par exeropnstruit un modéle (COMMIX, COMpetition

in MIXtures) dans lequel la croissance des arbadtes dépend de la lumiere qu’ils recgoivent.
L’interception du rayonnement est calculée a I'éehdes houppiers des arbres individualisés. Les
« gap models » ont souvent usm@proche mécanistec’est-a-dire prenant explicitement en compte les
facteurs contrélant la croissance et les besoimegsources des espéces, a la différencendegles
empiriques basés sur des relations empiriques (lois de enoiss statistiques). Dans certains de ces
modéles, la qualité de la prédiction de la lumgnvant en sous-bois est primordiale (Silbernagel
Moeur 2001). Notons que l'un des inconvénients majade I'approche mécaniste est la grande
gquantité de données nécessaire a l'implémentatioormddele si bien que beaucoup de modeles

mécanistes utilisent au moins en partie des relatempiriques (Porté et Bartelink 2002), ce qua ser
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le cas pour le modéle que nous nous proposonsragraime. Pour les mémes raisons, leur utilisation

par les gestionnaires forestiers est souvent ific

5.2. Modélisation de la dynamique de la régénérativet de la végétation du
sous-bois

Si le renouvellement des peuplements forestielis maggoritairement réalisé par plantation jusqu’au
milieu du 26™ siécle, le renouvellement des peuplements panétgton naturelle est aujourd’hui
prédominant (Von Teuffel et al. 2006). Cela a gemednt incité la communauté scientifique a
identifier et & quantifier les processus expliquarguccés ou I'échec de la régénération (Hasereuer
Kindermann 2002, Hypponen et al. 2005). De nombrauteurs soulignent cependant que la
modélisation de la régénération est I'une des @& plus difficiles de la modélisation forestiete

ce pour deux raisons principales liées d’une parhananque de données disponibles (Hasenauer
2006) et d'autre part au manque de connaissanoesestiop important pour pleinement comprendre
et intégrer I'ensemble des processus, ou au memplus importants, de la régénération forestiére
(Miina et al. 2006). Ainsi, les modules consacréa &génération dans les modeles de dynamique
forestiere ne sont généralement pas satisfaisares alifférences entre les valeurs prédites par le
modéle et les valeurs mesurées sont souvent coallidgé (Porté et Bartelink 2002).

Les modéles simulant la régénération peuvent @rgues (statistiques) ou mécanistes. Je parlerai
principalement ici des modéles mécanistes, quirmenen compte au moins une partie des processus
écophysiologiques se déroulant au sein de I'écesystforestier pour expliquer la dynamique de la
régénération. Les facteurs pris en compte varieribection des modéles et n’incluent pas forcément
I'éclairement. C’est le cas des modéles simulaiablissement des semis d’arbres et leur dynamique
de croissance apres coupe des semenciers. Ainppddgn et al. (2005) simulent la régénération
naturelle du pin sylvestre en Finlande a partityghe forestier (défini par le cortege floristiqudg la
topographie ainsi que de la texture et de I'huréidit sol.

En peuplement irrégulier, 'une des composanteseunags a prendre en compte pour prédire la
régéneération est évidemment la lumiere disponibleais-bois. L'un des modeles les plus utilisés est
le modéle SORTIE mécaniste et spatialement explicite, dans lelguetoissance, la reproduction et
la mortalité sont des fonctions directes ou indesde la lumiere (Pacala et al. 1993). Ce modsle e
décrit précisément dans l'article de Pacala e(1#96). Ainsi, des fonctions spécifiques a chaque
espece considérée prédisent pour chaque indivelprecessus de dispersion, d’établissement, de
croissance, de mortalité et de fécondité. La perémice individuelle est alors liée a la disponidign
lumiere (les ressources souterraines ne sont jEesp@n compte) dont la quantité est modulée selon
les arbres voisins présents. Dans ce modele, leslls®de recrutement consistent en des équations

prédisant le nombre et I'emplacement des semisideldocalisation et la taille de I'arbre parent.
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Cependant, les processus influant sur la survia germination des graines ne sont pas inclus. La
croissance des jeunes arbres est alors fonctiteudeiamétre et de la lumiére disponible. Ce medeél

comme la majorité des autres modéles de régénératoprend pas en compte la végétation du sous-
bois (Royo et Carson 2006), ce qui, d'apres lah®s# bibliographique réalisée au fil des pages

précédentes, peut dramatiquement fausser lesatssdéis modeles.

6. Conclusion et objectifs de la thése

Lors du processus de dynamique cyclique internérpaées, les arbres adultes, les jeunes arbias et
végeétation du sous-bois sont en interaction paurdssources du milieu, la lumiere étant le pradcip
facteur gouvernant le processus de successiorsgéseas végétales suite a la création d’'une trauée e
forét tempéréel.’objectif de la thése est de comprendre et de qudifier ces interactions pour la
lumiere.

Dans cette synthése bibliographique, nous avonbodiavu que l'autécologie des espéces est
primordiale pour la compréhension de la réponseedpgces a un environnement donné. Suite a la
création d'une trouée au sein du peuplement iriégul’éclairement disponible en sous-bois
augmente. Il est alors capital de savoir commenegpeces de la végétation du sous-bois et leegeun
arbres réagissent a cette augmentation d’'éclairerberpremier objectif de la these sera donc de
quantifier la réponse a la lumiére de la callune, € la molinie, de la fougere ainsi que des semis
de pin sylvestres.Pour appuyer notre hypothése selon laquelle laéhamest le facteur essentiel
gouvernant la croissance des semis de pin sylvesites testerons également I'impact potentiel de la
teneur en eau du sol.

Cependant, I'autécologie des arbres par rappatléaniiere évolue dans le temps avec la dimension
des individus étant donné que les besoins en lendeés espéces augmentent avec leur dimension.
Pour un arbre poussant dans le sous-bois relatives@mbre d'un peuplement irrégulier, cette
guestion est fondamentale étant donné que si Fenrement lumineux dans lequel se trouve I'arbre
n’évolue pas alors que l'arbre continue a pouskpeut atteindre une dimension critique entrairaant
plus ou moins long terme la mort de l'individue second objectif de cette thése sera donc de
quantifier les besoins en lumiere de gaules de psylvestre poussant en sous-étage et d'estimer,
pour un éclairement donné, la dimension maximale qa peut atteindre un pin sylvestre Notre
hypothese est que le pin sylvestre, espéce deengitteint cette dimension rapidement et qu'eradecg

d’un seuil de lumiére relativement élevé (a prégjdes gaules de pin sylvestre ne peuvent survivre

La compétition pour les ressources entre certagspgces appartenant a la végeétation du sous-bois,
opportunistes et monopolistes, et les semis d’atbpend de I'autécologie des espéces en présence et
de leur capacité a utiliser les ressources ou é&etoles faibles niveaux de ressources imposés par

I'espéce la plus colonisatrice.
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Nous nous concentrerons ici sur le stade semisbr@arc’est-a-dire sur les tres jeunes arbres
(hauteur < 30cm) qui poussent au sein de la végétatant donné que les arbres au-dessus de la
végétation ne subissent pas son ombrage (stade)daatlernier objectif de la thése sera de mettre

en évidence I'effet que nous supposons négatif dedallune, de la molinie et de la fougere aigle,
trois especes du sous-bois fortement représentées forét tempérée acide a hydromorphie
temporaire, sur la croissance des semis de pin sgbtre.Sur ce point, nous posons I'hypothése que
la compétition induite par les trois espéeces a ritajeement lieu par le biais de la lumiére et dae
fougere, espece caractérisée par un développeréarh gotentiellement fort, est I'espéce la plus

néfaste a la croissance des semis de pin.

Un enjeu de la these est le développement, au nminseptuel, d'unmodéle de dynamique
forestiere intégrant la croissance les arbres adultes, deegearbres et de la végétation du sous-bois.
Notons que l'intégration de la végétation est emgdent rare dans les modéles de dynamique
forestiére. Etant donné la complexité des peuplésrienéguliers, qu'ils soient ou non mélangés, nous
avons choisi de travailler a la création d’'un medatbre indépendant des distances, c’'est-a-dire a
I'échelle de l'individu, chaque arbre adulte étapatialement localisé. Le type de données acquises
nous a pousseés a choisir de simuler une scénehellé de la parcelle forestiere. Dans ce modale, |
végeétation du sous-bois et les jeunes arbres watsgar contre pas spatialisés, du fait de la tensi
potentiellement tres forte des jeunes arbres eénéfgtion et des plants de végétation. Cependant, |
scene initiale parcellaire sera subdivisée en lesliplus petites dans lesquelles la végétatiorst |
jeunes arbres seront précisément décrits. L'olbjeletima these étant de quantifier les interactions
pour la lumiére, et dans une moindre mesure peau| la croissance de ces deux protagonistes sera

simulée de facon mécaniste, en se basant sur larkigisponible et sur la teneur en eau du sol.
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CHAPITRE III : Matériel et méthodes

1. Introduction

Du fait de I'objectif de quantification des procesgjue nous nous sommes fixés dans ce travail, la
thése présentée ici comporte une part expérimeimglertante. Ainsi, les expérimentations mises en
place peuvent étre divisées en deux grandes c&égaileux se sont déroulées en forét domaniale
d’Orléans {n situ) et deux autres a la pépiniére (conditions semtrétées) du Cemagref de
Nogent-sur-Vernisson. La forét d’Orléans et la p#pe du Cemagref se trouvent a quelques
kilométres de distance si bien qu’elles sont seusnéme influence climatique. Sur les différents
dispositifs installés, la croissance du pin sylkeest de la végétation a été reliée a la lumiérdasts

une moindre mesure, a la teneur en eau du solphdinde la végétation sur la lumiere et la tenaur e
eau du sol a également été quantifié. Dans uneegiilas prospective, nous avons également mesuré
la température du sol et de I'air ; ces donnéestrpour le moment été exploitées que partielleraent
feront I'objet de développements ultérieurs. Daeiecpartie, je commencerai donc par décrire les
méthodes de mesure des parametres abiotiquesohdgians climatiques de la zone d’étude seront
ensuite précisées. Pour finir, je présenterai amaales expérimentations menées en détaillant plus

précisément celles qui n’ont pas abouti a la régiactun article.

2. Mesure des parameéetres abiotigues : lumiere, eatempérature

2.1. Lalumiére

2.1.1. Généralités sur la lumiere et méthodes deunge

En fonction du processus considéré, les végétautilisent pas les mémes longueurs d'onde du
spectre lumineux. Nous nous sommes focalisés staylennement utile a la photosynthése (PAR,
Photosynthetically Active Radiation, 400-700nm). @stingue le rayonnement direct (provenant du
soleil) du rayonnement diffus (réfléchi par I'ensBende la volte céleste et des objets et étres
vivants). Une revue de synthése technique consakrée lumiére en forét est particulierement
intéressante a ce sujet (ONF 1997). Dans nos empgtations, la lumiere a été mesurée de deux

maniéres différentes, directement par capteurdéteiatement par photographie hémisphérique.

2.1.2. Les mesures de lumiére par capteurs

Les capteurs sont des cellules photosensiblesquorent une tension proportionnelle a la quaniié
photons regus. Cette tension est mesurée et stpekéme centrale d’acquisition a laquelle sonésel

les capteurs.
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Figure 8. Méthode de calcul de I'éclairement relatif en sous-bois.

T capteur
éclairement arrivant en sous-bois ES éclairement incident El
— éclairement relatif ER = (ES * 100) / El < 100% de lumiere

Photo 2. Etalonnage des capteurs: au début de la saison de terrain, tous les capteurs qui seront utilisés pendant la
campagne de mesure sont installés en terrain découvert pour corriger d’éventuelles différences entre capteurs.
L'un des capteurs sert ainsi de référence et un coefficient de correction est appliqué a chacun des autres capteurs.
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Méthodes de mesurepour quantifier la quantité de lumiere arrivantsous-bois, il est nécessaire de

placer un capteur en sous-bois et un capteur sters@in découvert proche (mesure de la lumiére
incidente) afin de travailler en relatif (figure &ette méthode permet de se dédouaner des cosditio
climatiques (Lieffers et al. 1999, Sonohat et 803). En effet, si la lumiére doit étre mesuréewsur
nombre de points important, il est peu probable kpesemble des mesures puisse étre réalisé le
méme jour, donc dans des conditions climatiquestigiees. En travaillant en relatif, il est ainsi
possible de comparer I'éclairement recu sur I'eriderdes points de mesure méme si le temps varie
d'un jour a l'autre. Les valeurs sont alors expesmén pourcentage de 'incident (transmittance).

Sur chaque point de mesure, I'éclairement est memutes les 10 secondes et moyenné toutes les
minutes pendant 24 h. Ceci permet de tenir comptéedsemble de la course du soleil et d'atténuer
les biais liés aux microvariations météorologiques. effet, le terrain découvert ou I'éclairement
incident (100% de lumiére) est mesuré n'est jaraaactement au méme emplacement que I'endroit
ou est mesuré I'éclairement en sous-bois. De teilfast possible par exemple qu’'un nuage passe au
dessus du capteur en terrain découvert alors quranaage ne surplombera le capteur localisé en
sous-bois. Quelques minutes plus tard, l'inverset ge produire. Une mesure moyennée sur 24 h
permet de gommer les biais provenant de ce genseudgions.

Il a également été prouvé par certains auteursgiglest Puttonen 1995) qu'une mesure réalisée en
été, a midi et sous des conditions d’éclairememqueament diffus pendant 10 minutes donne une
bonne estimation de la proportion de lumiere qu&nait recevoir le point de mesure sur la saison de
végétation. Bien que les auteurs ayant trouvé cefi@ion aient travaillé sous des conditions
climatiques et géographiques différentes de naireexte d’étude (au Québec), nous nous sommes
inspirés du principe de cette méthode dans l'une egérimentations, et ce pour des raisons
techniques. Cependant, n’ayant pratiquement jammaisayonnement complétement diffus a midi,
nous avons réalisé les mesures de lumiére au lewecoucher du soleil (rayonnement diffus
uniquement) pendant un laps de temps de 10 minutes.

Quels que soient la méthode et le matériel utilisds étalonnage de I'ensemble des capteurs est
nécessaire en début de saison (photo 2) afin déreep’éventuelles différences entre capteurs.
De plus, lors de linstallation des capteurs, laarizontalité doit étre vérifiée grace a un niveau
bulle.
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Photo 3. Matériel utilisé pour mesurer directement la lumiére dans les différentes expérimentations.

Capteur BF3

Ceptometre

Emplacements pour brancher les capteurs Lien avec I'alimentation 12V

Barre portant
les 80 cellules
photosensibles

—>

Boitier

d’affichage

CRBOO weasurenss ™

Liens avec le PC
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Matériel utilisé: selon les objectifs des expérimentations, |&gcdités liées au terrain et le matériel
disponible, nous avons utilisé quatre types deecmmtont 'ensemble des caractéristiques sont

regroupées dans le tableau 1 (photo 3).

Tableau 1. Matériel (capteurs et centrales d’acquisition) utilisé pour les mesures de lumiére directes.

. . Caractéristiques : rayonnement
Alimentation et stockage des -
Type de capteur Marque ) enregistré et nombre de cellules
données .
photosensibles
Capteur PAR SKP 215 Skye Instruments Centrale d’acquisition Mesure : PAR
DataHog2 (Skye Instruments) 1 cellule photosensible
avec batterie interne
Capteur PAR LI-COR 190 LI-COR Centrale d’acquisition CR800 Mesure : PAR
Biosciences (Campbell Sci.) avec batterie 1 cellule photosensible
externe 12V
Capteur PAR ceptométre Decagon Devices Centrale d’acquisition et Mesure : PAR
batterie internes 80 cellules photosensibles
Capteur PAR BF3 Delta-T Devices Centrale d’acquisition CR800 Mesure : PAR, rayonnements
(Campbell Sci.) avec batterie directs et diffus mesurés
externe 12V séparément
7 cellules photosensibles
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PAR estimé avec les photos (%)

Mesures indirectes de lumiére (photographies hémisphériques)

Photo 4. Exemple d’une photographie hémisphérique (a). Le seuillage d’une photographie hémisphérique (b) se fait grace
au logiciel PiafPhotem et permet d’obtenir une image noir et blanc de la scéne dans laquelle le noir correspond au
feuillage et aux troncs et le blanc au ciel.

Zénith

Horizon

Photo 5. Lors de la prise de vue, il est important de bien identifier I'orientation de la photographie hémisphérique. Ceci
peut se faire notamment grace a des diodes (ici, le couple de diodes symbolise le nord et la diode seule le sud).

Figure 9. Comparaison, sur 180 points de mesure, entre les mesures de lumiere par capteur et les estimations de lumiére
par photographie hémisphérique le méme jour de mesure (a) et les estimations de lumiére par photographie
hémisphérique sur la saison de végétation, de mai a septembre (b).

a) PAR photographie = 3.25 + 0.89 * (PAR capteur) P <0.0001, R?=89%
b) PAR photographie = 3.51 + 0.91 * (PAR capteur) 0.0001, R?=91%

tation (%

égé

0 10 20 30 40 50 60
PAR mesuré avec les capteurs (%)

0 10 20 30 40 50 60
PAR mesuré avec les capteurs (%)

PAR estimé sur la saison de v
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2.1.3. Les mesures par photographie hémisphérique

La photographie hémisphérique est une photograjgaikkssée avec un objectif « fish-eye » ayant un

angle d’ouverture de 180°, ce qui permet d’avangemble de la volte céleste sur la photographie
(photo 4a). Le matériel utilisé dans notre étudst étn appareil photo Canon EOS-5D doté d'un

objectif fish-eye SIGMA 1/1.

Méthodes de mesure et de traitement d'imagdasphotographie est réalisée au-dessus du peint

mesure au lever ou coucher du soleil, ou encoréepaps gris uniforme (ce qui est extrémement rare
en été), pour éviter que le soleil ne soit surdiifa. Elle est ensuite transformée en noir et ldaice

a un logiciel de seuillage - ici PiafPhothem (UMRAP, INRA, France). Cette étape de seuillage
(photo 4b) correspond a une attribution des pigela végétation (noir) ou au ciel (blanc). Enfia, |
pourcentage de lumiére arrivant au point de messitrealculé par un logiciel (ici Gap Light Analyser
http://ecostudies.org/gla/) qui prend en comptgoleg ou la période sur lesquels le pourcentage de
lumiére doit étre estimé et pour lesquels il estsgmle de préciser le rapport entre les rayonnesment
diffus et global (D/G, donné par le capteur BFXplan terrain découvert sur 'ensemble de la saison
de végétation), ainsi que les coordonnées géograghidu point de prise de vue.

Dans mon travail de these, nous avons d'abord comfes résultats issus des photographies
hémisphériques et des capteurs pour un méme joumedeire (figure 9a). Les résultats étant tres
convenables (P <0.0001, R2?=89%), nous avons itensalculé a partir des photographies
hémisphériques le pourcentage de lumiére dispomihtemois et sur I'ensemble de la saison de
végeétation. Comparativement aux capteurs de lumikrephotographie hémisphérigue a donc
'avantage de permettre d’estimer I'éclairement das périodes de temps et non plus de maniere
ponctuelle. Nous avons comparé les mesures de reinpiar capteurs réalisées en juillet et les
estimations de lumiére disponible par photogragtémisphérique sur 'ensemble de la saison de
végétation (de mai a septembre) et il apparait@eerrélation est également trés bonne (P < 0,0001
R2=91%, figure 9b). Ainsi, les mesures par capgteréalisées au mois de juillet semblent
représentatives de la lumiére disponible sur lsosade végétation, tout au moins en forét d’Orléans
Deux précautions sont & prendre au moment de $& pié vue : la premiére est de vérifier, comme
pour les capteurs, I'horizontalité de I'appareibulP cela, I'appareil photo est fixé sur un trépseo
lequel sont vissés orthogonalement deux niveaudla.l.a seconde précaution consiste a identiger |
nord afin de pouvoir ensuite orienter la photogr@apPour ¢a, le plus judicieux est d’équiper les

abords directs de I'objectif avec un systeme ddaidphoto 5).
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Mesures de teneur en eau du sol

Photo 6. La sonde IPH (photo issue du site internet
www.imko.de) possede a son extrémité une partie noire
constituée de deux paires d’électrodes diamétralement
opposées et localisées sur un manche cylindrique en PVC.
Chaque électrode est une plaque en métal de 10 cm de
long et envoie un faisceau d’ondes sur toute sa longueur,
les lignes de champ suivant des plans perpendiculaires a
I’axe de la sonde.

Zone de mesure

Faisceau d’ondes —_

Une paire d’électrodes . |

Photo 7. Formation d’un trou a la tariére dont la verticalité est assurée grace a un trépied (a). Dans ce trou sera placé un
tube en TECANAT de 70 cm de long dont 60 seront enfoncés dans le sol. Suite a cette opération, le tube est isolé a
son extrémité dans le sol grace a un joint étanche et a son extrémité aérienne par un bouchon en plastique (b).
Lors de la campagne de mesure de teneur en eau du sol (c), la sonde TDR est enfoncée dans le tube et des jalons
(ici les marques au scotch blanc) permettent de savoir a quelle profondeur de sol elle se trouve. La valeur de SWC
peut ensuite étre lue directement sur le boitier de lecture (ici 4,6%).

a) b) c)
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Difficultés liées aux photographies hémisphériquiesphotographie hémisphérique est contraignante

d'un point de vue méthodologique. En effet, I'étahe seuillage de la photographie est délicate et
nécessite une photographie de trés bonne quakist-azdire sans soleil (horaires de prise de vue
contraignantes particulierement en été), sans plugous un ciel le plus parfaitement homogéne. De
plus, il apparait trés compliqué de réaliser degqgraphies de bonne qualité dans des conditions ou
plusieurs strates végétales sont superposéestdiefk difficulté de mise au point. C’est par epén

le cas lorsque I'on veut mesurer la lumiere displensous la végétation interférente, qui pousse ell

méme sous une canopée arborée adulte. Dans s®ubes les mesures par capteurs sont réalisables.

2.2. Les mesures hydriques

2.2.1. Les mesures de teneur en eau du sol

Méthode de mesurela teneur en eau volumique du sol (SWC, Soil&v&ontent, en cird’eau par

100 cnd) a été mesurée grace a la technique de la TDRe(Diomain Reflectometry, Réflectométrie
dans le domaine temporel) dont le principe repose le temps de retour d'une onde
électromagnétique émise dans le sol par une soquipée d’électrodes ; I'onde est d’autant plus
freinée que la quantité d’eau dans le sol est itapte (Dumas 2002a) (photo 6). Etant donné la
possible hétérogénéité du sol autour du point dsuree il est conseillé de réaliser deux mesures

orthogonales a chaque point ou la SWC doit étretifiee.

Matériel utilisé: la sonde TDR (TRIME HD/IPH, IMKO GmbH) que noasons utilisée est une
sonde tubulaire IPH reliée a un boitier d’affichadD. Pour la mesure de la SWC, un tube en
plastique TECANAT est au préalable enfoncé dassléphoto 7). C’est dans ce tube que sera placée
la sonde TDR, ce qui permet de faire des mesur&Ae a diverses profondeurs de sol, sachant que
la sonde mesure la SWC sur une hauteur de 20 crsohde TDR utilisée offre 'avantage d'étre

précise (0,1%) et facile d'utilisation.

Comme pour les capteurs, l'utilisation de la sodd@R sur le terrain est précédée d'une étape
d’étalonnage. Pour ce faire, la sonde est pladéenativement dans un seau de billes calibrées de
silice pure et dans un seau de billes de siliceréas en eau. Les coefficients résultant de cearesges
sont transmis a la sonde grace au logiciel Win@déc¢hargeable sur le site internet IMKO). Il est
également possible d’étalonner la sonde a partsadisur lequel vont se dérouler les mesures sur la
saison, ce qui fournit évidemment un étalonnage pliapté. Dans ce cas, un échantillon de sol doit
étre prélevé et séché. Une fois cette opératiolisééa des volumes d’eau connus sont ajoutés a
I’échantillon de sol et la SWC est mesurée apréspémiode de stabilisation. Nous n’avons cependant

pas utilisé cette technique faute de temps.
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Difficultés rencontréesla premiere difficulté est liée a I'installatioles tubes TECANAT dans le sol.

En effet, selon le type de sol et notamment la tiigad’éléments grossiers, la réalisation du trda a
tariere, destiné a recevoir le tube TECANAT, peavérer difficile voire impossible. De plus, si le
trou est creusé dans un substrat riche en gralérsnesures de SWC sont biaisées car les graviers
peuvent stopper le train d'ondes.

La seconde difficulté est liee a la bonne adhésiotre le tube et le sol qui I'entoure. Aprés
l'installation des tubes, il faut plusieurs plujgsur qu'’il y ait adhésion et que le sol se colnaaittour

du tube. Comme lI'a montré Dumas (2002a), une cowthi d'l mm autour du tube suffit a
engendrer une erreur de mesure entre 1 et 10% Iseteneur en eau du sol, cette erreur augmentant
quand la SWC augmente. Ceci souligne l'importaneeréliser I'installation des tubes longtemps
avant la date prévue des mesures de TDR, ce tertgpy wariable selon les conditions
météorologiques de la zone d’étude.

Lors de linstallation du tube, il est égalemeréfprable que le sol ne soit pas trop engorgé. tem, ef
ceci entraine une remontée de I'eau dans le trbiesique le tube ne peut pas étre enfoncé jusgu’'a
profondeur voulue.

Enfin, une fois que le dispositif est installé eatement, il est toujours possible, lors des camgsg

de mesure de SWC, qu’un élément grossier du saheunappe d’eau temporaire soient présents sur
le trajet de I'onde électromagnétique, ce qui gendrer des valeurs aberrantes qui sont cependant
généralement facilement décelables. Cette « esrelermesure peut étre contrée en orientant la sonde

de maniére a réaliser des mesures de SWC dansed @litections.

52



2.2.2. Les mesures de potentiel hydrique

Méthode de mesurel’état hydrigue d'un végétal peut étre évalué pae mesure du potentiel

hydrique de ses organes. Nous avons choisi de erelupotentiel hydrique foliaire de base qui
permet d’estimer I'état hydrique d’'une plante h@gonnement et transpiration, c’est-a-dire en én d
nuit. A ce moment, I'évapotranspiration est considécomme négligeable et un équilibre se forme
entre le potentiel hydrique du sol (correspondaat @gression nécessaire pour extraire I'eau duetol)

la tension de séve au sein du végétal. Au momemetdéquilibre, le potentiel hydrique foliaire est
appelé potentiel de base et renseigne sur la dispgnen eau du sol et donc sur les conditions
hydriques dans lesquelles se trouve le végétaloridoyu’aprés chaque campagne de mesure de
potentiel hydrique, il est intéressant de mesugaieiment la SWC pour relier potentiel hydrique
foliaire de base et SWC.

Ce potentiel hydrique se mesure grace a une chaalpression, ou chambre de Scholander (Sols
Mesures, photo 8a). Le principe de la mesure egtpliquer sur I'organe considéré (rameau, tige,
feuille ou aiguille) une pression (a partir d’'urzgaerte tel que I'azote gazeux) jusqu’a expulssau

de l'organe. La pression exercée (lue sur le matrende la chambre de Scholander) correspond a la
tension de I'eau dans I'organe (photo 8b et fidgi@E Ainsi, plus la plante est stressée d’'un pdat

vue hydrique, plus il faudra de pression pour faogir la premiére goutte d’eau.

Photo 8. Bombe de Scholander servant a mesurer le potentiel hydrique (a). Cette chambre est reliée a une bouteille d’azote
gazeux. La partie non coupée de la feuille est placée a I'intérieur de la chambre a pression alors que la partie
coupée est située a 'extérieur, permettant ainsi a I'aide d’une loupe (et d’un bon éclairage !) de voir la 1°" goutte
d’eau sortir suite a une augmentation de pression (b).

R - Partie de la feuille que I'on observe
Manomeétre indiquant la are a

montée en pression (bar) Chambre dans laquelle la feuille du végétal est placée pour voir la 17" goutte d’eau
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Photo 9. Les feuilles sont prélevées a la fin de la nuit (vers 3-4h I'été). Elles sont ensuite conservées sous plastique au frais
et dans le noir le temps de terminer I'ensemble des prélevements. Arrivé au laboratoire, les échantillons sont
stockés en chambre froide pour éviter tout phénomene d’évapotranspiration et sortis au fur et a mesure de leur
analyse.

Figure 10. Etapes de la mesure du potentiel hydrique foliaire au laboratoire : quand la feuille est sortie de la chambre froide
pour étre mesurée, une 1% étape consiste a sectionner la feuille a I'une de ses extrémités (généralement au
niveau du pétiole). La partie intacte est placée a I'intérieur de la chambre a pression alors que la partie coupée est
placée a I'extérieur. Pour que I'air insufflé dans la chambre a pression ne sorte pas, il est nécessaire de s’assurer
de I'étanchéité de I'ensemble du dispositif. Pour ¢a, la feuille est placée au sein d’un petit bouchon en plastique
dont la face interne est colmatée avec de la pate a fixe par exemple.

Extérieur

Goutte d’eau
o

Pate a fixe

Photo 10. Extrémité soudée d’un thermocouple de type T (a). Le fil marron correspond a un fil de cuivre alors que le fil
blanc correspond a un fil de constantan (alliage de cuivre et de nickel). La partie soudée est installée a
I’'emplacement ou la température doit étre mesurée alors que I'extrémité ou les deux fils ne sont pas soudés est
reliée aux bornes +/- d’une source de courant. Ici, 'ensemble des données mesurées par un thermocouple est
stocké dans une centrale d’acquisition (CR800 ou CR10X, Campbell Sci.) reliée a une batterie 12 V. Généralement,
un multiplexeur a été branché sur chaque centrale d’acquisition (AM16/32, Campbell Sci.) pour permettre de
multiplier le nombre de voies disponibles pouvant accueillir des thermocouples. Sur le terrain, centrales,
multiplexeurs et batteries doivent étre protégés de la pluie (et des animaux potentiels) dans une boite
relativement étanche (nous avons ici choisi de mettre I'ensemble du matériel dans des boites aux lettres).

Les thermocouples sont placés dans un abri constitué de cing coupelles blanches superposées (b).
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Difficultés rencontréesoutre les heures matinales de prélevement demgéltons (photo 9), la plus

grande difficulté est liée a la dimension de chagglentillon. Nous avons en effet réalisé ces nessur
sur des aiguilles de semis de pin sylvestre. Lerkagréparation de I'aiguille au laboratoire, Eude

ses extrémités est coupée au scalpel pour vooutieggd’eau sortir suite a une montée en pres€an.
les sections des aiguilles étaient tres fines ¢eemnd difficile I'observation, notamment parce dae
résine a tendance a sortir avant I'eau. La distincentre eau et résine peut se faire selon la
localisation des canaux résiniféres et des vaigsgawyleme pour le végétal donné. Ceci souligne la
nécessité de prélever sur le terrain un relativéngeand nombre d’échantillons car certains sont

forcément gachés quand la sortie de la premierttegéaohappe a I'opérateur.

2.3. Latempérature

Principe de la mesurela température peut étre finement mesurée ebiadme coup grace a des

thermocouples. Un thermocouple est constitué paassemblage de deux fils métalliques de nature
différente. A une des extrémités, les deux filstsmudés alors qu'a l'autre extrémité, ils sonieeel
'un a une borne + d'une alimentation et l'autreude borne — . Suite a une augmentation de

température, la différence de potentiel entre &asxdnétaux augmente proportionnellement.

Matériel utilisé: nous avons utilisé des thermocouples de typ€HT(B) constitués d’un fil de cuivre

et d’'un fil de constantan (alliage cuivre — nickgl)i permettent une mesure fine de la température
(précision de mesure a 0,01°C ; gamme de valid2®0 a 350°C ; photo 10a). Afin de mesurer la
température de I'air, chaque thermocouple a étéépbau sein d’'un abri constitué de cing coupelles
blanches superposées et percées en leur centrardérena ce que I'air circule (photo 10b). Ainsi,
c'est bien la température de I'air qui est mes@tégon la température du thermocouple en lui-méme,
cette température pouvant atteindre des valeurs fhigs fortes que la température de l'air si le
thermocouple est sous un rayonnement direct. Pa# lgs données de température soient
enregistrées, les thermocouples doivent étre relésune centrale d’acquisition (CR800,

Campbell Sci.), elle-méme alimentée par une batte2iV.
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Tableau 2. Précipitations et températures enregistrées annuellement et sur la saison de végétation (avril — octobre) sur une

période de 30 années (1971-2000) et sur les trois années durant lesquelles se sont déroulées les expérimentations
de la these (2007-2008-2009).

Précipitations cumulées Température moyenne
Années Evénement climatique notable
annuelles avril / octobre | annuelle  avril / octobre
1971-2000 720 366 10.8 15.8 -
2007 779 423 11.8 15.9 RAS
2008 787 363 11.3 16.0 RAS
2009 640 242 11.6 16.8 Sécheresse d’aolt a octobre

Tableau 3. Rapport entre les rayonnements direct et global (D/G, ou « beam fraction » en anglais) calculé a I'échelle
mensuelle pour les saisons de végétation 2008 et 2009. Les données sont issues du capteur BF3 : une mesure de
lumiere a été réalisée toutes les minutes et I'ensemble des mesures a ensuite été moyenné sur le mois, en
enlevant les nuits.

mois beam fraction
juil-08 0,64
ao(t-08 0,33
sept-08 0,42
oct-08 0,26
mai-09 0,35
juin-09 0,41
juil-09 0,36
ao(t-09 0,47
sept-09 0,39
oct-09 0,25

Capteur de lumiére BF3 en terrain découvert en

forét d’Orléans.

Figure 11. Localisation de la forét domaniale d’Orléans a I’échelle nationale.
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3. Les conditions climatiques.

L’ensemble des expérimentations a eu lieu danoieetLen région Centre (France), caractérisée par
un climat semi-océanique. Une station météorolagitpcalisée sur le domaine des Barres (Cemagref
de Nogent-sur-Vernisson, 45°50'N — 02°45'E) etafiée depuis 1971, a permis un enregistrement
quotidien de la pluviométrie et de la températimsi, sur la période 1971-2000, la température
moyenne annuelle fut de 10,8°C et la pluviométrig $année de 720 mm. Les diverses
expérimentations ayant été menées pendant leqisalsovégétation (définies entre les mois d’avril e
octobre) 2007, 2008 et 2009, une attention pariila été apportée a ces trois années (tableau 2).
Le seul événement climatique notable fut une séslserprononcée en 2009 entre les mois d’aodt et
octobre. Aucune température négative n'a été estrégisur les trois saisons de végétation.

En 2008 (de juillet a octobre) et en 2009 (de matt@bre), un capteur de lumiere de type BF3 a été
installé en terrain découvert en forét d'Orléarer¢plle 265) afin de mesurer en continu sur lexdeu
saisons de végétation les rayonnements directsfes.dAinsi, le rapport D/G (direct / global) a pu
étre calculé (tableau 3). Les données montrentlguUe/G est presque systématiquement inférieur

a 05, ce qui signifie que la part de rayonnement tliestinférieure a la part de rayonnement diffus.

4. Les sites expérimentaux

4.1.1n situ

4.1.1. La forét domaniale d'Orléans

La forét domaniale d'Orléans se situe dans le L@itB) en région Centre. C'est la plus grande forét
domaniale francaise (35000 ha). Elle s’étend serlongueur de 60 km de Gien a Orléans et fait entre
2 et 15 km de largeur (figure 11). Elle est compase trois grands massifs forestiers qui sont,aBbu

en est, le massif d’Orléans, celui d’'Ingrannesetiticde Lorris, lui-méme divisé en deux sous-massif
dont celui de Lorris-Les Bordes (8631 ha) ou sd génoulées les expérimentations présentées dans
ce manuscrit. Cette forét est caractérisée parelief plan (pente moyenne de 0,5%) et une faible
altitude (140 m en moyenne). Son sol, pauvre elea@réthes 1993), est limono-sableux et repose sur
un plancher argileux imperméable pouvant entradlesr phénomenes d’hydromorphie (engorgement
des sols). Des analyses et description de sol piésises seront données dans la section 4.1.2.
consacrée a la description des dispositifs expétans installés en forét d’Orléans.

Les trois principales essences ligneuses de cettét fsont les chénes sessile et pédonculé
(Quercus petraeat Q. robup ainsi que le pin sylvestrd’inus sylvestris largement utilisé pour le
reboisement suite & la surexploitation de la fdf@rléans aux 18°et 1™ siécles. En effet, la forét
d’'Orléans fut dans un premier temps une vaste ohérégie par aucune regle sylvicole, qui a connu

des coupes de bois abusives et un paturage exabssifissant a la formation de vastes landes.
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Photo 11. Sous-bois de peuplements envahis par la fougere aigle (Pteridium aquilinum, a), la molinie (Molinia caerulea, b)
et la callune (Calluna vulgaris, c) en forét domaniale d’Orléans.

Figure 12. Localisation de I'ensemble des dix-huit dispositifs expérimentaux installés en forét d’Orléans (carte réalisée par
V. Seigner, Cemagref). Dix-sept dispositifs sont dans le massif de Lorris-Les Bordes et un dispositif est dans le
massif de Lorris-Chateauneuf.
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En 1789, la forét ne s’étend plus que sur 24000dmre 39000 ha au 9% siécle et en 1867, les
landes représentent environ 30% de la forét. Jesqul890, ces espaces «vides» sont
progressivement reboisés en pin sylvestre, espésteuse frugale adaptée aux conditions
stationnelles pauvres de la forét d’Orléans. Cstrier’a partir de 1990 qu'un réel effort est fasup
entreprendre une gestion sylvicole adaptée deagdgments résineux (coupes, élagages, etc.).
Actuellement, les chénes et les pins (principal@rsglvestre et dans une moindre mesure Laricio et
maritime) sont gérés soit en peuplements monosgeed soit, plus récemment, dans l'optique de
conserver un mélange feuillus — résineux. Aing, geuplements mélangés chéne — pin représentent
12% de la surface de la forét et 25% du massifated (ONF 2004).

Au niveau du sous-bois et du sous-étage, les elbwéstiques que nous avons réalisés montrent que
trois espéces semblent plus problématiques quautes en considération de la régénération : la
callune Calluna vulgari3, la fougére aigleRteridium aquilinum et la molinie Molinia caeruled,
respectivement une éricacée, une ptéridophyte egraminée. Ces trois especes peuvent former des
couverts trés denses et monopolistes en sous-§ageo 11). En dehors de ces trois especes, les
espéces majoritaires sur nos sites d'étude étheidrre Hedera heli}, la laiche a pilulesGarex
pilulifera), la canche flexueus®éschampsia flexuogala ronce Rubus fruticosys le chévrefeuille

(Lonicera periclymenul'aliser torminal Sorbus torminaliset le charmeGarpinus betulus

4.1.2. Travail sur les semis de pin sylvestre, lauvégétation interférente et sur le microclimat en
sous-bois

a) Installation des dispositifs expérimentaux

Au printemps 2008 un réseau de dix-huit dispositifs expérimentau&té&installé dans des trouées
situées dans des peuplements mélangés chéne sqsisilsylvestre du massif de Lorris (figure 12).
Chaque dispositif a été mis en place dans unedroagactéerisée par la présence de l'une des trois
especes interférentes (six trouées par espéce)agrsdle des semis de pin sylvestre de I'année ont
été plantés le long d’un transect reliant un peorhbre au sein du peuplement a un point éclairé au
centre de la trouée (gradient d’éclairement). lezsis de pin sylvestre sont issus de graines (P®Y 10
Vilmorin, France) qui ont été prétraitées en m&@B&(réhydratées et stockées 21 jours a 4°C) avant
d’étre semées en avril dans des petits blocs dbaduliffy France Sarl). Durant tout le mois d'vri

les semis se sont développés en serre puis oplaéti€s en forét fin mai au stade cotylédons libres
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Figure 13. Schéma d’un dispositif expérimental installé dans une trouée en forét domaniale d’Orléans.

Photo 12. Vue générale d’un dispositif « fougére » (transects enherbé et désherbé) en forét domaniale d’Orléans.
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Chaque dispositif est constitué de deux transeatallples dont I'un est envahi par la végétation

naturelle alors que l'autre a été défriché et nemintmanuellement vierge de végétation du printemps
2008 a fin 2009, années durant lesquelles I'expEntation a été suivie. Un transect est constitué de
cing placettes sur lesquelles ont été plantés 2Qi¢pdésherbée) ou 25 (partie enherbée) semigde p

sylvestre régulierement espacés de 20 cm (figureHdos 12 et 13).

La moitié de ces dispositifs (soit trois disposifiespece interférente) a été cléturée afin degeo

du gibier un appareillage lourd et colteux de meguicroclimatique.

La figure 14 permet d'illustrer et de clarifierdéroulement de I'installation de ces dispositifasike

temps.

Figure 14. Représentation temporelle de I'installation des dispositifs en Forét d’Orléans au printemps 2008.
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Tableau 4. Caractéristiques dendrométriques des neuf dispositifs cloturés. La surface terriere, la hauteur et le nombre
d’arbres ont été déterminés sur une zone de 20 m autour de chaque dispositif.

Abréviations : surface terriere G, nombre d’arbres N, chéne sessile (Quercus petraea) = QP, pin sylvestre (Pinus sylvestris) = PS, bouleau
(Betula pendula) = BP, charme (Carpinus betulus) = CB, alisier torminal (Sorbus torminalis) = ST.

I e G G totale G totale étage principal sous-étage
parcelle ; vegetation totale étage principal sous-étage %G %G %G %G %G PS %G
QP PS autres QP § autres
61 molinie 16,41 15,52 0,89 78,45 14,58 6,97 69,21 2,06 28,73
79 callune 21,16 20,31 0,86 90,31 8,84 0,86 94,52 5,48 0,00
104 callune . 26,55 23,86 2,69 69,06 27,97 2,97 78,43 0,00 21,57
Surface terriére G
164 fougére (m?/ha) 19,61 18,89 0,72 96,59 2,64 0,76 89,13 0,00 10,87
216 callune 22,08 21,46 0,62 60,03 38,80 1,16 89,76 6,59 3,66
240 fougére 24,91 24,75 0,16 74,28 13,23 12,49 10,66 13,32 76,02
253 molinie 19,78 18,92 0,86 74,68 18,33 6,99 95,71 0,00 4,29
307 molinie 18,49 16,90 1,60 66,35 27,51 6,14 79,97 1,43 18,60
361 fougere 24,03 23,18 0,85 42,70 36,81 20,48 75,28 3,08 21,64
" . Rr— N total N total étage principal sous-étage
[PRIREEE £ Mg deln ota étage principal sous-étage %G %G %G %G %G %G
QP PS autres QP PS autres
61 molinie 309,61 212,31 97,31 78,98 15,29 5,73 69,21 2,06 28,73
79 callune 294,40 205,35 89,05 90,13 8,98 0,89 94,52 5,48 0,00
104 callune . 851,19 428,31 422,88 68,00 31,12 0,87 78,43 0,00 21,57
Nombre d'arbres N
164 fougere (nb/ha) 227,37 174,62 52,75 96,88 2,75 0,38 89,13 0,00 10,87
216 callune 716,73 599,82 116,91 59,17 39,74 1,09 89,76 6,59 3,66
240 fougere 241,07 220,36 20,72 74,70 13,23 12,08 10,66 13,32 76,02
253 molinie 579,14 517,23 61,91 73,73 19,16 7,11 95,71 0,00 4,29
307 molinie 505,45 310,43 195,02 65,06 29,98 4,96 79,97 1,43 18,60
361 fougére 496,47 422,24 74,22 41,51 38,06 20,44 75,28 3,08 21,64
étage principal sous-étage
parcelle | végétation autres autres
QP PS QP PS
BP ST BP cB ST
61 molinie 23,82 22,22 17,47 x 11,37 | 13,25 @ 14,03 | 9,09 7,5
79 callune 20,09 22,12 X X 7,64 9,17 X X X
104 callune Hauteur moyenne 22,17 23,5 X X 8,86 X 11,5 8,42 8,13
164 fougere (m) 19,34 20,55 17,15 x 7,75 x X 8,5 7,79
216 callune 15,42 17,14 14,14 x 7,07 7,7 9,59 x 6,22
240 fougére 25,97 24,46 20,22 x 9,51 9,5 8,5 7,01 x
253 molinie 17,16 22,78 16,26 21,04 7,53 x 10,35 4 4,35
307 molinie 16,7 19,29 18,05 x 9,69 931 11,86 | 881 x
361 fougere 16,09 20,71 17,77 x 7,48 9,71 | 11,63 x 7,48
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En avril 2009, les neuf dispositifs cloturés ont été équipéscades thermocouples. Sur chaque
placette de semis de pin (soit 9 trouées x 2 trasse 5 placettes = 90 placettes en tout), trois
thermocouples ont été installés a trois hautedférentes : i) dans le sol & 5 cm de profondeigui
niveau des semis de pin a une dizaine de centisnatre&lessus du sol, et iii) & 2 m de haut, au-dessu
de la végétation interférente (cf. photos 12 et 13)température a ainsi été enregistrée toutes les
minutes et moyennée toutes les heures de mai 26G8 2010.

Dans ces neuf dispositifs, chaque placette a égaleé@té équipée d’'un systeme TDR début avril 2009
pour mesurer la teneur en eau du sol (Soil Watertédd, SWC). Au centre de chaque placette, un
tube TECANAT a été enfoncé dans le sol sur 60 dimptwto 13), ce qui permet au final de mesurer
la SWC sur les 50 premiers centimetres de solodkgserai ici que les données température n’ont
pas été en totalité traitées au cours de ce trdeathese. Cependant, ces mesures constituentgae b
de données importante, disponible notamment poudiedt I'impact des arbres adultes et de la
végétation interférente sur la température ainsurguyotentiel effet de la température sur la

phénologie et la croissance des semis de pin dkdvesde la végétation.

b) Caractérisations dendrométrique et stationndks peuplements

En mars 201Q les arbres des neuf dispositifs cléturés ontcétéographiés grace a un tachéometre
dans une zone de 20 m autour de chaque dispasiti§idérée comme suffisante pour représenter le
peuplement environnant, avec notation systématiguéssence de chaque arbre, de sa circonférence
et de son statut (dominant, codominant, dominéaus-gtage). Nous n’avons cependant pas pris en
compte les arbres d’'une hauteur inférieure a 2xecemé quand ils étaient présents dans un rayon de
6 m autour des placettes de semis de pin sylvestree pour ne pas alourdir une opération déja
codteuse en temps. Un échantillon d’arbres a égalbaté mesuré en hauteur au vertex de maniere a
pouvoir caractériser I'étage principal ainsi quesleus-étage, et ce pour les essences ligneuses
majoritairement représentées. Les caractéristigeagrométriques des neuf dispositifs cldturés sont

synthétisées dans le tableau 4.
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Figure 15. Exemple d’un dispositif cartographié (V. Seigner). Les placettes de 1m? sur lesquelles ont été plantés les semis de

pin sont représentées en noir, les placettes E correspondant au transect enherbé et les placettes D au transect
désherbé. Au sein d’un transect, le point n°1 correspond au point sombre et le point n°5 au point le plus éclairé.
Des relations allométriques ont permis d’estimer la circonférence du houppier en fonction de la circonférence du
tronc a 1.30 m (Ngo Bieng 2007) si bien que le diameétre des cercles rouges (pin sylvestre), verts (chéne sessile) et
orange (bouleau) est une estimation de la circonférence des houppiers des arbres présents sur la zone
cartographiée.
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Tableau 5. Caractéristiques stationnelles des neufs dispositifs cloturés (analyses de sol réalisées par I'INRA d’Arras).

granulométrie (g/kg) c
parcelle | végétation limons | limons sables | sables organique N t?(tal pH CEICk Mg K P

argile | . grossiers | fins arossiers (e/ke) (8/ke) (cmol/kg) | (g/100g) | (g/100g) (s/100g)
61 molinie 125 152 91 104 528 43,4 1,26 | 3,88 12,5 0,0607 2,61 0,04
79 callune 49 82 38 71 760 12 0,51 | 4,69 2,5 0,0215 2,88 0,0314
104 callune 97 117 68 112 606 21,1 0,87 4,09 5,84 0,0402 2,6 0,0383
164 fougere 64 89 65 136 646 14 0,69 4,44 3,09 0,0282 2,33 0,0378
216 callune 69 101 62 94 674 24,8 0,93 (4,31 5,07 0,0415 2,74 0,0425
240 fougere 63 100 74 173 584 16,1 0,85 4,41 3,66 0,0379 2,63 0,0436
253 molinie 110 139 72 128 551 19,1 0,79 4,49 5,18 0,0576 2,5 0,0388
307 molinie 149 135 87 155 474 26,1 1,03 | 4,37 8,66 0,0702 2,2 0,0365
361 fougere 86 105 56 123 630 17,9 0,73 |3,9 5,58 0,0338 2,8 0,0322
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Un exemple de dispositif cartographié est donné teafigure 15.

En mai 201Q un sondage a la tariere a été réalisé, sur casem@euf dispositifs cldturés, pour
analyser la texture et la richesse du sol. Lesepedhents ont été réalisés sur les vingt premiers
centimétres de sol au niveau du point sombre dmssécts pour caractériser le sol au sein du
peuplement (tableau 5). Les dispositifs moliniet sxamactérisés par une texture limono-sableuss alor
que les dispositifs fougere et callune sont sabléexrapport C/N est particuliérement élevé pour
toutes les placettes (de 21 pour les dispositifiggdoe, 25 pour les dispositifs callune, a 28 pesr |
dispositifs molinie, avec un maximum a 34) indiquam sol asphyxiant a tres faible décomposition et
minéralisation. Le pkl, est, comme attendu, particulierement faible avez moyenne de 4,3 mais
des dispositifs ont des valeurs inférieures a 4c@iies 61 et 361). La capacité d’échange cati@niqu
(CEC) est dans tous les cas trés faible et a irseélevée pour la molinie (8,8) que pour la calu
(4,5) et la fougere (4,1).

Durant I'hiver 2009, cing sondages pédologiques ont été réalisés gemrire le sol sur chacun des
dix-huit dispositifs. La variabilité stationnell@tee dispositifs est essentiellement liée a lagrdéur

du plancher argileux qui varie de 37 cm en moyedaes les dispositifs molinie et de 58 cm en
moyenne dans les dispositifs fougere. Les phénosn@hgdromorphie sont donc plus susceptibles de
se produire dans les dispositifs molinie. L’humss globalement de type moder dans les dispositifs
molinie et fougere et de type dysmoder dans lepoditifs callune. La couche humique est
relativement épaisse dans les dispositifs callygnes(de 4 cm en moyenne). Enfin, les dispositifs

callune ont un taux de graviers plus importantlgaeautres dispositifs.
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Tableau 6. Gradients de lumiére (points les plus sombres et les plus éclairés rencontrés dans chacun des dispositifs)
mesurés par capteurs en juillet 2009 sur les transects désherbés et enherbés des 18 dispositifs installés en forét
domaniale d’Orléans, au niveau du sol (c’est-a-dire sous la végétation interférente dans les transects enherbés) et
au niveau du sous-bois, c’est-a-dire au-dessus de la végétation quand elle est présente. Les mesures au niveau du
sous-bois ont été réalisées a une hauteur variant entre 1 m et 2 m, la hauteur minimale étant déterminée par la
taille du trépied portant I'appareil photo et la hauteur maximale par la hauteur de la végétation sur le transect

enherbé.
parcelle | végétation transects désherbés transects enherbés
PAR sous-bois (%) i PAR sol (%) | PAR sous-bois (%) | PAR sol (%)
61 molinie 8-39 8-38 9-38 2-8
78 callune 4-36 9-36 7-50 6-42
79 callune 10-34 10-34 14-50 13-24
104 callune 4-24 5-18 5-27 5-8
110 molinie 4-22 4-27 4-34 4-16
111 fougere 2-25 2-23 1-29 2-8
111 molinie 2-29 2-28 2-43 1-21
164 fougere 3-32 4-31 5-39 2-8
216 callune 4-22 5-18 4-43 5-14
223 molinie 1-29 2-33 1-27 2-17
240 fougere 1-40 2-29 2-47 1-2
241 fougere 3-40 4-22 4-45 1-6
253 molinie 5-26 5-27 4-31 4-18
288 callune 6-39 6-41 5-45 5-18
307 molinie 6-42 6-33 5-47 8-20
359 fougere 2-22 2-27 3-29 3-8
361 fougere 4-50 5-48 5-51 4-11
548 callune 4-44 3-30 4-38 3-38

Tableau 7. Récapitulatif des opérations menées en forét. En plus de ceci, un désherbage manuel régulier a été réalisé sur
les transects désherbés quand cela était nécessaire. Les chiffres correspondent aux dates de mesure.
Remarque : 09-13 <> du9au 13
09,13 <> le9etle13

2008 2009 2010
Oct Mars Avr Mai Juin Juil. | Aolt Sept. | Oct | Nov Déc. | Janv
|
Lumiére Capteurs
Photos
SWC 13 5,17, 30 29 02
Description du sol
. . Hauteur 13-23 || 09-13 | 21-22 27 22-24 06-10 | 13-15
Croissance semis
Diameétre | 13-23 22-24 13-15 23-24
Croissance végétation 21-22 | 05,27 06-10
Stress hydrique 16-19 30 1-2
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c¢) Caractérisation de I'environnement lumineux ydrque

Le tableau 7 donne un récapitulatif des mesurdisééas.

En 2009, I'environnement lumineux a été caractésisé 'ensemble des dispositifs au niveau des
semis de pin (donc sous la végétation quand edlig Btésente) et au-dessus de la végétation par
capteur (tableau 6). De plus, des photographiesspéériques ont été réalisées entre 1 m et 2 m du
sol en été. La teneur en eau du sol (SWC) a réguaiént été suivie en 2009 durant la saison de
végeétation.

En 2008, des mesures de lumiére ont égalementaliéédes mais plusieurs aléas ont fait que nous
n'avons pas pris ces mesures en compte et quelgmasons de nouveau réalisées en 2009. En effet,
en 2008, le matériel était défaillant et de nombesupannes sont survenues en cours de saison.
De plus, une tempéte a eu lieu le 8 aolt, cauaartidte de nombreux arbres (destruction de clgtures

changement de I'environnement lumineux d’une paltie dispositifs, etc.).

d) Mesures biotiques

Le tableau 7 donne un récapitulatif des mesurdisééa sur les semis de pin et sur la végétation.

Afin de caractériser la dynamique de croissancesdess de pin sylvestre, la hauteur et le dianddre
I'ensemble des semis ont été mesurés, grace a wa atéun pied a coulisse respectivement, a la fin
de la £ saison de croissance (du 13 au 23 octobre 2008) rgguliérement pendant toute la
2" saison de croissance (2009). La mortalité a éueste la méme maniére. Ces caractéristiques ont
été reliées aux mesures de lumiére et de teneeaerdu sol réalisées durant I'été 2009. Le stress
hydrique des semis de pin a également été estindepa campagnes de mesure de potentiel hydrique
foliaire de base réalisées lors d’'une période hammd-juin 2009 et lors d'une période seche fin

septembre 2009.

Le développement de la végétation sur les transatterbés a été suivi d'avril & juillet 2009 pae un
estimation visuelle du taux de recouvrement (pauegge de sol occupé par la projection verticale du
feuillage) et une mesure de la hauteur. Ces mesatesomme pour les semis de pin, été reliées a la
lumiére et & I'eau du sol disponibles. Je soulignmi que la mesure du taux de recouvrement étant
relativement dépendante de I'opérateur, son estmat systématiquement été réalisée par un
minimum de deux opérateurs dont I'un était présent’'ensemble des mesures.

Aucune mesure n'a été réalisée sur la végétatioB0®8 car durant cette année, correspondant a

l'installation de I'essai, la végétation a été afénffrondes cassées, molinie couchée).
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Photo 14. Mesure de la lumiére a I'apex des plants de pin sylvestre poussant en sous-étage de peuplements mélangés
chéne sessile — pin sylvestre en forét d’Orléans.

. < Capteur

Perche de mesure

Centrale d’acquisition et niveaux a bulle

Batterie 12V

Photo 15. Réponse des semis de pin sylvestre a des densités croissantes de végétation : quelques placettes de I'essai
(été 2008). Les trois especes callune (a), fougere (b) et molinie (c) sont représentées ainsi qu’une modalité témoin
sans végétation (d).
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4.1.3. Travail sur les gaules de pin sylvest®eRTICLE 1

Cette étude s’applique a quantifier la croissarecgalles de pin sylvestre poussant en sous-étage, u
fois qu’elles sont sorties de la végétation. Letits méthodologiques de cette étude sont décrits
précisément dans l'article 1.

Cinquante-sept plants de pin sylvestre d'un age'wete hauteur compris respectivement entre 2 et
23 ans et 0,4 et 6 m, poussant en sous-étage géepmunts mélangés chéne sessile — pin sylvestre,
ont été caractérisés en termes de hauteur, diareetige. Ces variables ont ensuite été reliées a
I'éclairement recu a I'apex du plant. Dans cettpéginentation, la lumiere a été mesurée pendant
10 minutes au coucher ou lever du soleil grace éapteur. En effet, la hauteur parfois importarge d
gaules de pin sylvestre ne permettait pas de e¢dls mesures plus conventionnelles et précises
sur 24 h. Le capteur a donc été fixé a I'extrérditéhe perche de mesure pour pouvoir étre monté a
des hauteurs variables. L’horizontalité du captait cependant relativement bien respectée grace a
la fixation de niveaux a bulle sur la partie dusa du capteur orientée vers I'opérateur ainsi sjue

un autre support localisé au niveau de I'opérafphoto 14). Les mesures par grands vents ont été
proscrites pour éviter autant que possible lesasdns dans lesquelles la perche de mesure bougeait

de maniére trop prononcée.

4.2. En pépiniére
Aux printemps 2007 et 2008, deux expérimentationi®té mises en place a la pépiniére du Cemagref
de Nogent-sur-Vernisson. Les objectifs respectfses deux dispositifs expérimentaux étaient :
- de quantifier 'impact de densités croissantes tdeis especes interférentes (callune, molinie et
fougére) sur la croissance de semis de pin sylvesrle facteur lumiere,
- de quantifier 'impact de la lumiere sur le dévelement et certains traits morphologiques et

fonctionnels des trois espéces interférentes.

4.2.1. Réponse des semis de pin sylvestre a desgédetroissantes de végétatiolRTICLE 2

Les méthodes et mesures utilisées au cours de eogitgimentation sont détaillées dans I'article 2
consacré a cette étude.

Dans cet essai, I'impact de cinqg densités de végatéd, 10, 16, 33 et 57 plants / m?) a été tpsidr

les trois especes interférentes sur la croissameesdmis de pin sylvestre, plantés a densité fixe
(50 plants / m2, photo 15). La principale ressounesurée dans cet essai a été I'éclairement. Chaque
modalité a été répétée trois fois. Le dispositt@installé au printemps 2007, avant que ne débate
thése, par Yann Dumas, Gwenaél Philippe et Tiph8aenier (Cemagref). Avant l'installation, des
analyses de sol ont été réalisées dans chacundadbes (bacs en pierre) ayant servi lors de

I'expérimentation (INRA d’Arras).
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Photo 17. Réponse de la végétation interférente a I'éclairement : exemple des modalités 6% (a gauche) et 48% (a droite)
d’éclairement. Les trois especes sont représentées avec, de haut en bas, la callune, la molinie et la fougere. Les photos ont
été prises le 8 septembre 2009, en fin de 2" année de croissance.
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Leur sol est pauvre (N: 0,705 g/kg, P: 0,346 gKg 0,043 g/kg, Mg : 0,057 g/kg), sableux
(82% sable, 10% limon, 8% argile) et caractériséupgpH de 6,7.

Durant les deux saisons de végétation, le développede la végétation et des semis de pin a été
mesuré ainsi que l'interception de la lumiére @awvégétation. Durant I'hiver 2008, une dizaine de
semis de pin ont été prélevés dans chaque plapetie effectuer des mesures de biomasses

souterraine et aérienne.

4.2.2. Réponse des trois especes interférentéslaifement -ARTICLE 3
Le dispositif expérimental et les mesures réalisées décrits précisément dans Il'article 3.

Ce dispositif a été installé au printemps 2008 {pHh®6) sur un sol nu (préalablement labouré) et
sableux (79% sable, 13% limon, 8% argile), relatigat pauvre (N: 0,922 g/kg, P: 0,09 g/kg,
Mg : 0,088 g/kg) et caractérisé par un pH de 6&s Bnalyses de sol ont en effet été réalisées sur
guatre échantillons prélevés a des endroits caégabi terrain en décembre 2008. Les trois espéces
interférentes ont été exposées a six niveaux dréatent (6, 11, 22, 36, 48 et 100%), chaque maxalit
ayant été répétée trois fois (photo 17). Les tréetitions ont été disposées de maniére a ce que
'’ensemble des modalités soit dans des conditiomfagres, en évitant notamment des situations
d’ombrage par les modalités voisines. En dehorkadaodalité 100% d'éclairement (photo 18), les
autres modalités ont été obtenues grace a la cammbmde trois types d’'ombriéere différant de par le
épaisseur et la finesse de leur maillage.

La réponse des trois especes a |'éclairement apgtehendée par des mesures de croissance (hauteur,

taux de recouvrement), de morphologie et d’adaptdtliaire.

Photo 18. Réponse de la végétation interférente a I'éclairement :
Photo 16. Phase d’installation des ombriéres. vue d’ensemble d’'une modalité 100% d’éclairement.
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CHAPITRE IV : Résultats

Les résultats auxquels ce travail de these a albotitune finalité écologique et une finalité plus
appliguée de gestion. lls seront présentés en cogané par unedescription conceptuelle du
modéle de dynamique forestiereque nous nous proposons de construire. Les résultats ayant

permis de paramétrer le modéle seront ensuite mksse
Ainsi, le chapitre « Résultats » comporte cing demnparties :

La 1" partie décrit et explique les choix que nous avaits pour conceptualiser le modéle

de dynamique forestiere.

La 2" partie, rédigée sous la forme d'un article, qdEnét analyse les besoins en lumiére
de plants de pin sylvestre d'une hauteur varian®,dem a 6 m poussant en sous-étage de
peuplements mélangés chéne sessile — pin sylvéxtrdravail aboutit a des courbes de

croissance en fonction de la lumiére et fournitpistes de gestion.

La 3™ partie s'attache, par le biais de deux articleguantifier les interactions pour la
lumiére entre la végétation interférente et lesisata pin sylvestre. Les résultats ont pour
finalité de mettre en évidence une possible gestota végétation interférente dans le but

de favoriser la régénération ligneuse.
La 4£™ partie montre que le facteur lumiére, bien qu'eiskpour la croissance et la survie
des semis de pin sylvestre, n'est pas le seul fadtepliqué dans les interactions entre

végétation interférente et semis de pin.

La cinquiéme et derniére partie fait le bilan désuftats que nous pouvons utiliser pour

paramétrer le modéle et des lacunes inhérentedéalen
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PARTIE 1 : RReShar, un modéle de dynamique forestiére -
CONCEPT.

Photo 19. Pin sylvestre en régénération (Forét d’Orléans).
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Figure 16. Exemple d’une placette cartographiée (parcelle 79, callune). Les chénes sont en vert, les pins en rouge et les
bouleaux en orange. Les cercles représentent les houppiers dont le diameétre a été estimé grace a des fonctions
allométriques (Ngo Bieng 2007). Les carrés noirs correspondent aux placettes ou les semis de pin ont été plantés

et la lumiére mesurée.
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1. Introduction

L'un des objectifs de cette thése est de créer otlete de dynamique forestiere aussi générique que
possible. La modélisation constitue en effet unl det simulation pour appréhender les difficultés d
gestion liées aux peuplements forestiers hétéreg@aés aussi pour organiser 'ensemble des données
acquises sur le terrain et les résultats qui erouwdént. Le modéleRReShar (Regeneration and
Resource Sharing) s’appuie sur des résultats fopar mon travail de thése ainsi que sur des madéle
et/ou données déja existants. Ce modéle, en cdurplémentation sous lglate-forme de
simulation Capsis (http://www.inra.fr/capsis/) par N. Donés (INRAAH, Clermont-Ferrand), est
donc construit pour le moment sur la base de dennégespondant a deguplements mélangés
chéne sessile — pin sylvestre en forét d’Orléamsais il est important de souligner qu’il est onigén

de maniére a ce qu'il soit générique, paramétrablgr tous types de peuplements irréguliers, de
sous-bois, de climats et de conditions pédologigiediens a préciser ici que ce modéle est erscour
d'implémentation mais que cette tdche n’est pasrenerminée.

Bien que tous les résultats issus de ce travaihélge ne soient pas systématiquement inclus dans le
modéle RReShar, je pense qu’aborder les résultatsume description du modele donnera une bonne
visibilité du type de données que nous avons aeguis des liens entre les différents résultatsemis

évidence.

2. Choix et organisation du modele

2.1. Les composantes veégétales du modele

Le modele RReShar integre les arbres adultesgkngsation et la végétation interférente a I'éehell

de la petite parcelle. Ainsi, la scene initiale st grille de 1 ha divisée en cellules de 3 ademobté.

2.1.1. Les arbres adultes

La scene initiale est constituée par un peupleradntte dont chaque individu est spatialisé sur la
scene. Le peuplement adulte peut étre initialisé g@ce a un fichier d'entrée fournissant les
coordonnées (X, y) de chaque arbre soit grace aalgdements virtuels réalistes (Ngo Bieng 2007).
En ce qui concerne les peuplements mélangés chleégsies— pin sylvestre, nous utiliserons les
placettes cartographiées lors de ma thése, quigtemt d’effectuer des simulations a partir de
placettes réelles (figure 16). La croissance desearadultes est simulée grace au modeéle Oak-pine d
Pérot (2009) implémenté sous la plateforme Capgidegnent. Dans ce modele, la croissance des
arbres suit des lois statistiques et dépend d'@sdie compétition liés a la présence de voisins dan
rayon défini (Pérot et al. 2008).
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Figure 17. Schématisation des composantes végétales du modele RReShar a I'échelle d’une cellule.
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Il est cependant envisageable de prévoir de simalaroissance des arbres adultes non plus de
maniére empirique mais selon la lumiére et I'eapainibles, étant donné que ces variables seront
accessibles pour chacune des cellules de la scéne.

Dans le modele utilisé, un arbre est considéré omrappartenant & I'étage adulte si son diamétre a
1,30 m (dbh) est supérieur a 7,5 cm (Pérot 2008)c®fait, nous définirons la régénération comme

I'ensemble des arbres n’ayant pas atteint ce dramet

2.1.2. La régénération (figure 17)

Sur une cellule, la régénération peut étre comsitd’'un nombre considérable de semis et étre
représentée par autant d'espéces qu'il y en a lgapsuplement adulte. Pour donner un exemple,
Aspe (2009) a travaillé sur des peuplements tréshas de ceux que nous avons étudiés, certains
étant localisés en forét d'Orléans, et ses résuitaintrent que généralement, la densité de semis de
pin sylvestre varie entre 0 et 25 semis / m2. Ladkiles de notre scéne mesurant 25 m2, on pourrait
donc s’attendre a trouver jusqu’'a 625 semis / elldependant, ces chiffres concernent les semis et
non les gaules de pin sylvestre. En effet, plusigiudes montrent que si le nombre de semis est
important, le nombre de gaules qui en découlelastfaible du fait d’'une certaine mortalité au seén

la cohorte (Coquillard 1993, Debain et al. 2007psh Barbeito et al. (2009) montrent que le nombre
de semis de pin (hauteur comprise entre 0,1 ah}l@ans des peuplements irréguliers de pin sykestr
en Espagne est de 3476 a I'hectare alors gu'ilangue 166 gaules / ha, les gaules étant définies
comme les plants de pin de hauteur supérieureCam. & de dbh inférieur a 7,5 cm.

Quoi qu’il en soit, le nombre de jeunes arbres é&gémnération est trop important pour imaginer les
individualiser et les spatialiser. Pour cette mjsoous avons décidé de définir la régénération a
I'échelle de la cellule par une ou plusieurs codmrtune cohorte étant un ensemble d’individus
produits la méme année, c’est-a-dire issus d’'unmen@nnée de germination et ayant donc le méme
age. Chaque cohorte, dont la croissance est fondgda lumiere et de I'eau disponibles, est décrit
par un histogramme de distribution des individusrseles classes de diamétre ainsi que par I'espece
en régénération. Nous avons choisi de travaitdonsdes classes de diameétre plutdét que de hauteur
car d’aprés nos résultats ainsi que ceux d'autheded (Norberg et al. 2001, Picon-Cochard et al.
2006), la relation entre I'éclairement disponibideediamétre des jeunes arbres est meilleure elle ¢
avec la hauteur. La hauteur des plants en régéménagut ensuite étre obtenue via la loi reliant le
ratio hauteur / diamétre a I'éclairement.

Au sein de chaque cohorte ont été distinguées daidgories : les individus appartenant & des dasse
de diamétre correspondant a des hauteurs infésieurelle de la végétation interférente (les jeunes
arbres poussent alors dans la végétation) et didsdns appartenant a des classes de diametrdadont
hauteur est supérieure a celle de la végétatimrfémente (les jeunes arbres ont alors dépassé la

végétation). Cette distinction est importante prpuantifier la quantité de lumiére arrivant au semis

77



Figure 18. Schématisation du partage de la lumiére entre les différentes composantes végétales.
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2.1.3. La végétation interférente

Comme pour la régénératioih,n’est pas envisageable de spatialiser la véigétanterférente étant
donné la densité potentiellement importante destif@En Ouden (2000) montre par exemple qu'il
peut y avoir entre 15 et 20 frondes de fougere Lam&égétation, dont la croissance est fonctiotade
lumiére disponible et de la teneur en eau du sildenc définie a I'échelle de la cellule par la
présence d’'une couche plus ou moins poreuse casgetépar une espece dominante, une hauteur et

un taux de recouvrement (pourcentage de sol oquaipi projection verticale du feuillage).

2.2. Le partage de la lumiere (figure 18)

Alors que la croissance des arbres adultes s@dait le moment grace a des fonctions statistiques,
celle du sous-bois est fonction de la disponibéiélumiére et de la teneur en eau du sol. Powrleim
la croissance du sous-bois, il est donc d’abor@éssaire de simuler l'interception de la lumiérelet

I'eau par les différentes composantes végétales.

2.2.1. Simulation de l'interception de la lumiéde loi de Beer-Lambert

Une maniere simple de modéliser l'interceptionaéimiere par une couche végétale est I'utilisation
d’analogies a la loi de Beer-Lambert qui traduig ume fonction exponentielle négative, I'atténoati
d’'un rayon lumineux dans un milieu turbide. La gaé® supposée composée d'un grand nombre de
petites feuilles, est assimilée a ce milieu turbide

I/l g = exp (-k*V)

Ou I rayonnement sortant
lo rayonnement incident
I /1, transmittance (lumiere transmise par la végétdtmversée)
k coefficient d’extinction de la lumiére, lié'adpece végétale traversée
Y variable liée a la porosité du milieu et/ou ddadueur du trajet dans le milieu

2.2.2. Interception de la lumiére par les arbresilaes

L’interception de la lumiere par les arbres adukss modélisée grace au modele de lumiére du
module SAMSARA (Courbaud et al. 2003) égalementlémenté sous la plateforme de simulation
Capsis. Ce modele est basé sur le principe du Bacayons (lancé d'un nombre défini de rayons sur
la scéne) et tient compte des rayonnements diffdirect et de la période de I'année. L'interceptio
de la lumiére par les arbres adultes est alorstitomce la porosité et de la longueur des houppiers
traversés. Une premiére approximation est faitebni effet, le modéle de lumiere de SAMSARA ne
prend en compte que deux formes de houppier — plaiide et ellipsoide. Or, de hombreuses études
ont montré l'importance de prendre en compte lanéomprécise des houppiers pour une bonne
prédiction de la lumiere arrivant en sous-bois @ilaa 2008). Cette partie devra donc étre améliorée

par la suite pour avoir un modéle plus en adéquati@c la réalité.
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Figure 19. Relation entre la transmittance T du peuplement et sa surface terriere G pour des peuplements adultes de
Douglas, épicéa, méleze et pin sylvestre (Sonohat et al. 2004).
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Dans ce modeéle, la lumiére disponible en sous{pégmultant de I'interception par les arbres adjltes
est calculée sur les cing mois considérés comni&tant la saison de végétation, de mai a septembre.
Il apparait ici un nouveau probleme qui est cetul’éclairement disponible en sous-bois au début du
printemps. En effet, les espéces végétales poustkar le sous-bois d'un peuplement forestier
composeé en partie de feuillus recoivent au débydrohtemps un éclairement non négligeable qui peut
avoir un réle important sur la croissance de l&négation.

Pour contrer ce biais, il est possible d’appliquee modulation sur le LAl (Leaf Area Index, surface
de feuilles par unité de surface au sol) des essdigneuses représentées dans le peuplement adulte
en fonction du mois considéré et d'intégrer en gles cing mois pris en compte dans le modéle de
lumiere de SAMSARA les mois de mars et avril.

Le modéle de lumiére de SAMSARA ne tient pas comptéa végétation du sous-bois et il permet de
modéliser la quantité de lumiére arrivant au solcantre d'une cellule grace a des algorithmes de
lancé de rayons. Un premier travail, en cours dalisation par N.Dones (UMR PIAF,
INRA Clermont-Ferrand), consiste donc a modifier medéle pour que le point d’'arrivée de la
lumiére résultante de l'interception par la canopéelte ne soit plus au niveau du sol mais au nivea
du point le plus haut du sous-bois, c'est-a-direégenération haute quand elle est présente ou la

végétation interférente.

2.2.3. Interception de la lumiére par la régénévathaute

L’interception de la lumiére par la régénératiomiteasuit €galement la loi de Beer-Lambert\best

la surface terriere G de la régénération haute sNmons choisi d'utiliser la surface terriere cast

une variable qui reflete en partie la taille du pyer et qu'un certain nombre de données sont
disponibles dans la littérature pour plusieurs sype peuplements adultes (Sonohat et al. 2004)
(figure 19).

Le coefficient d’extinctiork calculé pour des peuplements purs de pin sylvestrdans cette étude de
0,0477. Ce coefficient a été validé pour des penpigs agés de 25 a 100 ans et nécessiterait donc de
faire des mesures de lumiére sous des arbres énémegion pour le valider sur des peuplements plus

jeunes.

2.2.4. Interception de la lumiére par la végétation

L'interception de la lumiére par la végétation dwsbois suit également la loi de Beer-Lambert
ouV est le taux de recouvrement de I'espéce présenta sellule, variable facilement estimable sur

le terrain et généralement bien reliée a I'éclagstdisponible.
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Figure 20. Schématisation du partage de I'eau entre les différentes composantes végétales.
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2.3. Le partage de I'eau (figure 20)

Le bilan hydrique sur une cellule est fonction dasports par pluviométrie et des pertes par
évapotranspiration, ainsi que du type de sol sywdese déroule la scene, caractérisé par uneveéser
utile maximale (RUmax) qui correspond au volumead’'@ccessible aux plantes (elle correspond a la
différence entre le contenu en eau a la capacitchamp et le contenu en eau au point de
flétrissement). Nous avons choisi de simuler legugr de I'eau a I'échelle journaliére. En effet, un
bilan & I'échelle mensuelle peut gommer certainénéments climatiques extrémes susceptibles
d’avoir une importance considérable pour la végitatt la régénération. Ainsi, si une sécheresse de
deux semaines est suivie par une période pluvidaiggsriode mensuelle paraitra correcte d’un point
de vue hydrique et apports en eau alors que lelcespprésentes en sous-bois auront connu une
période de deux semaines de sécheresse pouvariirralestopper leur croissance (Bréda et al. 2006,
Granier et al. 1999).

2.3.1. Interception de la pluie par les différentesnposantes végétales

Nous considéererons que la pluie est interceptéelgmarifférentes composantes végétales d'une
maniere relativement similaire a I'éclairement.nitérception de la pluie par les arbres adultes est
fonction du pourcentage de trous dans la canopberée adulte, ou «gap fraction ». Cette
information n’est cependant pas accessible d'alerésodele de lumiere de SAMSARA qui fournit
une transmittance de la canopée adulte. Il exigperedant une formule reliant la transmittance et la
proportion de trous dans la canopée arborée :

T, =P, Var

ou T, transmittance pour une certaine longueur d’'ande
o), coefficient d’absorption pour la longueur d’ondendée
P, gap fraction

Dans les longueurs d’onde qui nous intéressent (RAR-700 nm), le coefficient d’absorption d’'une
feuille verte est d’environ 0,8 alors que celui rdBuaiguille est de 1. La transmittance a donc une
valeur proche ou égale a la proportion de trous tesanopée arborée. La proportion de trous d@ans |
canopée adulte pourra ainsi étre calculée sur ehegllule d'apres la transmittance fournie grace au
modéle de lumiére de SAMSARA pour la cellule coasée.

De la méme maniere que pour la lumiere, lintericgpde la pluie par la régénération haute est
fonction de la surface terriére et celle de la tatign de son taux de recouvrement. La quantitaul’e

qui arrive finalement au sol détermine la teneue@n du sol (Soil Water Content SWC) potentielle.

Il sera également possible de rajouter des indieks les espéces de la canopée arborée adulte ou d
sous-bois. Il a en effet été montré dans une releugynthése (Barbier et al. 2009) que l'interceptio
par le feuillage, les écoulements le long des saelcles égouttements difféerent grandement entre

feuillus et coniferes ainsi gqu’entre especes an s@me de ces deux grandes catégories. Ainsi, la
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guantité de pluie interceptée par les coniferesitsgius importante que la quantité de pluie
interceptée par les feuillus et au sein des casfde douglas intercepterait par exemple plusud’ea
que le pin. Ceci souligne la complexité d'intégilertelles données dans un modéle. Nous avons donc
choisi pour le moment de ne pas intégrer une iafian spécifique de la pluie mais par la suite, un
coefficient d’interception de I'eau pourrait étréfidi pour chacune des especes. Il en est de méme
pour la végétation du sous-bois, bien qu'a notmnagssance il n’existe pas de données disponibles

dans la littérature.

2.3.2. Les pertes en eau par évapotranspiration

L’évapotranspiration potentiell&TP correspond aux pertes par transpiration des Haatepar
évaporation au niveau du sol sur un sol bien alithean eau en plein découvert. On la dit
« potentielle » car elle ne tient compte ni dedaeur en eau du sol a un instant t ni des especes
végétales en présence. Or, moins il y a d’eau ldesd, plus son extraction par la plante seracilif

si bien que I'évapotranspiration réeBETR sera inférieure a 'ETP. De plus, certaines plargent
capables, en période de sécheresse, de fermeisteurates, si bien que la transpiration n'a ples.li
Une fois encore, 'ETR sera inférieure a I'ETP.eltiste de nombreuses formules permettant de
calculer 'ETP, caractérisées par des degrés deplexité variés selon le nombre et le type des
variables gu’elles font intervenir. En effet, 'ETd&pend de I'éclairement, de la température, de la
vitesse du vent, de 'humidité relative, des espesme présence, etc. Cependant, ces variables sont
rarement disponibles.

Nous prévoyons de calculer 'ETP a partir de I'éelment et de la température sous couvert, données
acquises au cours de ma these. L'ETR sera englital@& comme une fonction de la SWC, pour
tenir compte de la difficulté croissante d’extrantide I'eau par les plantes quand la SWC diminue.
Cependant, les données concernant la températorg pas été entierement analysées pour le

moment.

84



2.4. Paramétrage du modéle et conclusion

Ma thése s’est déroulée en région Centre danslladaee especes végétales dominantes sont le pin
sylvestre et le chéne sessile en ce qui concesrerliees, et la callune, la molinie et la fougégéesen

ce qui concerne la végétation interférente. Nowmawlonc décidé naturellement de travailler sur ces
especes pour paramétrer le modeéle.

Les différentes expérimentations et études misepla&re visaient donc en partie a « nourrir » ce

modéle aussi complétement que possible.

L’organisation des résultats est présentée daffiguiee 21. A chaque composante végétale du modéle
(arbres adultes, végétation interférente, régéimésathaute et basse, et liens entre ces différents
compartiments) sont attribuées une ou plusieutiegatu chapitre « Résultats ».

Arbres adultes

Réponse a I'éclairement ARTICLE 1, partie 2

Réponse a I'éclairement ARTICLE 3, partie 3
Impact sur I'éclairement et la SWC ARTICLES 2 et 3, parties 3 et 4

Régénération « haute »

Réponse a I'éclairement partie 4

Végeétation interférente /

Régénération « basse »

Impact de la végétation sur les semis...
via I'éclairement ARTICLE 2, partie 3

via d'autres facteurs  partie 4

Figure 21. Représentation schématique de I'organisation des résultats.
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Photo 20. Gaule de pin sylvestre poussant en sous-étage d’un peuplement chéne — pin en forét d’Orléans.
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PARTIE 2 : croissance des gaules de pin sylvestre en réponse a

I'éclairement (Article 1)

ARTICLE 1 - Growth of understorey Scots pine Pinus sylvestris L.) saplings in

response to light in mixed temperate forest.

Accepté avec révisions majeures dans la revue ffgressoumis le 27 novembre 2010.

Présenté au colloque national du GEA (Groupe d&tdd I'Arbre) : « Croissance et morphologie de pins
sylvestres en réponse a la lumiére sous couveestier », N. GaudioE. Lancelle, S. Perret, P. Balandier,
Y. Dumas, F. Vast, M. Bonin, C. Ginisty. 2-3/10/30®1ontpellier, France.

Résumé

La prédiction de la croissance et de la mortaktg arbres poussant en sous-étage nécessite qgates u
quantification de leur besoin en lumiére mais paitifiournir une aide précieuse pour la gestion des
foréts irrégulieres, en particulier quand il s’atjigsspéces héliophiles comme le pin sylvestre.
Cingquante-sept plants de pin sylvestre d'une hawttant de 0.4 a 6 m et agés de 2 a 23 ans ént ét
échantillonnés dans des conditions lumineusesréiftés dans le sous-bois de peuplements mélangés
chéne sessile — pin sylvestre en forét tempérégo(réCentre). Chaque plant a été décrit par sa
hauteur, son diametre et son age ainsi que paratité de lumiére recue a son apex.

La hauteur et le diamétre sont positivement caosrél€éclairement et a I'age des plants. Les rasuilt
montrent que le pin sylvestre, espéce généraled@arite comme intolérante a I'ombre, est capable
de survivre et de pousser, méme si c’est lentenslams des conditions sombres inférieures a 10%
d’éclairement. Plus I'environnement dans lequeltseive les pins est sombre, plus la hauteur
maximale qu’ils sont capables d’atteindre est &ibt ce quel que soit 'dge des individus. Ces
résultats mettent en évidence, en adéquation avittérature existante, I'existence d’'une dimensio
critigue pour un éclairement donné, dimension da-de laquelle le plant de pin est susceptible de
mourir. Les résultats suggerent également que dittension critique augmente avec la disponibilité
en lumiere.
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Growth of understorey Scots pine inus sylvestris L.) saplings in response to light in mixed

temperate forest.

Noémie Gaudib’, Philippe Balandiér, Sandrine PerrgtChristian Ginisty

lCemagref Research Unit on Forest Ecosystems, Dend@is Barres, F-45290 Nogent-sur-Vernisson,
France

INRA, UMR547 PIAF, F-63100 Clermont-Ferrand, France

"Corresponding authonoemie.gaudio@cemagref.fel. + 33 2 38 95 03 49, Fax. + 33 2 38 95 03 59

Summary

Predicting growth and mortality of trees growingtive understorey requires quantified data on their
light requirements but would provide valuable h&dp the management of irregular forest stands,
especially for light-demanding species like ScotegPinus sylvestrid..). Fifty-seven pine saplings
from 0.4 to 6 m high and aged from 2 to 23 yeadsvedre sampled in different light conditions in the
understorey of mixed sessile od@Bugrcus petraga— Scots pine stands in a temperate forest iraent
France. Each pine sapling was described by itshheilipmeter and age and by the light measured at
its apex. Pine sapling height and diameter werdipely correlated with light and age. The results
highlighted that Scots pine, a tree species usudabgcribed as shade-intolerant, is able to surge
grow, although slowly, in shaded conditions (ldsnt10% of full sunlight). However, the resultsoals
showed that a more shaded growing environment lealdsver maximal pine sapling height whatever
its age. Together with results on other speciessetresults provide further evidence of a critical
sapling size at a given light level beyond whick gine sapling is likely to die, and suggest thi t

critical size increases with light availability.
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Introduction

In many countries, forest management policy hadvedowithin the space of just a few years in
response to social, environmental and politicaceons (Bengtssoet al, 2000; Gamborg and Larsen,
2003; Mayer, 2000). One reorientation is relateth conversion of a proportion of pure and even-
aged forest stands, mostly coniferous stands, &wvaemaged pure or mixed stands (Ammer, 2003;
Dekkeret al, 2007; Gartner and Reif, 2004; Léf al, 2010; Schitz, 2001). The management of
uneven-aged stands is in part based on naturatfdy@amics, balancing the need to keep a constant
seed source via continuity of the adult canopy r&gjaremoving some trees to provide woody
products, reduce competition and improve the graftiarget trees or favour the growth of seedlings
and saplings for stand renewal. In the forest dghps created, light increases on a local levehin t
understorey depending on overstorey structure amoposition (Aussenac, 2000; Malcolet al,
2001). The amount of light in the understorey ipaaticularly important factor for predicting tree
succession during gap-phase regeneration (Dekkalr, 2007), as the size of the gap is dependent on

the light requirements of the considered target sfEecies.

A series of processes have to combine to ensugerégeneration, seed production and germination,
and seedling and sapling growth (Dagtsal, 1999; Kozlowski, 2002). In many of these processe
light is a key environmental resource determinirgpdy species development, at least in temperate
and boreal forest (Kobet al, 1995; Messieet al, 1999; Pacal&t al, 1994; Ricardet al, 2003).
Numerous studies have highlighted the physiologicael morphological responses of young trees to
light availability (see e.g. Ammer, 2003; Balandetral, 2007; Curtet al, 2005; Valladares and
Niinemets, 2008; Walters and Reich, 1999).

Scots pineRinus sylvestrid..) is reputed to be a pioneer and light-demandipgcies (Lanieet al,
1986). It is relatively tolerant to poor soils (@yet al, 2006) and drought (Picon-Cochaed al,
2006; Sanchez-Gomeet al, 2006). Among the pine specieBinus sylvestrishas the greatest
distribution area, adapting to many kinds of habi{@ledail, 2001; Richardson, 2000; Schetttal.,
1984). Although many studies have dealt with thexagement of adult Scots pine growing in pure
stands (Dieguez-Arandsat al, 2006; Pérott al, 2007; Prévostet al, 2000; Sonohatt al, 2004),
there has been little research on young Scotsgowing in the understorey and characterized by a
suppressed status in irregular stands. In theestidtages, Scots pine seedling growth dependghan |
qguantity (De Chantadt al, 2003; Dehliret al, 2004), light quality (De la Rosat al, 1998; Fernbach
and Mohr, 1990), and soil resources (Picon-Cocleral, 2006). Taken together, these studies
showed that canopy openness leads to a growthaserand a strong biomass partitioning response.
The Red:Far Red ratio leads to a typical shadedavnme reaction (i.e. stem elongation in shaded
conditions) commonly observed in shade-intoleraeciges. Moreover, although its growth is affected

by nutrient or water availability, Scots pine dag@sw some tolerance to belowground resource
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depletion. Studies on saplings are mostly indirakjng statistically pine sapling density or gribw
to selected stand variables such as canopy cowekkéDet al, 2007; Vickers and Palmer, 2000)

rather than directly linked to resource availapiitich as light.

Tree species are commonly characterized by two sifgptehaviours depending on their position
along a gradient from pioneer to late-successigpaties. Pioneer species promote rapid growth in
high light conditions at the expense of positiveboca balance in low light conditions whereas late-
successional species, defined as shade-tolerant, gjowly whatever the light conditions (Kaelke

al., 2001; Niinemets, 2006). Recent studies have shibanthe light requirements of tree seedlings
and saplings increase with size. As its size irs@saa sapling has more non-photosynthetic tissues
involved in maintenance (respiratory loss) and towson costs with proportionally less
photosynthetic tissues (Claveatial, 2005). Therefore, in situations where light eamiment does
not evolve as tree size increases, a sapling gopimia shaded environment would theoretically reach
a critical size corresponding to a negative carbalance that could potentially lead to sapling kdeat
(Dreyeret al, 2005; Kneeshawt al, 2006; Messieet al, 1999). Some studies have underlined the
influence of tree size on response to light inaléht broadleaf species (Balandedral, 2007;
Delagrangeet al, 2004) or sub-boreal conifers (Clavestial, 2005; Claveaet al, 2002; Williamset

al., 1999) but none have referred Rinus sylvestrisLight-demanding species like Scots pine are
supposed to be characterized by a high height fraate and are therefore assumed to reach the
critical dimension faster than shade-tolerant sgseéDreyeret al, 2005). Therefore, information is
needed on the link between Scots pine sapling ¢roate, size, and light environment in order to

better predict and manage the development of $amessaplings growing in the understorey.

The study objectives were 1) to quantify Scots @apling growth relative to light availability and
2) to determine the maximum critical size of Squitge saplings relative to light availability, if dua

threshold exists for Scots pine.

Material and methods
Study site

The study was conducted over summer 2008 in thesfdvlassif of Lorris-Les Bordes (8 631 ha)
situated in the relatively flat (mean altitude 1#4) Orleans Forest in France (47° 51'- 47° 77' N,
2° 25'- 2° 36’ E). Climate is semi-oceanic, with aneannual precipitation of 720 mm well distributed
over the year (data from 1971 to 2000) and annwmtemperature of 10.8°@s medium-acidic

(pH around 5) leached soils are poor, sandy andyagith a pseudogley at around 70 cm depth.
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The main tree species at forest scale are sesdil@ercus petraedieblein) and Scots pind{(nus
sylvestrisL.). The study was restricted to mixed stands gngvin similar mesotrophic site conditions
(to avoid extreme waterlogging or acidity), witketmain flora belonging to th@alluna vulgaris(L.),

Molinia caerulea(L.) Moench andPteridium aquilinum(L.) Kuhn in Kersten group.

Experimental design

The sampling scheme was designed to obtain the samber of Scots pine saplings growing in three
light environments estimated visually as low, mediand high light availability. In each light
environment, we worked to find at least 3 pine isgsl with a height from0to<1m, 1to <2 m, and
up to 6 m (six height classes in total), i.e. a@istel8 pine saplings per light environment. However
this criterion could not be complied with for thetlight class where tall saplings were absent.sThu
no pine sapling higher than 2.6 m was encounteréalWw light environment. Finally, 65 pine saplings
were sampled, distributed in forty-one 20 m-radiirsular plots that were set up in summer 2008,
i.e. more than one pine sapling could be foundaitheplot. Each plot had to contain at least one pin
sapling but could contain a whole sapling cohoet @ group of similar-age saplings), and was edntr
on the tallest pine sapling, considered as the wamti one within the cohortn each plot, the
dominant pine sapling within the cohort and ongves additional codominant pine saplings were
described. Codominant pine saplings were seleatedder to best complete the initial sample design,
i.e. 18 pine saplings per light environment cowgrdnheight range from few centimetres to 6 m. Cases
of extreme intraspecific competition, i.e. very dercohorts, were avoided unless the sampled pine

was the tallest of the cohort.

For each plot, the basal area, the dominant heigtitthe proportion of pine were calculated from a
survey of trees with a diameter at breast heigiitdni than 17.5 cm in all plots. Basal area varniethf

5 to 41 m? hd with a dominant height from 16 to 30 m. The prajoor of Scots pine varied from 0 to
82%.

Pine sapling measurements

From June to July 2008, the 65 understorey pinéngmpwere sampled and were characterised by
heights varying from 0.4 to 6 m. Target pine sajdiwere described by their height reached in 2007,
as we considered that pine sapling height growtth@efcurrent growing season was unfinished at the
time of height measurements. Pine sapling heightt &also measured at the branch whorls of years
2005 and 2006 to estimate a height increment oker last two years (2005-2007), with the

assumption that light availability had not sigréfitly varied since 2005. To verify this assumption,

presence of fresh or recent stumps was checkedoid secently-thinned forest stands. Pine sapling

diameter was measured at 1.30 m (diameter at Bneagit, DBH) for pine saplings higher than
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1.30 m and at 0.30 m for smaller ones. A secondsureanent campaign was realized in September
2009 on 40 pine saplings to establish a relatidwdsen DBH and diameter at 0.30 m. Since DBH and
diameter at 0.30 m were strongly linearly corredati@? = 97%, < 0.0001), diameter at 0.30 m was
estimated from DBH for all pine saplings highertth&80 m.

Diameter at 0.30 m =1.16 + 1.09*DBH  (eq. 1)

Based on pine sapling height and diameter at 0.3@hm stem height/diameter (H/D) ratio was
calculated.

Pine sapling age was also estimated by countingls/loo bud scars up to 30 cm from the ground
considering that bud scars determination was diffignd source of error from sapling collar to 3@.c
Therefore, in this article, sapling age correspdnidethe age that not takes into account the thmae t

each individual spent to reach 30 cm high.

Light measurements

Throughout July 2008, the quantum of photosynthéiicactive radiation (PAR, 400-700 nm, in
umol m? s') was measured at all the 65 pine sapling apex avith-COR 190 light sensor (LI-COR
Biosciences) connected to a datalogger (Campbell SBR800). To reach the apex of pine saplings
higher than 1.50 m, the light sensor was attacbelé top of a telescopic measuring stick extending
up to various heights. Horizontality of the sensas checked with two spirit levels fixed orthogdyal
underneath the sensor support in a position vidibléhe field operator. At the same time, above-
canopy PAR was measured with a BF3 sensor (Dellevices) in an open field near the different
sampled plots. Transmitted PAR (PARas then calculated as the ratkd@0) of values measured in
the forest understorey to values measured in tea @ipld. All light measurements were made during
10 minutes at the sunset or sunrise, with onlyud#flight, to avoid direct light that strongly dads

on both the position of gaps in the canopy and ghe trajectory, i.e. depends on the time of
measurement, which is not the case of diffuse liglsually, authors extol doing light measurements
during 24 h (Liefferset al, 1999) but it was not possible in our case fohmtézal reasons as it would
have implied that the field operator staid in tmelerstorey holding the telescoping measuring stick.
Moreover, some studies advocate the method we (lseffers et al, 1999; Messier and Puttonen,
1995), arguing that measuring light for 10 minutésmidday under diffuse light gives a good
representation of mean light during the growingseeain temperate to boreal conditions. However,
even if latitude and climate differ between Fraaod countries where these studies were conducted,
the method still makes it possible to compare allepsaplings together, probably with a slight
underestimation for high light environments wheredi light carries more importance than in a closed
stand. In this study, PARaried from 3 to 93% of full sunlight.
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Data analysis

Data were analysed using Statgraphissftware. Relationships between pine sapling steight,
diameter at 0.30 m and H/D ratio on one hand an®&:R#d pine sapling age on the other were
explored using simple and multiple regressions. Bbr multiple regressions, variables were
transformed when necessary to reach a linearoaléttween variables. Multiple regression was also
used to link height increment over the last tworg€d005-2007) to PARage and pine sapling height

in 2005 (H,). As we only found 8 pine saplings in the rangeb84year old, we chose to exclude them
from the analysis to avoid introducing a bias lithke under-sampling and because age determination
for older saplings like these carries a risk oberiThus, a total of 57 pine saplings aged frono 2 t

23 year old and with a height ranging from 0.4 to @&ere used to compute statistical analysis.

To explore the relationship between maximal po&trgize reached by pine saplings relative to light
availability, PAR was divided into 5%-increment classes (i.e. 0-5%0%, etc.) from 0 to 20% and
15%-increment classes from 20 to 50%. Different Pé@Rss variation ranges were used in order to
obtain at least 6 pine saplings in each PéRss. The different PARIasses contained between 6 and
12 pine saplings and did not go over 50% as there wsufficient numbers of pine saplings in higher
light conditions. For each PARIlass, the 90% quantile (i.e. the value below Wh®% of the
observations were found, or in other words the gbdly that the considered variable will be less
than the calculated value is at most 0.9) was deted for pine sapling height, diameter, and stem
volume as proxy for stem biomass estimated by dhmadla (Height * Diameter?). The 95% and 99%
gquantiles gave the same results as the 90% quantikeuse of quantiles rather than means is useful
here, because quantiles are less susceptiblegeddlad distributions and outliers. The 90% quasti

were linked to PARclasses by simple regressions.
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Table 1: Relationships between Scots pine sapling growth and pine sapling age, height in 2005 (H_,) and light availability in
the understorey (PARt).

Height (m)

variables F P Model equation (R?)

Constant <0.0001

Age 67.73 | <0.0001 | Ln(Height) = -2.35+0.78*Ln(Age)+0.44*Ln(PARt) (78
PARt 61.61 | <0.0001

Height increment over two years (m)

variables F P Model equation (R?)

Constant 0.02

H., 11.35 | 0.001 Height increment = -0.26+0.11*(}) +0.21*Ln(PARt) (60%)
PARt 61.02 | 0.0001

Diameter (cm)

variables F P Model equation (R?)

Constant <0.0001

Age 56.78 | <0.0001 | Ln(Diameter) = -2.55+0.83*(Age) +0.59*Ln(PARt) %)
PARt 56.92 | <0.0001

Stem height / diameter ratio (H/D)

variables F P Model equation (R?)

Constant <0.0001
H/D = 113.39*PART®  (31%)
PARt 26.73 | <0.0001

Figure 1: Relationships between Scots pine sapling growth (a = height, b = height increment, ¢ = diameter, d = stem
height/diameter ratio) and pine sapling age, height in 2005 (H-2) and/or light availability in understorey (PARt).
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Results

Scots pine sapling height increased with PARJ age, and the two variables together explaid&a

of height variation (Table 1, Figure 1a). Pine sapheight increment for the 2 previous years (2005
2007) was positively and significantly correlatedRAR and H,, i.e. pine sapling height in 2005
(Table 1, Figure 1b), whereas pine sapling agendidnodify this relation. Even though PA&d H,
were strongly correlated, a step-by-step multiptression kept the two variables, both of whichewer
highly significant. PARalone explained 46% (logarithmic model) and 56%l{iplicative model) of
the height and height increment variability, respety (P < 0.0001). Age alone explained 54% of the
height variability following a multiplicative modd€P < 0.0001). H alone explained 47% of height

increment following a linear model (P < 0.0001).

Pine sapling diameter evolved with PA&d age following the same pattern as for pindirgap
height, and the two variables together explainedh 0% diameter variation (Table 1, Figure 1c). RAR
and age alone explained 50% and 46% of the diamvetgtion, respectively (P < 0.0001), with a

multiplicative model.

Pine sapling H/D ratio was also affected by PARd age but age was not retained for step-by-step
multiple regression (Table 1, Figure 1d), as tHatien between pine sapling H/D ratio and age alone
was weak (P = 0.02 and R? = 9%).
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Table 2: 90% quantiles reached for pine sapling height, diameter and estimated volume for the different classes of light
availability in the understorey (PARt) and relationships between PARt class and 90% quantiles for the three Scots pine
sapling growth variables.

Height (m) Diameter(cm) Height * Diameter? @m
PARt class
0-5% 1.73 2.6 1135
5-10% 1.52 1.9 562
10-15% 3.27 4.4 6407
15-20% 3.84 5.7 11222
20-35% 4.92 7.1 29111
35-50% 5.70 8.8 46097
Regression with PARt class =-0.13+0.92PARt =-0.7+1.5/ PARt = (12.2+5.0*PARt)?
(R2, P) (91%, 0.002) (88%, 0.003) (94%, 0.0009)

Figure 2: Relationships between 90% quantiles for Scots pine height (a), diameter (b) and estimated volume
(height*diameter?, c) in relation to the light availability in the understorey (PARt class)
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The 90% quantiles of pine sapling height, diameted estimated volume (Height * Diameter?)
increased with PAR(Table 2, Figure 2). Thus, in each figure, theveugives an estimation of the
maximum diameter, height or estimated volume thaiha sapling could reach for a given RAR:ss.
Hence, 90% of the pine saplings sampled in the ioatled conditions, i.e. in the PAGass from
0to <5%, were below 1.7 m high, whereas in thestnwell-lit conditions (from 35 to < 50%),

maximal size according to PARas more than three times higher.

Discussion

Scots pine sapling height and diameter increas#dlight availability and age, and the two variable
together explained a large part of pine saplingwtiio(78% and 75% of height and diameter
variability, respectively). HyppOnest al. (2005) also found a good relationship between payging
height and age (In(age)) in sparse forest stanaswhthout measuring light conditions. Here, light
(PAR) alone explained 46% of the variation in heigimigl ghe relation between height and RARS
also logarithmic. This confirms that Scots pinectsavery positively and logarithmically to light
availability. Nevertheless, height growth ratelsoadependent on site fertility and climatic cormis.

For example, Hypponeet al. (2005) reported that the height reached by pipdirsggs in their scarce
forest stands in Finland was 2.5 m at 15 yearswlareas in our study, the height reached by pine
saplings at the same age was 1.5 m in the mosedta@uhditions (PAR< 10%) but about 4 m when
PAR, was over 15%. This underlines the need for cautiageneralizing results. However, Prévosto

al. (2000), in a study modelling the growth of reguiaturally-regenerated Scots pine stands, reported
that Scots pine saplings can reach about 10 m gedss of age in full-light temperate conditions on
rich soil. Thus, the height of the pine saplingsour study appears particularly low as even in the
well-lit conditions they were always growing un@er adult canopy and on a poor forest soil.

Pine sapling stem height / diameter ratio decreasgdincreasing light availability. Therefore, eve

if pine sapling height and diameter were both neght influenced by shade, pine sapling diameter
decreased more strongly than pine sapling heidiisTat equal height, a pine sapling growing in a
darker environment will be more slender than a @apling growing in a high-light environment.
Nevertheless, other studies have conversely repdnte Scots pine seedling height increased when
light availability decreased, leading to a typicilade-avoidance reaction (Aphatd al, 1999;
Ballaré, 1999) known to be pronounced in shadderdot species and corresponding to stem
elongation at the expense of diameter growth (CRdsaet al, 1998; Dehliret al, 2004). In the case
presented here, pine sapling height growth decdeabken light decreased. It has been shown that the
shade-avoidance reaction is dependent on soil eghiiDe la Rosat al, 1999). Therefore, it is
possible that the low fertility of the forest stanstudied here has prevented the shade-avoidance
reaction. Moreover, pine saplings were sampledh& understorey of mixed oak-pine stands, and

coniferous species are known to modify Red:Far @6&0-730 nm) ratio less than broadleaves (Seiwa
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et al, 2009) due to the physiological properties of tmmneedles. It is therefore possible that there

was little change in Red:Far Red ratio, resultmgnly a moderate shade-avoidance reaction.

Focusing on height increment over the last two gepine sapling age did not statistically interfere
with light availability. Tree age is a parameteattintegrates the whole lifespan history of thetre
Therefore, if tree growth is quite homogeneousughmut its entire life, as it is the case in evgaeh
stands, age is a good indicator of tree growth.tRigrreason, tree age is a key criterion usedhén t
management of pure and even-aged stands (Chabauliemlas, 2009) in which trees of a given
forest stand grow together, all living approximgatéhe same competition for light with the
surrounding trees. In these types of stands, algiehvis strongly correlated to the dominant heiggt,
often used to decide the silvicultural operationshsas the date of first and second thinnings. In
irregular uneven-aged stands, the tree saplings gr@an understorey with varying degrees of shade
as highlighted in our results. For this reasontamd may contain old small trees or young talldree
depending on the local light environment. In thigtext, age does not reflect the tree’s whole gnowt
history. However, as age reflects the time a sgpdipent in the understorey, it nevertheless has an
impact on growth.

In our irregular uneven-aged stands, height incremes more dependent on light availability and
pine sapling current size (i The effect of current size on growth incremeas falready been
demonstrated in other studies (Balandieal, 2007; Kneeshawt al, 2006) and it partly reflects the
tree sapling’s current vigour. Therefore, the coirfeeight dimension of a pine sapling partly colstro
potential growth increment, even though its effectweaker than the effect of light availability
(Table 1). Pine sapling age had no influence oghtancrement. Nevertheless, it could be assumed
that age would take importance when predicting titeggowth over several years instead of predicting

current height growth.

We were able to find pine saplings reaching 2 ninlgigd continuing to grow, although slowly, under
light conditions as low as 5% of full light. Singeis impossible to rebuild the whole light regime
undergone by the pine saplings throughout theisfiin, some of them could have been well-lit in the
past but currently under low light, explaining wthey are still present today. Moreover, since the
sampled pine saplings were growing in the undeggtof mixed oak-pine forest stands, all of them,
particularly those growing in very shaded condisiowould have received greater light during winter
and at the beginning of the growing season wherotties had not yet their leaves (Hanstral,
1996). This short period of time could enable pBaplings to assure their photosynthesis and store
some carbon reserves, at least if temperatureaadrmo cold as this is the main factor influencing
conifer photosynthesis from late autumn to sprigmsimingeret al, 2008; Tanjaet al, 2003).
Whatever the case, our findings run counter to gogpiidea that defines Scots pine as a stricgjiith

demanding species. The ambiguity of this species also highlighted by Dekkeat al. (2007) in a
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study that aimed in part at classifying a groupreé species along a gradient from pioneer to shade
tolerant species according to the growth charasttesi usually attributed to both these growth tsend
Scots pine, a pioneer tree species, displayed expected behaviour that was closer to shade-tdleran
species than pioneer species. A more descriptigieempirical approach also described Scots pine as a
species whose seedlings could tolerate and evesfibélom a shelterwood, at least in the youngest

stages (De Kirwan, 1867).

The results of this study also add support to ltleerty outlined by Messiat al. (1999). It was proved
that tree sapling light requirements increased w#bling dimension due to the increase of non-
photosynthetic tissues involved in maintenance aodding relative to photosynthetic tissues
(Balandieret al, 2007; Delagranget al, 2004). This theory asserts that there is a afiticee
dimension, or as Messiet al. (1999) named it, a “maximum sustainable heiglht is defined as the
maximal size a tree sapling can reach dependingbnhavailability, whatever its age (Dreyet al,
2005; Messieet al, 1999). In this study, we indirectly showed that & given light level, the height
and diameter of most pine saplings encountereédtiw a certain value. For example, for the 0-5%
PAR class, less than 10% of pine sapling individuatagled were higher than 1.7 m, whereas for the
15-20% PARCclass, the size threshold was 3.8 m. However t atihd transmittance depends on the
species constituting the canopy. For example, & baen shown by Sonohat al. (2004) that

a transmittance around 5% never occurs in puresSgoie stands whereas it can be reached in
aQuercus sp. petraea and robur) stand above 40 m? Hha(Balandieret al, 2006). Therefore,
depending on the species composition of the stamdl @ its basal area, forest management
recommendations will not be the same.

A pine sapling going over this critical light-degemt dimension could be expected to die within a
short space of time, as it is growing without erfolight to ensure the production of the carbohyebkat
necessary for building new tissues. However, tisumption could only be confirmed if the pine
saplings sampled were followed until their deathisTunderlines one advantage of the diachronic
approach, i.e. field studies following a biologigabcess over timejersussynchronic approach, i.e.
field studies considering a biological process grecise moment, which is less costly in time but
unable to follow a given event over extended tiragquls.

The size thresholds highlighted in this study weakeulated for pine saplings growing in mixed oak-
pine forest stands, but it could be assumed tlessetihresholds would be lower in a coniferous fores
stand as the pine saplings would grow in an undexgtthat would be dark all year around.
Conversely, as light is assumed to be the mostifighifactor influencing pine sapling growth in
temperate forests, the critical size for a givaghtlilevel should not be significantly site ferilit

dependent.
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Conclusion

Scots pine saplings growing in a forest understoesponded positively to light availability. As tig
conditions within an irregular forest stand arehhycheterogeneous, all tree saplings are liablgroav
under different and varying light conditions duritigeir lifetime. For this reason, tree sapling &ge
not a good variable for predicting tree saplingwgtoincrement in irregular forest stands. However,
when combined with light, sapling size could pravitbresters with a useful predictor of height
growth although this supposes to be able to viguaditimate the range of light levels in the
understorey. For example, our results predict ghttencrement of 44 cm in two years for a 2 m-high
pine sapling growing at 10% of light. However, thgwedictions are valuable for mixed temperate
forests.

Moreover, a critical height dimension above whichepsaplings are likely to die was estimated for
different light levels. These results are of grettrest for forest management in irregular staads,
the size reached by a sapling could indicate tlgregeof thinning to apply in order to sufficiently
increase light in the understorey to avoid the gjrevth stagnation that could lead to sapling death
In other words, if a pine sapling reaches a heiftt m in a light environment between 20 and 35%,
it seems that the forest manager should increasédiht availability by cutting some trees to ermsur
that this tree will continue growing. As reviewey Kuuluvainen (1994), the growth recovery of a
suppressed tree following an increase in lightlaldity caused by gap creation can take a longtim
the time lag increasing with the size of the supgped tree. Thus, it seems that silvicultural opamat
should occur before the critical size is reacheardter to ensure the continuity of tree growth.
Nevertheless, it would be interesting to link lighvailability in the understorey to forest
measurements such as basal area. However somesshadie underlined that those relationships are
quite easy to determine in regular forest stan@dafilieret al, 2006; Sonohatt al, 2004) whereas it

IS not the case at the moment in irregular staBd&a(dieret al, 2010).
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Conclusion

Les plants de pin sylvestre poussant en sous-@tggendent positivement a la disponibilité en
lumiére. Etant donné que les conditions d’éclairgns®nt hétérogénes en peuplement irrégulier, les
plants sont susceptibles de pousser dans des icosditmineuses différentes qui peuvent varier au
cours de leur existence. De ce fait, 'age destplan sous-étage n’est pas une variable suffigemnte
prédire la croissance des arbres en peuplemendtifarérrégulier. Quoi qu’il en soit, la taille des
plants, combinée a la connaissance de I'éclairerpentraient fournir aux gestionnaires forestiers u
outil utile pour prédire la croissance en hautdien que cela suppose d'étre capable d’estimer
visuellement la gamme d’éclairement rencontrée dansous-bois. Nos résultats prédisent par
exemple une croissance en hauteur de 44 cm sug [2cam des plants de pin de 2 m poussant dans des
conditions d’éclairement de 10% de lumiére. Notoagendant que ces prédictions ne sont valables
que dans les foréts mélangées tempérées dansllesdiéelairement est le principal facteur limitan

De plus, une hauteur critique au-dela de laquekeplants de pin sont susceptibles de mourir a été
estimée pour différents niveaux d'éclairement. @ssiltats ont un grand intérét pour la gestion des
peuplements irréguliers étant donné que la hawttemte par un plant de pin pourrait indiquer le
degré d'éclaircie a appliquer pour engendrer umgremtation de lumiére suffisante en sous-bois afin

d’éviter la stagnation de la croissance, voire tatirdu plant de pin.

En ce qui concerne cette étude, je dirais tout @menque la méthodologie comporte un biais potentiel
qgu’il faudra vérifier et quantifier. En effet, noasons supposé pour des raisons techniques qu’'une
mesure de lumiere réalisée pendant 10 minutes\ar Bu coucher du soleil rendait compte de
I'éclairement regu par les gaules de pin sylvedteerelation entre ces mesures d’éclairement et des

valeurs données par capteurs sur 24 h ou par plaptugs hémisphériques devra donc étre réalisée

par la suite.

Cette étude s’est focalisée sur des plants deypresire poussant en sous-étage, stade d’'une grande
importance étant donné que ce sont ces plants apti susceptibles d’assurer la pérennité du
peuplement. Cependant, ces plants sont sortis \éigktation interférente, subissant donc un ombrage
plus ou moins important du seul fait de la cancgrderée adulte. A contrario, les semis nouvellement
installés sont susceptibles de se développer damyégétation de sous-bois qui peut étre néfaste a
leur croissance et a leur survie. Cette végétatmrstitue un second filtre des ressources du milieu

(lumiere, eau et nutriments).
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PARTIE 3 : Quantifier les interactions pour la lumiere entre la
végetation interférente et les semis de pin sylvestre

(Articles 2 et 3)

ARTICLE 2 (paru online)
“Light-mediated influence of three understorey spec Calluna vulgaris Pteridium aquilinum
Molinia caeruleg on the growth ofPinus sylvestrisseedlings”, (2011)_N. GaudioP. Balandier,
G. Philippe, Y. Dumas, F. Jean, C. GinisBuropean Journal of Forest Research30: 77-89, DOI
10.1007/s10342-010-0403-2.

Présentation orale au colloque «Forest Vegetatidianagement — Towards Environmental
Sustainability » Cost E47 : « Light-mediated infiage of three understorey specig3aljuna vulgaris
Pteridium aquilinum Molinia caerulea on growth and morphology oPinus sylvestrisseedlings”,
N. Gaudiq P. Balandier, G. Philippe, Y. Dumas, F. JearGiisty. 5-7/05/2009, Vejle, Danemark.

ARTICLE 3 (paru online)
“Growth and morphology of three forest understorgyecies Calluna vulgaris Molinia caerulea
Pteridium aquilinun relative to light availability”, N. GaudidP. Balandier, Y. Dumas, C. Ginistiyorest
Ecology and Managemer®Ol 10.1016/j.foreco.2010.10.034.
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1. ARTICLE 2 : Light-mediated influence of three understorey species Calluna

vulgaris, Pteridium aquilinum, Molinia caerulea) on the growth of Pinus sylvestris

seedlings

European Journal of Forest Research, paru online.

Résumé

Selon ses caractéristiques développementales ghologiques, la végétation herbacée et arbustive
interagit differemment avec les semis ligneux Idts processus de régénération. Dans les foréts
tempérées acides, trois especes herbacées / eesude sous-bois €alluna vulgaris, Pteridium
aquilinum, Molinia caerulea= sont connues pour rapidement coloniser les tmuddles se
développent ainsi souvent au détriment des senéndeylvestre, espéce héliophile.

Une expérimentation a été installée en pépinié@gign Centre, France) pour mimer la compétition
ayant lieu dans une trouée nouvellement créée d&rgreemis de pin sylvestre et ces trois espéces
communes de sous-bois (jeunes individus récoltéfrén et plantés a cing densités variant de 0 a
57 plants / m?). La survie, la croissance (hautgiametre, biomasse racinaire et aérienne) airishqu
trait fonctionnel (masse foliaire par unité de aod, LMA) ont été mesurés sur les semis de pin
sylvestre. Ces variables ont été analysées enidonde la densité de la végétation, de son taux de
recouvrement et de la disponibilité en lumiere.

Quand la densité de végétation augmente, la craissen diametre et la biomasse des semis de pin
sont négativement affectées par les trois espéeesrpissance en hauteur est uniquement ralentie
sous la fougére. Ces effets négatifs sont étroitériés a la compétition pour la lumiére sous la
fougére et la molinie. L'application de la loi deed-Lambert donne en effet un coefficient
d’extinction k qui est fort pour la fougére, inte¥diaire pour la molinie et plus faible pour la oak.

La LMA a été confirmée comme étant un trait fokaiwralide pour refléter le degré de stress ressenti
par les semis de pin.

Photo 21. Semis de pin sylvestre dans la callune
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Abstract
logical characteristics. shrubby or herbaceous understorey
vegetation interacts differently with tree seedlings during
the regeneration process. In acidic temperate forests. three
common understorey plant species—Calluna vulgaris (L.)
Hull. Preridium aguilinum (L.) Kuohn in Kersten, Molinia
caerulea (L.) Moench—are known to rapidly colonize
forest gaps. Therefore. they often develop at the expense of
light-demanding Scots pine (Pinus sylvestris L.) scedlings.
An experiment was set up in a nursery in central France to

Depending on its developmental and morpho-

mimic early competition occurring in a newly created gap
between Scots pine seedlings and these three common
understorey species (yvoung forest-harvested individuals
planted at 5 densities from 0 to 57 plants m™?). Pine
seedling survival and growth (height, diameter. shoot and
root biomass) and a functional trait (leat mass on an area
basis, LMA) were measured for 2 years, and cross-ana-
lysed against plant density. plant cover and available light.
When understorey plant density increased. pine seedling
diameter growth and biomass were negatively affected by
all three plant species; height growth only slowed beneath
Pteridium. These negative effects were closely linked to
competition for light beneath Pteridium and Molinia. The
application of the Beer—Lambert law gave an extinction

This article originates from the final conference of the Cost action
E47 "European Network for Forest Vegetation Management:
Towards Environmental Sustainability” in Vejle, Denmark, 4-7 May
2009.

Communicated by C. Ammer.

N. Gaudio ([-]) - P. Balandier - G. Philippe - Y. Dumas -
F. Jean - C. Ginisty

Cemagref, Nogent-sur-Vernisson, France

e-mail: noemie.gaudio@cemagref.fr

coefticient & that was high for Pteridium, intermediate for
Molinia and much lower for Calluna. LMA was confirmed
as an effective foliar trait to reflect the degree of stress
undergone by pine seedlings.

Keywords Regeneration - Competition - Light -
Scots pine - Understorey vegetation

Introduction

Tree regeneration is a key process in ensuring forest sus-
tainability. Though its success depends on events occurring
during the whole tree lifespan, some stages such as seed-
ling establishment. survival and early growth are critical
(Kozlowski 2002). Thus. numerous studies have focused
on early tree development and underlined factors that are
detrimental to tree seedlings. Competition from understo-
rey vegetation is one of them,

Some herbaceous or shrubby species are strong com-
petitors for environmental resources, i.e. light, water, and
nutrients, and may have a significant negative effect on tree
seedling development (Adams et al. 2003; Coll et al. 2004:
Davis et al. 1999; Hytonen and Jylha 2005: Lof 2000). As
competitive effects on resource availability differ among
species (Goldberg 1990), competitive species can be clas-
sified into functional groups according to their behaviour
and the resource they are mainly competing for (Balandier
et al. 2006a; Frochot et al. 2002). Some like Preridium
aquilinum are known to be particularly competitive for
light because they produce large aerial organs rapidly (Den
Ouden 2000; Dumas 2002; Marrs and Watt 2006). On the
other hand. other species that develop a dense root system
at the same depth as tree seedlings (Picon-Cochard
et al. 2006) are assumed to be effective competitors for
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below-ground resources (Coll et al. 2003). This second
group includes perennial grasses (Coll et al. 2004; Picon-
Cochard et al. 2006; Provendier and Balandier 2008) such
as Molinia caerulea (Aerts et al. 1991: Casper and Jackson
1997: Taylor et al. 2001). The effect of competition on tree
seedlings can be assessed through tree seedling survival
and growth in response to vegetation-induced resource
level changes. Moreover, some plant functional traits and
morphological adaptations have been proven to reflect
resource stress. In particular, leaf mass on an arca basis
(LMA. g cm™) provides information on both light (King
2003; Provendier and Balandier 2008:; Reich et al. 1998)
and soil resources (Nambiar and Sands 1993; Provendier
and Balandier 2008) availability. as well as biomass par-
titioning pattern and the change in shoot/root ratio. It is
assumed that tree seedlings preferentially allocate biomass
to shoots if light is the main limiting resource and to roots
if water and/or nutrients are the main limiting resources
(Van Hees 1997).

Regeneration and forest productivity can be improved
by effective vegetation management (Wagner et al. 2006).
Although vegetation is still often controlled through her-
mechanical treatments in many
(McCarthy et al. 2010, this issue), increasing social pres-
sure and forest regulation are compelling forest managers
to use more environmentally friendly techniques (Bengts-
son et al. 2000; Mayer 2000: Schutz 2004). Therefore,
recent research has focused on alternative management
methods (Balandier et al. 2009: Schutz 2004: Willoughby
1999; Willoughby et al. 2009). One such alternative con-
sists in controlling competitive vegetation through silvi-
culture (Wagner et al. 2009). As competitive vegetation is
generally composed of light-demanding or at least shade-
intolerant species, its development mainly depends on the
light available in the understorey. which is itself deter-
mined by overstorey canopy structure and density (Aus-
senac 2000; Balandier et al. 2006b: Catovsky and Bazzaz
2002; Liefters et al. 1999; Pritchard and Comeau 2004;
Rodriguez-Calcerrada et al. 2008). The principle of the
silvicultural practices envisaged would be to create gaps of
such a size that light quantity is sufficient to allow tree
seedlings to survive and grow but low enough to prevent

bicides or countries

extensive colonization by competitive vegetation (Pardos
et al. 2007). At such moderate light levels, tree seedlings
would probably not be able to reach their maximum growth
rate but regeneration could be ensured and managed with
no or very little input in terms of labour or mechanical
operations. However. the potential “moderate™ light level
necessary for acceptable regeneration differs among tree
species and would not be reached in a same way depending
on the understorey plant species already present.

Pinus sylvestris, a widespread species in Northern and
Western Europe (Richardson 2000). is able to grow on very

|

Springer

different types of soil, even nutrient-poor soils (Oyen et al.
2006). Its resistance to severe cold and frost as well as to
moderate summer drought (Sanchez-Gomez et al. 2006)
enables it to grow in very unfavourable conditions. Low
fertility is not a limiting factor for seedling growth. at least
to some extent, since Pinus sylvestris can tolerate below-
ground resource depletion (Picon-Cochard et al. 2006).
However, Scots pine is a light-demanding species (De
Kirwan 1867). Therefore. Scots pine seedlings could sutfer
from the decrease in light caused by the surrounding un-
derstorey vegetation (Lanier et al. 1986; Richardson 2000).
For example, in medium-acidic luvisolic soils where Scots
pine is frequently found in temperate forests. three com-
mon understorey species, Calluna vulgaris, Pteridium
aquilinum and Molinia caerulea are likely to prevent pine
seedling establishment, These three species are gencrally
characterized as mid-shade tolerant or light-demanding
species (Ellenberg et al. 1992; Rameau et al. 1989), and
their negative impact on tree seedling establishment and/or
growth has often been demonstrated. particularly in studies
comparing understorey vegetation treatments (see e.g.
Dolling 1996; Janecek and Leps 20035; Norberg et al.
2001).

Considering that Scots pine is relatively tolerant to
nutrient and water stress, we hypothesized that the main
factor controlling its development is light, at least in tem-
perate forests where droughts are limited as in the case for
the study reported here (Central France). Consequently. our
experiment aimed at quantifying the impact of increasing
densities of Calluna vulgaris, Pteridium aquilinum and
Molinia caerulea on survival, growth (height and diame-
ter). above- and below-ground biomass partitioning and a
functional trait. i.e. leaf mass on an area basis (LMA). of
Scots pine seedlings as related to light availability.

Materials and methods
Experimental site

In spring 2007, an experiment was set up at a nursery
(Cemagref research centre, Nogent-sur-Vernisson, France,
47°50 N-244 ). The soil was sandy (82% sand, 10% loam
and 8% clay) with a pHy, g 0f 6.7 and was characterized by a
low organic matter content and slow organic matter miner-
alization (organic matter; 23,9 g kg™', C/N: 19.6). On the
whole, the soil was chemically poor (N: 0.705 g kg_l. P:
0346 g kg~ ', K: 0.043 g ke ', Mg: 0.057 g¢ke™ ") and
presented a low cation exchange capacity (CEC: 5.76 cmol
ke™"). Nevertheless. at the beginning of the experiment. no
serious deficiencies in the main elements were detectable.
The region where the experiment was set up is charac-
terized by a semi-oceanic climate with a mean annual
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Fig. 1 Mean monthly rainfall and temperature recorded in 2007,
2008 and over a 30-year period (1971-2000) in central France
(Loiret)

precipitation of 720 mm well distributed throughout the
year and a mean annual temperature of 10.8°C (data
recorded during the period 19712000 at the Cemagref
weather station located near the nursery. Fig. 1), Daily
temperature (minimum/maximum/averaged) and precipi-
tation were recorded for 2007 and 2008. During the
growing season, defined from April to October, precipita-
tion was 450 mm in 2007 and 445 mm in 2008 (Fig. 1). No
significant drought was recorded. Temperature rarely rose
above 30°C (4 days in 2007 and 6 in 2008) and never fell
below zero during either growing season.

Experimental design and plant material

The experiment was made up of plots established in
nursery beds containing regularly spaced Scots pine seed-
lings and understorey plants. Two factors were studied: the
understorey plant species (Calluna vulgaris (L.) Hull,
Pteridium aquilinum (L) Kuhn in Kersten. Molinia
caerulea (L.) Moench) and the planting density of the
understorey species (0. 10. 16, 33 and 57 plants m ™). The
resulting 15 treatments were replicated in three complete
blocks. On the whole, the experiment included 45 plots
(I m x 2 m each) separated by | m »x | m buffer zones.
Each plot contained 50 pine seedlings and 0 to 114 plant
individuals depending on the treatment.

Scots pine seeds (PSY 100, Vilmorin, France) were pre-
treated (i.e. rehydrated and stored for 21 days at 4°C)
before being sown in small peat containers (JIFFY France
SARL, Jiffy-7. 2.5 cm in diameter and 3.5 cm in height).
The pine seedlings were grown in a greenhouse for
2 weeks before being planted at the free cotyledon stage
(height from 3 to 5 cm) on 15 May 2007 in the nursery
beds. In each plot. 50 Scots pine seedlings were regularly

planted at 20-cm intervals between individuals resulting in
5 rows of 10 seedlings,

Understorey plant individuals were dug out of a local
forest located 30 km from the nursery in March 2007,
Calluna and Molinia were collected at the seedling stage:
individuals were estimated to be one to 2 years old. For
Prteridium, 10-cm-long pieces of rhizome with a frond bud
were harvested at the same time. The plant individuals
were then transplanted to the plots in the second week of
April 2007, Average plant biomass was similar for all plots
in a same treatment regime. Plant individuals were regu-
larly planted at 4 densities and one treatment without un-
derstorey plant corresponded to the control. For a given
density. the spatial pattern of plantation was designed in
such a way that all pine seedlings were subjected to the
same degree of competition. i.e. each pine seedling was
surrounded by the same number of plant individuals and
stood at the same distance from the nearest plants, In early
May 2007, dead plant individuals (19, 35 and 7% for
Calluna, Pteridium and Molinia, respectively)
replaced by new ones freshly collected from the forest.

Throughout the experiment, the plots were submitted to
natural meteorological conditions. i.e. no artificial watering
or shading was provided. Herbaceous species other than
Calluna, Pteridivun and Molinia were regularly eliminated
by hand pulling.

WEre

Measurements
Light measurements

Photosynthetically active radiation (PAR. 400-700 nm) was
measured at pine seedling apex in 2007 and 2008 and at
ground level in 2008 using a 0.8-m-long ceptometer
{Decagon Devices, Pullman, WA, USA) composed of 80
photoelectrical cells distributed every cm. The high number
of photoelectrical cells along the ceptometer made it pos-
sible to integrate the spatial heterogeneity of light avail-
ability in each plot (Aubin et al. 2000). The 80 PAR values
were pooled for each ceptometer measurement. In each plot,
three ceptometer measurements were carried out perpen-
dicularly to the 5 rows of pine seedlings in August and
September 2007 (i.e. one ceptometer measurement every
50 ¢m). Four more occwred in September 2008 (i.e. one
ceptometer measurement every 40 cm). The three or four
ceptometer measurements were then averaged to obtain a
mean plot value. Measurements were taken in the middle of
asunny day: the time to measure one plot was approximately
5 min so the 45 plots were measured in 3 to 4 h the same day.
At the same time, incident PAR above vegetation was
measured by a Licor light sensor (LiCor Inc., Lincoln.
Nebraska, USA) placed in full light conditions. To allow
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comparisons between different dates and weather condi-
tions, the vegetation transmittance (PAR, = (PAR . omeer/
PAR g tighe) x 100) was calculated.

Plant species and pine seedling growth

At the end of both growing seasons, growth measurements
were made on the three plant species and the Scots pine
seedlings. In November 2007 and August 2008, plant
height was measured in 8 sub-plots (50 x 50 c¢m) per plot
using a net placed upon the vegetation; plant height was
provided by the intersection between the net and the veg-
etation in the centre of the sub-plot. The 8 measurements
were averaged to obtain mean plant height at the plot level.
For Molinia, the height included floral stalks. Plant cover
(i.e. percentage of the ground area occupied by the vertical
projection of the foliage) was visually estimated in each
plot at the same time.

Pine seedling height and stem basal diameter were mea-
sured in October 2007 and September 2008. Only the 24
central pine seedlings in each plot were taken into account to
avoid edge effects. Height and diameter variables were used
to calenlate the stem height/diameter (H/D) ratio, Height and
diameter increments were also calculated as the difference
between values reached for these growth variables in 2008
and values reached in 2007, Pine seedling mortality was
noted at the end of both growing seasons.

Pine seedling biomass partitioning

During autumn 2008, 10 pine seedlings per plot were
harvested. Root and shoot (i.e. stem and needles) com-
partments were separated; the roots were carefully washed.
and both compartments were dried at 70°C for 24 h and
then weighed. Thus. total. shoot and root dry matter were
determined as well as the root/shoot dry matter ratio.
Relative shoot biomass (Shoot biomass/total biomass) and
relative root biomass (Root biomass/total biomass) were
also calculated.

Pine seedling leaf trait

Thirty needles per seedling were collected from 5 pine
seedlings per plot in November 2008 to determine the leaf
mass on an area basis (LMA. g dry matter cm™?). Fresh
needles were scanned using an area meter (LiCor Inc.,
Li-3100C Area Meter) to compute leat area. dried at 65°C
for 66 h and then weighed. LMA was calculated as the
ratio between leaf mass and leaf area for each pine seed-
ling. For each plot. the 5 pine seedling LMA values were
pooled to obtain a mean LMA at the plot level,

&) Springer

Data analysis

Data were analysed using Statgraphics Plus software
(Statpoint Inc., Virginia). ANOVAs were run to determine
the effect of planting density and/or the identity of plant
species on PAR,. pine seedling characteristics (height.
diameter, height/diameter ratio. biomass. needle area and
weight, LMA), vegetation development (height, cover) and
the difference in height between vegetation and pine
seedlings. Vegetation characteristics were analysed at the
plot level. For pine seedling characteristics, variograms
showed that the data were spatially independent and so the
ANOVAs were performed on individual data, We consid-
ered planting density and plant species to be fixed factors
and block as a random factor. When relevant (P < 0.05),
means were compared using the Tukey test. Regressions
were used to explore the relationships between pine seed-
ling growth, biomass, LMA and PAR,. Moreover. regres-
sions between both components of LMA (i.e. needle mass
and area) and PAR, were computed. Regarding the relation
between PAR, and plant cover. the Beer—Lambert law of
light attenuation in a turbid medium was applied to derive
an extinction coefficient k for each species (Balandier et al.
2009):

T =¢*C (1)

with 7= PAR/100 (transmittance), and C the cover of
each plant species in 9%. This calculation was done using
the data collected in 2007 only. ie. when pine seedlings
were considered too small to interfere with the plant spe-
cies by light interception.

Results
Plant species development

Whatever the species and the year, plant cover increased
with planting density but the range of variation between
low and high planting densities was broader for Calluna
and Molinia than for Pteridium. This explains the signifi-
cant interaction between plant species and density in our
results (Table 1). In 2007, and to a lesser extent 2008,
Pteridium differed from Calluna and Molinia in that it
produced a denser cover at low planting density. However,
at the highest density. the cover for all three species did
not ditfer statistically. reaching 66, 70 and 63% in 2007
and 84, 93 and 93% in 2008 for Calluna. Pteridium and
Molinia. respectively (Table 1).

In 2007. plant height increased slightly with density for
Calluna (P = 0.03) and Molinia (P = 0.002) but remained
stable tor Preridium. The three plant species never excee-
ded a height of 30 cm. In 2008, plant height did not
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Table 1 Cover and height of Calluna vulgaris. Pteridium aquilimen and Molinia caerulea planted at different densities in April 2007 in a

nursery experiment, central France

Cover (%)

Height (cm)

2007 2008 2007 2008
Average £ SD
Calluna 10 plants m~2 24+ 2 (¢)® 37 4+ 4 (¢)f 18 + 4 (b)* 35+ 5 (a)®
16 27 + 2 (be)® 46 £ 2 (c)* 19+ 1 (b)* 30+ 4 @)
33 47 + 14 (aby® 71 + 2 (b)® 21 + 1 (ab)® 33 4 6 @)
57 66 + 8 (a)* 84 + 5(a)* 26 + 2 (a)* 38+ 2@"°
Pteridium 10 plants m ™2 51£5 (bt 73 £+ 5 (b)* 19 £ 5 (a)* 77 4+ 10 (2)*
16 54 4+ 3 (by* 76 £ 9 (ab)* 19 + 2 (a)* 75 4 11 (a)*
33 63 =+ 6 (ab)® 88 + 4 (ab)® 19 + 4 (@* 99 + 14 (a)®
57 70 + 8 (a)® 93 + 1 (a)* 23 4 7 (@)* 88 + 16 ()
Molinia 10 plants m~* 14+ 1 (dy® 30 4+ 6 () 12 £ 1 (by* 87 £ 2 )
16 28+ 1 (0)® 68 + 11 (b)* 15 + 2 (a)* 102 & 10 (@)*
33 5142 (b 86 £ 9 (ab)® 17 £ 1 (a* 95 £ 9 (ab)®
57 63 &+ 3 (a)® 93 + 2 (a)® 19 £ 1 (a)* 100 & 4 (ab)*
ANOVA P-value
Density 0.0003 <0.0001 0.05 0.02
Species 0.04 0.007 NS 0.0001
Block NS NS NS NS
Density x species 0.0001 0.0012 NS NS

Note: Lower cases indicate a statistical difference (P < 0.05) between densities for a given species, whereas uppercase highlights a statistical

difference between species for a given density

significantly vary with density (Table 1), and Preridium
and Molinia (85 ¢cm and 96 cm. respectively) were signif-
icantly higher than Calluna (34 cm) (P < 0.005).

Light interception by the three plant species
PAR, at pine seedling apex and ground level

Light availability at pine seedling apex varied according to
plant species, density and year. In 2007, the three plant
species intercepted a significant proportion of light
(Table 2). Even in the control plots. PAR, did not reach
100% because of the lateral interception of light by the
vegetation of the surrounding plots. At the highest density,
Calluna, Molinia and Pteridium reduced PAR; by 46, 62
and 81%. respectively. In 2008, PAR, did not vary signif-
icantly with density in Calluna, whereas it was reduced by
74% under Pteridium and 67% under Molinia compared to
the control plots (Table 2). The three plant species inter-
cepted light differently according to density, which was
supported by the significant interaction between plant
species and density (Table 2). In 2007, PAR, in Calluna
decreased slowly and gradually with density, whereas
Pteridium intercepted a large part of incident light as soon
as it was present. The effect of Molinia was intermediate.
In 2008, Preridium intercepted significantly more light than

Calluna and Molinia at the lowest density (P < 0.05). At
higher densities. Molinia and Pteridium intercepted the
same amount of light (P < 0.05). PAR, was also well
explained by plant cover. ie. R? of 36, 82 and 92% in
Calluna. Molinia and Pteridium.

In the second growing season, PAR, reaching the ground
decreased with density in Calluna (from 41% in the control
to 7% in the highest density) and Molinia (from 32 to 6%).
On the contrary, in Preridium the decrease in PAR, was less
(from 25 to 149%) and not significant (Table 2).

Specific extinction coefficient

The application of the Beer—Lambert law gave an extinc-
tion coefficient k that was high for Preridium (k = 0.022;
R = 93%:). intermediate for Molinia (0.018: R’ = 75%)
and much lower for Calluna (0.012: R? = 25% ).

Pine seedling survival and growth relative to plant
species density

Pine seedling mortality was low and independent of the
plant species and density. At the plot level. mortality varied

from 0 to 9% in 2007 (4% on average) and from 0 to 17%
in 2008 (5% on average).
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Table 2 Transmitted light
(PAR,) under Calluna vulgaris,
Pteridium aguilinum and
Molinia caerulea planted at
different densities in April 2007

PAR 2007 at
seedling apex (%)

PAR 2008 at
seedling apex (%)

PAR 2008 at
ground level (%)

Average £ 5D

in a nursery experiment, central Calluna 0 plants m™*
France 10
16
33
57
Preridium 0 plants m—>
10
16
33
57
Molinia 0 plants m~?
10
16
33
57
Note: Lower cases indicate a ANOVA
isti ifference 5 3
lowton Gt i ages. DRSO
species, whereas uppercases Species
highlight a statistical difference Block

between species for a given

Density x species

83 + 12 (a)* 71+ 3 (a)* 41 4 23 (2™
67 + 8 (ab)® 50 4+ 5 (a)* 14 &+ 3 (ab)*
68 + 7 (ab)® 54 4+ 10 (@) 16 + 7 (aby*
63 + 13 (ab)* 46 + 16 ()" 12 + 6 @b*
45 + 15 (b 53 + 15 (@)* 7+ 3
95 + 4 (a)* 74+ 8 () 25 + 8 (a)*
33 + 8 ()" 29 4+ 6 (b)® 2149 @
37 4 10 (B)© 25+ 6 (b 18 4+ 7 (@
23+ 9 m)° 18 4+ 5 (b)® 21 4+ 9 @?
18 & 4 (b)° 19 & 3 (b)® 14 £ 3 (@®
93 + 17 (2 72 4 14 (@) 243 @
74 4 22 (aby* 4347 (b 19 £ 15 (ab)®
54 4 10 (be)® 36+ 7 (h)® 12+ 2 (b
42 + 2 (be)® 26 + 5 ()" 94 6 (b)*
35+ 30" 2447 ()" 643 (0"
<0.0001 <0.0001 <0.0001
<0.0001 <0.0001 NS

NS NS NS

0.0058 0.0312 NS

density

Pine seedling height was affected neither by plant spe-
cies nor by density (Table 3). However. two results (that
explain the significant density x plant species interaction)
indicated a negative impact of increasing Pteridium density
on pine seedling height growth. In 2008, a nearly signifi-
cant reduction in pine seedling height was observed
beneath Preridium when density increased (P = 0.07). In
addition, increasing density of Preridium led to a signifi-
cant 50% decrease in height increment between 2007 and
2008 from 18 to 9 cm (P = 0.02, Table 3).

Whatever the plant species and the year, increasing
planting density resulted in a highly significant decrease in
pine seedling diameter (Table 3). Diameter measured at the
end of the second growing season was strongly correlated
to planting density. Coetficients of determination were 81,
85 and 749 for Calluna, Pteridium and Molinia, respec-
tively, After two growing seasons, the pine seedlings
subjected to the highest density showed a 46 to 57%
reduction in diameter compared to the control plots
(Table 3). Diameter increment between 2007 and 2008 also
decreased with increasing planting density independently
of the plant species (Table 3). Thus, diameter increment
was reduced by 58 to 62% at the highest density compared
to the control plots. Interactions between density and plant
species were highly significant (Table 3). From this point
of view. pine seedling diameter and diameter increment
decreased more abruptly from the first density in Preridium

&) Springer

than in Calluna and Molinia. even if differences among
plant species for a given density were not significant.

As a result, pine seedling stem H/D ratio increased
significantly with planting density (Table 3). Although
they had the highest H/D ratio at the maximum density in
the first year. pine seedlings growing in Preridium were
characterized by the lowest H/D ratio in 2008 (P < 0.05).

Alternatively to density, pine seedling diameter and H/D
ratio were also strongly correlated with vegetation cover.
For example. cover of Calluna. Pteridium and Molinia
explained. respectively 79, 84 and 66% of the variance in
pine seedling diameter in 2008 (P = 0.0001).

Block was significant for all the variables. However, the
trends observed were similar in the three blocks. This
suggests slight differences between blocks in soil richness,
water content or microclimate linked to the block location
in the nursery.,

Growth response of pine seedlings to PAR,

Pine seedling diameter increased with PAR, available at
pine seedling apex (P < 0.0001. R*= 52% in 2007,
R* = 54% in 2008) (Fig. 2a). On the contrary, pine seed-
ling height did not vary with PAR, except in Preridium
plots where a negative relationship was observed in the
second year (P = 0.001, R® = 52%). Therefore, stem H/D
ratio decreased when light availability increased for both
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Fig. 2 Stem basal diameter (a) and stem height/diameter (b) in the
second year (2008) of Pinus sylvestris seedlings planted in April 2007
relative to light availability measured at pine seedling apex (PAR)
under different densities of Calluna vulgaris, Pteridium aguilinm
and Molinia caerulea (data pooled for the three species) in a nursery
experiment, central France

growing seasons (P < 0.0001, R*=76% in

R* = 42% in 2008, Fig. 2b).

2007,

Pine seedling biomass partitioning

Whatever the plant species, total. shoot and root biomass of
pine seedlings decreased significantly when planting den-
sity increased (Table 4). At the highest density. total bio-
mass was at least 4 times as low as for the control plots.
Moreover, pine seedling root/shoot ratio also decreased
when density increased due to a relative increase in the
percentage of total biomass allocated to the shoot com-
partment at the expense of the root compartment (Table 4).
The biomass of all compartments was positively influenced
by PAR, (P < 0.0001). and the part of the total biomass
allocated to shoots was negatively correlated to PAR,
(R? = 54%. Fig. 3).

Leaf mass on an area basis (LMA)

Both components of LMA. i.e. needle mass and needle
area, increased with PAR, but needle mass increased more

{f/: Springer

significantly (P < 0.0001, R* = 44% and slope = 5.9) than
needle area (P = 0.0007. R* = 22% and slope = 3.7). Asa
result. LMA increased significantly with PAR; available at
pine seedling apex in 2008 (P < 0.0001 and R* = 67%.
Fig. 4). LMA was higher in Calluna than in Pteridium and
Molinia (P = 0.0002). Focusing on both components of
LMA, the needles from pine seedlings growing in Molinia
significantly smaller (P = 0.0008) and lighter
(P = 0.007) at the highest density than the needles from
pine seedlings growing in the other two species.

were

Discussion

Plant species development and effect on light
availability

Cover percentages of Calluna vulgaris, Pteridium aquili-
num and Molinia caerulea reached similar values at the
highest density (around 65% in 2007 and 90% in 2008) but
they differed in cover dynamics relative to both density and
morphology. For Preridium. a density as low as 10 pieces
of rhizome per m?
maximal cover. This behaviour is due to the fast devel-
opment of the aerial part of this species characterized by
few massive. horizontal and well-spread leaves (Den
Ouden 2000: Marrs and Watt 2006). This morphological
leaf trait allows Pteridium to intercept light well and effi-
ciently compete for this resource (Balandier et al. 20006a;
Grime 2001). Compared to Pteridium. Calluna cover
increased more gradually with density., Calluna foliage
consists of numerous small leaves less than 3 mm long
(Grime et al, 2007; Gimingham 1960). Molinia showed an
intermediate behaviour coherent with its morphology typ-
ical of many grasses, i.e. long erected leaves (Taylor et al.

was enough to produce an almost

2001; Jefferies 1915). For both growing seasons, plant
height was not affected by density. However. in 2008,
Pteridium and Molinia (considered with its floral stalks)
were significantly higher than Calluna.

As Aubin et al. (2000) already pointed out. contrasting
cover development, height and foliar morphology result in
species-dependent light interception features. Among the
three plant species in our study. Calluna was the one that
intercepted the smallest amount of light. In fact, Calluna
did not even significantly reduce the amount of PAR;
recorded at the pine seedling apex in 2008 in any density.
This phenomenon can be explained by the fact that pine
seedlings and Calluna reached about the same height in the
second growing season. Conversely. Preridium intercepted
a significantly higher proportion of incident light than
either of the other species. except in 2008 when Molinia
caught up with Preridium at intermediate and high densi-
ties. For all three species, cover explained a large part of
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lable 4 Pinus svlvestris
seedling biomass partitioning
(DM = dry matter) in 2008

Total DM (g)

Root/shoot ratio

Shoot DM/
Total DM (%)

according to 3 understorey

. ) Average £ 5D
species (Calluna vulgaris,

Preridium aquilinum, Molinia Calluna 0 plants m~> 22.1 £ 127 (a) 0.44 £ 0.09 (a) 70 £ 4 (b)
caerulea) planted at different 10 154 &£ 8.7 (ab) 0.32 £ 0.07 (b) 76 £ 4 (a)
densities in April 2007 in a 16 9.9 + 6.2 (be) 0.32 £ 0.07 (b) 76 + 4 (ab)
;‘::1‘;? experiment, central 33 7.0 + 5.5 (0) 0.37 % 0.09 (ab) 73 4+ 4 (a)
57 554+ 38 (0 0.26 £ 0.05 (b) 79 £ 3 (a)
Pteridium 0 plants m~2 325 £ 128 (a) 041 £ 0.09 (a) 71 £5(b)
10 112 £ 5.8 (b) 0.33 £ 0.08 (ab) 76 + 5 (ab)
16 92+ 4.8 (b 0.30 £ 0.06 (b) 77 + 4 (a)
33 1.1 4 3.1 () 0.26 £ 0.09 (b) 80 £+ 6 (a)
57 40+ 28 () 0.25 £ 0.08 (b) 80 £ 5 (a)
Molinia 0 plants m™~> 254 + 132 (a) 0.43 £ 0.08 (a) 70 + 4 (c)
10 10.8 £ 5.4 (ab) 0.30 £ 0.10 (ab) 77 £ 6 (b)
16 9.8 4 5.8 (h) 0.22 £ 0.05 (b) 82 £ 3 (ab)
33 5.6 L 4.0 (b) 0.23 £ 0.07 (b) 81 £ 4 (a)
57 3.9+ 28 (b) 0.20 £ 0.07 (b) 83 + 5 (a)
ANOVA
Density 0.0001 0.0004 0.007
Note: Lower cases indicate a Species NS NS (0.06) NS (0.06)
statistical difference (P < 0.05) Block <0.0001 0.004 0.0003
between densities for a given Density x species <0.0001 <0.0001 <0.0001
species
87 (X 0,001)
—_ 28
Q
=
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Fig. 3 Relative shoot dry matter (shoot biomass/total biomass) in the
second vear (2008) of Pinus sylvestris seedlings planted in April 2007
relative to light availability measured at pine seedling apex (PAR,)
under different densities ol Calluna vulgaris, Pteridium aguilinum
and Molinia caerulea (data pooled for the three species) in a nursery
experiment, central France

the PAR, variation, as was shown by other authors for
different understorey species (see e.g. Shropshire et al.
2001). Moreover, the light extinction coefficient (k) com-
puted from cover can be used to predict light interception,
which is not easy to measure directly. Stadt and Lieffers
(2005) also showed that cover is a simple integrative var-
iable to use in Beer—Lambert’s law models. From this
standpoint., Preridium had the highest light extinction
coefficient and Calluna the lowest, with Molinia midway

PARL(%)

Fig. 4 Leal mass on an area basis (LMA) in the second vear (2008)
of Pinus sylvestris seedlings planted in April 2007 relative to
transmitted light (PAR,) measured at the seedling apex under different
densities of Calluna wulgaris (C). Pteridium aguilinum (P) and
Molinia caerulea (M) (pooled data for the three species) in a nursery
experiment, central France

between the two, in accordance with their morphological
profiles. Some studies have highlighted that the use of a
single average k is suitable to model light attenuation in an
understorey characterized by species with relatively close
morphology (Stadt and Lieffers 2005). However. as Cal-
luna, Pteridium and Molinia are morphologically very
different, modelling light attenuation caused by these three
species requires species-specific coefficients.

@ Springer
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PAR, measured at ground level dropped to 7 and 6% in
Calluna and Molinia, respectively, for the highest densi-
ties. This means that a tree seed germinating in established
Calluna or Molinia cover will be subjected to dense shade
that could strongly affect its growth and survival. The
minimum PAR, obtained beneath Pteridium was not so
low—14% for a cover of 93%—and was higher than
expected according to the literature. For example, Gliess-
man and Muller (1978) reported the same level of light
interception in a forest gap characterized by a Preridium
cover of only 52%. As Preridium is characterized by high
stipes bearing the lamina (Marrs and Watt 2006), light can
penetrate Pteridium canopy laterally. This lateral lighting
is marginal in-forest, however, because Preridium spreads
over large areas. In our experiment with its small plots
2 m’ separated by bare buffer zones, PAR, could have
been artificially increased by lateral light, Accordingly. the
light extinction coetficient value for Preridiium could have
been slightly underestimated.

Pine seedling growth and biomass partitioning
in response to plant species density and light

Pine scedling survival was not affected by plant species or
density, suggesting that pine seedlings are able to survive
at low light levels. However, in this experiment. pine
seedlings were planted in small peat containers (Jitty) that
probably tavoured seedling survival compared to natural
conditions or direct seeding. In addition, pine seedlings and
vegetation  developed concomitantly, In this
competition was probably too low to compromise tree
seedling survival. at least at the beginning of the

context,

experiment,

The three plant species had little or no effect on Scots
pine seedling height growth. The non-significant effect of a
dense vegetation on Scots pine seedling height growth has
already been reported (Norberg et al. 2001). Picon-Cochard
et al. (2006) showed that dense grass cover reduced Scots
pine seedling height growth by 6% in the second growing
season only. Moreover, the few studies that deal with Scots
pine phenology have shown that height and diameter
growth of Scots pine do not happen at the same period
(Dougherty et al. 1994). According Jach and Ceulemans
(1999), who studied 3-year-old Scots pine seedling growth
in a temperate zone (Belgium), height growth begins in
mid-April and finishes at the end of May. whereas diameter
growth begins at the same time but ends in early Septem-
ber. The three plant species used on our study are char-
acterized by a ditferent phenology compared to Scots pine
seedlings. and this could explain their lack of effect on pine
seedling height, Preridium tronds emerge from the ground
between April and early June and are completely mature by
July (Marrs and Watt 2006). Molinia growth starts in April

&) springer

or May and foliage is completely developed by July. Its
flowering occurs at the end of July. the period corre-
sponding to its maximum height (Jefferies 1915; Taylor
et al. 2001) and maximum light interception. Consequently.
these two species reach their maximum development when
pine seedling height growth has already ceased. Unlike
Preridium and Molinia, Calluna is an evergreen species
which begins its growth in April or May and flowers in
August (Gimingham 1960). At the end of the first growing
season, its cover was not so developed, transmitting more
than 45% of the available light to pine seedlings even at
high densities. This probably explains the absence of an
effect on pine seedling height.

The three plant species all had a significant negative
impact on pine seedling diameter growth. For Moelinia and
Pieridium, this negative effect can be partly explained by
the shade produced by their foliage since. contrary to pine
seedling height growth, pine seedling diameter growth
occurred partly during the period when Preridium and
Molinia were leaved. Calluna also reduced pine seedling
diameter growth even though light extinction coefficient
and plant height were low. PAR, reaching the pine seedling
apex was not significantly atfected by Calluna but PAR, at
soil level was reduced to the same extent as for the other
two species. Therefore. even it the pine seedling apex
received a significant amount of light, photosynthesis in the
needles located along the stem was likely to be severely
attenuated. This factor might be responsible for the reduced
diameter growth of pine seedlings growing in Calluna. In
addition, allelopathy has often been cited for this species.
because Calluna. like many Ericaceous species. releases
phenolic compounds (Jalal et al. 1982: Ballester et al.
1982) and toxic factors for some fungi involved in
mycorrhizal associations (Robinson 1972). However. Scots
pine has not yet been proven to be directly affected by
these substances. Alternatively. it has been demonstrated
that phenolic compounds released by Ericaceous species
can impair soil quality. e.g. there may be a decrease in
microbial activity and N availability in the soil (Nilsson
and Wardle 2005), This could explain in part the impact of
Calluna on pine seedling diameter growth. Actually, even
if Scots pine is often described as being tolerant to poor
soil, some experiments have shown that Scots pine seedling
response to light can be modified by nutrient availability
{De la Rosa et al. 1998, 1999),

As a decrease in light availability reduced seedling
diameter with little or no effect on height. pine seedling
H/D ratio increased in shaded conditions, with a tvpical
filiform posture. As H/D ratio was highly linked to PAR,,
measuring this ratio could be an interesting indirect method
to estimate light availability in the forest understorey,

A global decrease in pine seedling biomass was recor-
ded in response to an increase in planting density.

117



Eur J Forest Res (2011) 130:77-89

87

Therefore, a decrease in light availability led to an
expected decrease in total pine seedling biomass; however.
relative shoot biomass increased, whereas relative root
biomass decreased. These results on pine seedling biomass
partitioning are consistent with our hypothesis that light
was the key factor controlling pine seedling development
in our experiment where no prolonged significant drought
occurred. Many studies have underlined such a shift in
biomass allocation in response to a resource stress (Tilman
1988). Allocating the biomass primarily to the aerial part is
a typical response to competition for light. whereas the
reverse trend is generally associated with competition for
below-ground resources (i.e. water and nutrients) (Gardiner
and Hodges 1998; Van Hees 1997; Van Hees and Clerkx
2003). Many studies have highlighted that water stress can
be a significant factor influencing tree seedling growth (see
e.g. Coll et al. 2003; Picon-Cochard et al. 2006). Thus, as
reviewed by Coomes and Grubb (2000), it can be expected
that the balance between the impact of light and water
depletion depends in part on the tree species under con-
sideration and its tolerance to water or light stress (Ricard
et al. 2003). For example. numerous studies have under-
lined the predominant role of water over light on beech
(Fagus sylvatica), which is intolerant to drought but tol-
erant to shade (L6f and Welander 2004: Robson et al.
2009). In view of our results and without claiming that
there was no competition for water and/or nutrients in this
experiment, we can nevertheless assure that light was the
most limiting factor.

Variation in Scots pine LMA according to light
and plant species

LMA increased with light availability. This is in agreement
with other studies that consider this leaf attribute to be a
functional trait of acclimation to light (Aranda et al. 2004
King 2003). For example, in a study on Pinus banksiana
and Pinus strobus seedlings, two species which are close to
Pinus sylvestris in terms of light requirements (Richardson
2000). LMA dropped by 35 and 20% for the two species,
respectively when light was reduced from 25 to 5% of full
light (Reich et al. 1998). In our experiment, the decrease in
LMA in shaded conditions mainly resulted from a reduced
needle biomass while needle area remained practically
unchanged. Therefore, when growing in shade, the pine
seedlings gave priority to light interception whose effec-
tiveness is related to needle area, at the expense of the light
use related to needle biomass, Leaf biomass reflects the
amount of cellular material (enzymes, chloroplasts, etc.)
invested in the conversion of light energy to chemical
energy. In particular, the decrease in needle biomass rela-
tive to shade is linked to a decrease in the proportion of

palisade parenchyma containing chloroplasts (Aranda et al.
2004; Niinemets 2001).

Considering the positive correlation between LMA and
PAR, and the fact that Calluna did not significantly modity
PAR, at the pine seedling apex. it is not surprising that pine
seedlings growing in Calluna had higher LMA than those
growing in Molinia or Pteridium. At the highest density, the
needles of pine seedlings growing in Melinia were both
smaller and lighter than in Calluna and Pteridium. These
results suggest the effect of another factor in addition to
light. In this respect. other studies have reported a strong
correlation between soil resource availability and LMA, asa
nitrogen deficit considerably reduces leat arca (Nambiar
1990). Since Molinia is a strong competitor for below-
ground resources, our results may reflect a slight competi-
tion for soil resources leading to the formation of smaller
cells and, thus, smaller needles. This result is in accordance
with other studies: Provendier and Balandier (2008) found
the same results when comparing the LMA of beech seed-
lings growing in grasses (Holcus mollis. Holcus lanatus and
Agrostis capillaris) or broom (Cytisus scoparius). which is
competitive for light. In any case, our results still support the
fact that LMA is a good functional trait to estimate the
growth conditions and competition encountered by trees.,

Conclusion

The three understorey plant species in our study did not
interfere with pine seedling survival which remained high
regardless of the plant density. We assume this is because
of the low development of the three plant species at the
beginning of the experiment. It follows that the simulta-
neous development of understorey plant species plantlets
and Scots pine could considerably limit pine secedling
mortality, This could occur in newly created forest gaps
where the vegetation is not yet fully developed.

The three understorey plant species had a significant
negative impact on Scots pine seedling growth. Theretfore,
to ensure suitable pine seedling growth, measures should
be taken to avoid a high development of understorey plant
species. For Calluna and Molinia. a density of 16 plant
m (corresponding to a cover of 46 and 68%. respec-
tively) should be acceptable since this level did not sig-
nificantly reduce either pine seedling diameter or height.
However. Pteridium reached a maximum cover for a
density of only 10 pieces of rhizome m™>
38% loss in diameter. Therefore, forest managers should
try to maintain the density of Preridium rhizomes below
this value. However, as Preridium seems to be able to grow
in a relatively shaded understorey (Den Ouden 2000). it is
unlikely that this species could be managed via adult
canopy management.

and induced a
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The detrimental effect of the three plant species we
studied is closely linked to their development (cover, height
and density)., which in natural conditions depends on the
light they receive. Indeed. the three species do not require
the same amounts of light to reach the detrimental levels
of cover and density. Preridium was described as the less
light-demanding species, followed by Melinia and then by
Calluna (Ellenberg et al. 1992). The development of the
three species relative to light should now be more precisely
quantified in order to shape recommendations for forest
managers.
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Conclusion

Dans notre étude, les trois especes de sous-hinterférent pas avec la survie des semis de pin qui
reste forte quelle que soit la densité de végétatide résultat pourrait venir du fait du faible
développement de la végétation au début de I'exmdriation. Il s’ensuit qu’'un développement
simultané des semis de végétation et de pin syb/gsurrait considérablement limiter la mortaligsd
semis. Ce phénomene peut avoir lieu dans les soaud@vellement créées en forét dans lesquelles la
végeétation n'est pas entierement développée.

Les trois especes interférentes ont un impact iiéggnificatif sur la croissance des semis de pin.
Pour assurer une croissance acceptable des semis,d#es mesures doivent donc étre prises pour
éviter un fort développement de la végétation fatente. Pour la callune et la molinie, une derdsté

16 individus / m? (correspondant a des taux deuaemnent respectifs de 46 et 68%) pourrait étre
acceptable étant donné que ce niveau de densitédné pas significativement ni le diametre ni la
hauteur des semis de pin. Par contre, la fougéeetatin taux de recouvrement maximal pour une
densité aussi faible que 10 rhizomes / m? : eltea@me alors une réduction du diametre des semis de
38%. De ce fait, les gestionnaires forestiers demtanaintenir la densité de rhizomes de fougére en
dessous de cette valeur. Cependant, cette espaéuasleseapable de se développer dans des
environnements lumineux relativement faibles (Damd€h 2000), si bien que sa gestion via une
gestion du couvert arboré adulte semble compromise.

L'effet négatif des trois espéces interférentesliérs est fortement lié a leur développement (thux
recouvrement, hauteur et densité). Or, en conditi@turelles, ce développement dépend grandement
de la lumiere recue par la végétation. En effed,to@is espéces n'ont pas besoin des mémes gsantité
de lumieére pour atteindre les niveaux de taux deouerement ou de densité nuisibles au
développement des semis de pin. La fougere esteléomme étant I'espece la moins exigeante en
lumiére, suivie par la molinie et enfin par la cak (Ellenberg et al. 1992). Pour émettre des

recommandations au gestionnaire forestier, le d@pelment des trois especes interférentes en

fonction de la lumiére doit donc étre précisémeratrifié.

Dans cette optique, larticle suivant s’attache wardifier le développement des trois especes
interférentes — callune, fougere et molinie — emcfion de la lumiere disponible, et ce en termes de

croissance, de morphologie et d'acclimatation flometelle.
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2. ARTICLE 3: Growth and morphology of three fores understorey species

(Calluna vulgaris, Molinia caerulea, Pteridium aquilinum) according to light

availability

Forest Ecology and Management, paru online.

Résumé

La callune Calluna vulgaris(L.) Hull), la molinie Molinia caerulea(L.) Moench) et la fougére aigle
(Pteridium aquilinum(L.) Kuhn in Kersten) sont trois especes renc@strdans le sous-bois forestier
qui peuvent entrer en compétition pour les resgsudu milieu avec les semis ligneux. De ce fadt, le
gestionnaires forestiers essaient de controlerdéueloppement qui dépend en partie de la lumiére
disponible en sous-bois.

Une expérimentation a été installée en pépinidie.dansistait a planter les trois espéces de boiss-
que sont la callune, la molinie et la fougére arsieaux d'éclairement (6, 11, 22, 36, 48 et 100%
d’éclairement relatif), chaque modalité d'éclairemeétant répétée trois fois. Les niveaux
d’éclairement autres que le 100% ont été obtenfusegh des ombrieres. La réponse a la lumiére des
trois especes a été estimée aprés deux saison®idsance par leur taux de recouvrement et leur
hauteur, par leur morphologie (évaluée grace aporagauteur / largeur de la touffe foliaire poar |
callune et la molinie et grace au rapport hautéamgueur des frondes pour la fougére) et par ait tr
fonctionnel d’acclimatation (la masse foliaire paité de surface, LMA).

Le taux de recouvrement évolue avec la dispordbiih lumiere selon une courbe en cloche. La
hauteur de la végétation reste par contre relagwerstable, quel que soit le niveau d’éclairement,
excepté pour la fougére dont la hauteur est supériaux deux autres espéces pour les niveaux
d’éclairement moyen et fort. Les plants de végétasont plus filiformes en milieu sombre qu'en
milieu éclairé. Dés le plus faible niveau d’éclaient, le taux de recouvrement de la fougére egééle
(75%) si bien que cette espéce intercepte uneirppdrtante de I'éclairement comparativement a la
callune et a la molinie. La fougere semble done Bdspéce la plus compétitrice pour la lumiéres Le
trois espéces font preuve d'une forte acclimatatiofa disponibilité en lumiere via leur LMA.
La LMA de la callune diminue en milieu sombre dit édune augmentation de la surface foliaire alors
gue la diminution de la LMA de la fougere est dugna diminution de la masse foliaire. La LMA de
la molinie reste stable quel que soit I'éclairendunfait d’'une augmentation simultanée de la masse
de la surface foliaire en milieu sombre.

En forét, le développement de la callune et dedhinie peut étre contrélé via la gestion de la qa®
arborée adulte (lumiére) grace a de petites ouarigtant donné que les deux especes n'atteignent u
fort taux de recouvrement qu'a partir d’'un éclaiesrinsupérieur a 20%. Par contre, le contréle de la
fougere de cette maniere semble irréaliste étamé@lgu’elle est bien développée pour de trés fible

éclairements.
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Caliuna vulgaris, Molinia caerulea and Preridium aquilinum are three forest understorey species that com-
pete with tree seedlings for environmental resources. Forest managers therefore seek to control their
growth, which is driven in part by the light available in the forest understorey.

An experiment was set up in a nursery in which the three understorey species C. vulgaris, M. caerulea
and P. aquilinum were planted at six light levels (6, 11, 22, 36, 48 and 100% of full sunlight) replicated
in three blocks. The different light levels other than 100% were obtained using neutral shading nets.
The response of the three species to light availability was estimated after two growing seasons by their
cover and height, their morphology, assessed by the foliar tuft height-to-width ratio for C. vulgaris and
M. caerulea and by the frond height-to-length ratio for P. aquilinum, and their functional acclimation,
assessed by a leaf trait (leaf mass on an area basis, LMA).

Vegetation cover changed with light availability following a bell-shaped curve. By contrast, vegetation
height remained approximately the same, irrespective of the light trearment, except for P. aquilinum,
which grew higher than the other two species at medium and high light levels. As a consequence, vege-
tation individuals were more spindly in a dark environment. From the lowest light treatment, P. aquilinum
cover was high (75%) and intercepted a larger proportion of the light than the other rwo species. This
species thus proved the most competitive for light.

All three species showed a notable acclimation to light availability by their LMA, though in different
ways. The LMA of C. vulgaris decreased in shaded conditions by an increase in leaf area, whereas decrease
in LMA for P. aquilinurm was due to a decrease in leaf mass. For M. caerulea, the LMA remained stable
whatever the light conditions by a simultaneous increase in both leaf mass and leaf area in shaded
conditions.

Consequently, the in-forest development of C. vulgaris and M. caerulea could be managed through
small adult canepy thinnings, as both species grew well from light levels above 20%. Conversely, it seems
unrealistic to manage P. aguilinum in this way as its development was almost maximal even at very low
light levels.

© 2010 Elsevier B.V. All rights reserved.

1. Introduction

growth and at worst the death of tree seedlings (Malcolm et al.,
2001; Frochot et al., 2002; Harmer and Morgan, 2007 ). The effect

In the forest understorey, tree seedlings and herbaceous or
shrubby vegetation grow together and interact in different ways,
e.g. for environmental resources, namely light, water and nutri-
ents(Davis et al., 1999). Understorey vegetation can have a positive
effect (process of facilitation) on tree seedlings by providing pro-
tection against browsing (Farris and Filigheddu, 2008) or adverse
microclimates such as frosts or extreme temperatures (Callaway,
1995; Balandier et al., 2009), Conversely, understorey vegetation
can strongly compete for resources causing at least decreased

* Corresponding author. Tel.: +33 2 38 95 03 49; fax: +33 2 38 95 03 59.
E-mail address: noemie.gaudio@cemagref.fr (N. Gaudio).

0378-1127/$ - see front matter © 2010 Elsevier B.V. All rights reserved.
doi: 10.1016/j foreco.2010.10.034

of vegetation depends greatly on its morphology, physiological
features and growth rate compared with tree seedlings, and its
capacity to deplete resources at their expense (Goldberg, 1990;
Balandier et al., 2006a).

In many forests, management is currently oriented towards
a silviculture that comes closer to natural forest processes and
dynamics (Schiitz, 1999; Gamborg and Larsen, 2003). For instance,
tree natural regeneration and growth of trees in the understorey
can be favoured by the creation of small gaps within an adult for-
est stand, the latter providing a seed source. The creation of gaps
results in increased resources, particularly light (Aussenac, 2000;
Clinton, 2003; Heithecker and Halpern, 2006), which promotes
tree seedling growth, but also enables the colonisation by light-

Please cite this article in press as: Gaudio, N., et al., Growth and morphology of three forest understorey species (Calluna vulgaris, Molinia
caerulea and Pleridivm aquilinum) according to light availability. Forest Ecol. Manage. (2010), doi:10.1016/j.foreco,2010.10.034
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demanding or at least shade-intolerant species with fast growth
rates (Lautenschlager, 1999). Some herbaceous or shrubby under-
storey species display growth and physiological traits that confer
an ability to rapidly colonise newly opened areas such as newly
created forest gaps (Aikens et al., 2007). In response to canopy
openness, these species can invade the gap, forming a dense, nearly
single-species cover able to exclude other species, whether they
are trees in regeneration or herbaceous species that are not strong
competitors (Thomas et al., 1999). Various understorey species can
be cited, such as Rubus idaeus, R. fruticosus, Cytisus scoparius and
Pteridium aquilinum (see e.g. Fotelli et al., 2001; Gaudio et al., 2008;
Heinrichs and Schmidt, 2009). Depending on their lifespan and
vigour, they can even delay the plant succession dynamics for many
years when they are fully developed (Den Ouden, 2000; Prévosto
et al., 2004; Royo and Carson, 2006).

As reviewed by Balandier et al. (2006a), the traits conferring a
high colonisation rate are multiple, e.g. high growth rate and mor-
phology of root system and/or aerial parts, high leaf area index (LAI),
capacity to take upresources, etc. Thusit has been shown that some
perennial grasses possess a dense root system that can efficiently
and rapidly colonise superficial soil zones (Aerts etal., 1991; Coll et
al., 2003). Some other species, such as certain ferns, have large, very
fast-growing aerial organs (Den Ouden, 2000; Parker et al., 2009;
Gaudio et al.,, 2010). These traits are often linked to a strong effect
on resource availability, as defined by Goldberg (1990), and conse-
quently a high competitive ability, at least in forest understoreys
where low light does not drastically inhibit growth,

However, as pointed out by Tilman {1990), competitive ability
also depends on capacity to tolerate low resource levels, which is
linked to various acclimation features such as slowed growth rate
or shifts in functional traits that go from traits adapted for resource
capture maximisation to traits adapted for resource storage effi-
ciency. For instance, some functional leaf traits reflect ability to
acclimate to low light levels, Thus the leaf mass on an area basis
(LMA, gcm—2) has been shown to reflect the resource-induced
stress encountered by plants (King, 2003; Aranda et al., 2004;
Provendier and Balandier, 2008; Gaudio et al., 2010).

As understorey herbaceous and shrubby competitive species
are mostly light-requiring, their growth can be limited by light
availability in the understorey, which in turn depends on adult
tree canopy cover density. Thus to prevent the entire gap being
colonised by such monopolistic understorey vegetation species, it
is necessary to know and predict their behaviour in response to
canopy opening and increased light availability. The development
of these species can be partly assessed by height and cover (per-
centage of the ground occupied by the vertical projection of the
foliage) (Aubin et al., 2000; Stadt and Lieffers, 2005; Gaudio et al.,
2008). Wagner et al.(2010) in areview of growth patterns according
to light pointed out that some species respond to light availability
according to either a linear or a bell-shaped curve. For instance,
Gaudio et al. (2008) showed that C scoparius cover increased regu-
larly from 0 to 80% of full sunlight, whereas R. idaeus cover followed
a bell-shaped curve, reaching a maximum at about 45% of full sun-
light in the same light range. This shows that the development of
species commonly considered as light-requiring can be favoured
by some shelter compared with full light conditions. These types of
study also highlight a minimal light level below which the species
considered is unable to develop. For example, Ricard and Messier
(1996) showed that R. idaeus was not found below light levels of
10% of full sunlight.

Despite the crucial role of competitive understorey vegetation in
tree regeneration, studies characterising and quantifying its devel-
opment in response to abiotic factors are scant, Most of the research
on understorey vegetation has focused on its impact on tree
seedlings (see e.g. Lautenschlager, 1999; Harmer and Robertson,
2003; Provendier and Balandier, 2008) or is based on a descriptive

approach to their life cycle, abiotic preferences and area distribu-
tion (Rameau et al., 1989; Grime etal.,2007). In this approach, some
studies (Weisberg et al., 2003; Royo and Carson, 2006) underline
our poor knowledge of “aggressive” understorey vegetation and
advocate including it in forest dynamics models, which is currently
not done. However, the inclusion of a vegetation layer in the under-
storey in modelling requires an ability to predict its development
in response to light availability, at least in temperate and tropi-
cal forests where light is assumed to be the most limiting factor,
below-ground resources being taken as most limiting in boreal and
arid or warm-temperate forests (Coomes and Grubb, 2000).

The ericaceous shrub Calluna vulgaris (L.), the grass Molinia
caerulea (L.) Moench and the fern P. aquilinum (L.) Kuhn in Ker-
sten, are three common understorey species in acidic temperate
forests and to a lesser extent in boreal forests. Their behaviour
has been well researched in open areas such as grass- or moor-
lands with regard to vegetation succession dynamics (see e.g. Aerts,
1989; Mitchell et al., 2008; Chapman et al., 2009). Studies of for-
est ecosystems have already shown the negative impact of these
three species on tree seedling establishment and growth (see e.g.
Dolling, 1996; Norberg et al.,2001; Gaudio et al.,2010)and their life
cycle, reproduction and resource requirements have been empir-
ically described (for reviews, see Gimingham, 1960; Taylor et al.,
2001; Marrs and Watt, 2006). They are considered light-demanding
species, with Ellenberg light-requirement indices of 6, 7 and 8 (on
a scale of 9) for P. aquilinum, M. caerulea and C. vulgaris respectively
(Ellenberg et al., 1992), and tolerant to acid to highly acid poor soils,
and to some extent to waterlogging, which explains their broad dis-
tribution area in temperate and boreal forests. However, these data
are relatively empirical and need to be quantified to predict the
behaviour of these three understorey species and their dynamics
in forest and especially in forest gaps.

A literature search on a scientific database (Web of Sci-
ence, http://www.isiknowledge.com/) with the three species and
light/growth added as keywords in the title yielded no results,
illustrating the paucity of knowledge of the considered species.

This study set out to quantify (i) the response curves of three
understorey species (C. vulgaris, M. caerulea and P. aquilinum) to
light availability in terms of growth (assessed by cover and height),
morphology (assessed by the plant height-to-width ratio or for
P. aquilinum, by the frond height-to-length ratio) and functional
acclimation (LMA) and (ii) the impact of the three species mainly
on light availability and to a lesser degree on the soil water con-
tent, The study presented here follows directly on form the work
of Gaudio et al. (2010), which underlined the negative impact of
increasing densities of the three understorey species on Scots pine
seedling growth. Those authors considered out that the develop-
ment of these three species according to light availability should
be quantified. This has been done in the study reported here.

2. Materials and methods
2.1. Experimental site

In spring 2008 an experiment was set up in a nursery (Cemagref
research centre, Nogent-sur-Vernisson, France, 47°50N-2°44E).
The soil was sandy (79% sand, 13% loam and 8% clay) with a low
organic matter content (24.8gkg—!) and a pHy,eer of 6.6. It was
chemically poor (N: 0.922gkg=!, P: 0.09gke~", K: 0.156gkg!,
Mg: 0.088gke—!) and presented a low cation exchange capacity
(CEC: 7.095 cmol kg—!). The region where the experiment was car-
ried out is characterized by a semi-oceanic climate with annual
precipitation of 720 mm and mean annual temperature of 10.8°C
(data recorded from 1971 to 2000). In 2009, a notable drought
occurred from August to October: precipitation during this period

Please cite this article in press as: Gaudio, N., et al., Growth and morphology of three forest understorey species (Calluna vulgaris, Molinia
caerulea and Pteridium aquilinum) according to light availability. Forest Ecol. Manage. (2010), doi:10.1016/j.foreco.2010.10.034
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was 86 mm in 2009, against a mean value of 184 mm for the same
three months in the years 1971-2000.

2.2. Experimental design

The experiment was designed to quantify the response to light
of three understorey species: C. vulgaris (L.) Hull, M. caerulea (L.)
Moench and P. aguilinum (L) Kuhn in Kersten. Six light treatments
repeated in three randomised blocks were tested: 6, 11, 22, 36, 48
and 100% of full sunlight. Except for the 100% light treatment, the
different light levels were obtained using shading nets, the spectral
neutrality of which was checked using a spectrometer (USB2000,
Ocean Optics, Inc.). This resulted in 18 plots, 5 m long, 2 m wide and
1.2 m high when covered by a shading net, each containing three
subplots of area 1 m? bordered by a 50 cm buffer zone and corre-
sponding to the three understorey species. In each subplot, 5x 5
vegetation individuals were planted at regular 20 cm intervals.

In March 2008, plant individuals were harvested in a forest
located close to the nursery (Orleans Forest) and immediately
transferred to the nursery. They were at the seedling stage for C. vul-
garis and M. caerulea. For P. aquilinum, 10 cm segments of rhizome
with a frond bud were collected at the same time. Plant individuals
were cautiously washed and then weighed. The plantation in the
nursery was set up so as to have the same mean biomass in each
subplot for a given species,

Throughout the experiment all the plots were manually rid of
all vegetation other than the three test species.

2.3. Measurements

Most measurements were made in2009,i.e.in the second year of
vegetation growth, to ensure that the observed response of the veg-
etation was due to current light conditions and not to the preceding
forest environment.

2.3.1. Soil water content (SWC) and temperature

SWC was measured in each subplot, which was equipped with
a cylindrical TDR PVC tube that allowed SWC measurement in
the first 20 cm of depth with a TDR probe (Trime-HD/IPH, IMKO
GmbH, Germany). SWC measurements were made on August 8
and September 11, 2009, i.e. before and during the drought period.
Temperature was measured and stored with one thermohygrom-
eter (HOBO Pro Series, MicroDAQ.com Ltd, USA) per plot installed
90 cm from the ground. Measurements were made every 10 min
throughout August and September 2009, Daily minimal and maxi-
mal temperatures were determined.

2.3.2. Light

Light was measured at three levels: (i) outside the plots (full
sunlight conditions), (ii) just below the shading nets but above the
vegetation and (iii) beneath the vegetation.

The photosynthetically active radiation (PAR 400-700nm)
available in each plot above vegetation was measured in September
2009 using a 0.8 m-long ceptometer (Decagon Devices, Pullman,
WA, USA) composed of 80 photoelectric cells spaced every cen-
timetre. Thirteen measurements were made in every plot in order
to assess the light variability in each plot. At the same time, incident
PAR was measured using another light sensor (Licor Inc., Lincoln,
Nebraska, USA) located in full light. Relative PAR above vegetation
was calculated as the ratio between the PAR measured above vege-
tation and the PAR measured in full light (100x ). The thirteen PAR
values were pooled at the plot level. Finally, PAR above vegetation
had six light levels: 6, 11, 22, 36, 48 and 100% of incident PAR.

In August 2009, the PAR was measured beneath the vegetation
at 15 cm above the soil surface, due to the size of the support, using a

light sensor (PAR quantum SKP 215, Skye Instruments Ltd, UK) con-
nected to a datalogger (DataHog2, Skye Instruments Ltd, UK). Point
light measurements were made in all subplots every minute for
24 h. At the same time, incident PAR (outside the shading nets) was
measured with the same type of light sensor. The percentage of PAR
beneath the vegetation was calculated as the ratio between the PAR
measured beneath the vegetation and the incident PAR(100x ). The
PAR transmitted by the vegetation (transmittance) was calculated
as the ratio between the PAR measured beneath the vegetation and
the PAR available above the vegetation in each plot (6, 11, 22, 36,
48 and 100% of incident PAR).

2.3.3. Vegetation characteristics

On September 7 2009, the cover ( percentage of the ground occu-
pied by the vertical projection of the foliage) was visually estimated
on each subplot, To minimise bias linked to the visual estimation of
cover, measurements were always made by the same two opera-
tors. The mean vegetation height (in cm) was measured as the total
height of most of the foliage or fronds, sparse higher or smaller
shoots, leaves or fronds being ignored. For M. caerulea, vegetation
height did not include floral stalks. The height and width of all C.
vulgaris and M. caerulea individuals were also measured to calcu-
late the foliar tuft height-to-width ratio. For P. aquilinum, the height
and length of each frond were also measured and used to calculate
the frond height-to-length ratio.

In Octaber 2009, the leaf mass on an area basis (LMA, mg cm=2)
was calculated on the nine central individuals of all the subplots.
On each individual we collected two leaves for M. caerulea, two
terminal shoot cuttings about 3 cm long (due to the small size of
the leaves) for C. vulgaris and two frond cuttings with second order
ramifications for P. aquilinum. The leaves harvested were scanned
using an area meter (LiCor Inc., Li-3100C Area Meter) to compute
the leaf area, dried at 65°C for 4 days and weighed. The LMA at the
subplot level was computed from the LMA of the nine individuals
pooled.

2.4. Data analysis

Data were analysed using Statgraphics Plus software (Statpoint
Inc., Virginia). To highlight a potential effect of PAR treatment on
vegetation growth (height and cover), morphological character-
istics pooled at the subplot level (foliar tuft height-to-width and
frond height-to-length ratios) and leaf functional trait (LMA, leaf
mass and leaf area), ANOVAs were compiled with block consid-
ered as a random factor and PAR treatment and species as fixed
factors. ANOVAs were also compiled to analyse the PAR treatment
effect on each species separately and the differences among the
three species within each PAR treatment, When relevant (P< 0.05),
means were separated with a Tukey test. Regressions were used
to link the characteristics of all three species to light availability.
Models including SWC in addition to light were tested for all veg-
etation characteristics, but this variable was never retained in the
best model fitted.

The relationship between transmittance and cover of the three
species was explored using the Beer-Lambert law of light attenu-
ation in a turbid medium to obtain a light extinction coefficient k
for each species:

transmittance = e—(k-cover)

ANOVASs were also compiled to explore the variation of the trans-
mittance and the SWC according to PAR treatments and the species
considered.

For all ANOVAs, the homogeneity of variances was tested. If this
condition was not met, a logarithmic transformation of the variable
was carried out, Normality of residuals was checked visually.
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29 = Table 1
i _Aug ust 8 Cover, height and leaf mass on an area basis (LMA) in September 2009 of three
1 Senternber 11 understorey species ( Calluna vulgaris, Molinia caerulea, Pteridium aquilinun) planted
25 1 : p under six PAR treatments in a nursery in spring 2003.
I Cover (%) Height {cm) LMA (mg cm™2)
ey 21 C.vulgaris
< PAR(%)=6 10+0(c)® 2046 (a)f 87+1.5(ch
% PAR(%)=11 57 £6(b)f 24+5(at 10.4+ 06 (bc)*
3 17 PAR(%)=22 77 +8(a)® 32+£11(a)f 13.7 £33 (bo)*
PAR(%)=36 83+3(a)t 0+8(af 18.4+ 1.8(aby*
PAR(%)=48 93+£3(a)t 2046 (a)t 17.7 £ 1.1 {ab*
13 PAR (%) =100 T8+8(at 27410 (a)® 21.8+2.5(a)
i M. caerulea
g - = 1 PAR(%)=6 23+£3(cP 3+3{af 5.0+£04 (a)*
PAR(%)=11 67 +£6(b)B ECEAEY 6.4+1.0(a)f
0 20 40 60 80 100 PAR (%)=22 805 (ab)*® 44+ 14 (a)F EB8+14(af
PAR (%) PAR(%)=36 83+3(ab)® 43+ 10 (a)® 70+£1.3(a)f
PAR(%)=48 83L8(a)t 42+6(a)f 67402 (a)f
Fig. 1. Relationships between soil water content (SWC) and light availability PAR (%) =100 T1£10(ab)? 304+3(a)® 8.510.6 (a)®
(PAR) on August 8 and September 11, 2009 under shading nets. Regression equa- P. aquitinum
tions, SWC= August 8: 26.1736 — 1.2668FAR (R2 = 34%, P< 0.0001); September 11: PAR(%)=6 755 (b)* 27+5(c)h 21+0.1(df
35,8645 » PAR-025707 (R2=50%, P<0.0001). PAR(%)=11 93£3 (ab)® 37 £ 16 (be)* 28406 (cd)”
PAR(%)=22 9545 (ab)® 58+ 11 (abc)* 4.0+05(c)P
PAR (%) =36 88+10(ab)* 60418 (ab)* 6.2+02(b)®
3. Results PAR (%)=48 98+13(a)* 69+2(a)t 6.9+0.7 (b)®
PAR(%)=100 75410 (b)A8 51+ 3 (abc)* 10.0+1.1(a)
3.1. Effect of PAR treatment on soil water content (SWC) and A]‘;(])Vi P NS 0.0001 NS
A " 0| 5,
temperature Species 0.0006 0.0002 <0.0001
PAR <0.0001 0.009 <0.0001
The PAR treatment had a significant negative impact on SWC Species x PAR <0.0001 0.002 <0.0001

(P<0.0001, Fig. 1). This decrease was more pronounced at the peak
of the drought period ( September 11) than at the beginning (August
8) (P=0.003).

The daily maximal temperatures recorded during August and
September 2009 increased with light availability (P<0.0001),
whereas the opposite effect was observed for daily minimal tem-
peratures (P<0.,0001). Thus the broadest temperature amplitude
was recorded in PAR treatments of 100%, For August 8 and Septem-
ber 11, the SWC and the maximal temperature were negatively
correlated (P<0.05).

3.2. Vegetation development in response to light availability

The positive influence of PAR on vegetation cover differed
among the three species (Table 1). Cover was linked to PAR
availability following a bell-shaped curve (Fig. 2) for C. vulgaris
(P<0.0001, R2=90%), M. caerulea (P< 0.0001, R? =86%) and P. aquil-

100 : . X
g 80
2w
8
=
=l
g 40
> - C. vulgaris
= i M. Caerulea
P aguilinum
0
o 20 40 B0 80 100

PAR (%)

Fig. 2. Cover (%) of Calluna vulgaris, Molinia caerulea and Preridium aguilinum (c)
in September 2009 according to light {PAR) in a nursery experiment. Regression
equations, Cover=C  vulgaris: —80.7458 —1.10349"PAR+20.0551 » LOG(PAR?)

(R2=00%); M. coerulea: —54.3864—-1.10152%PAR+254721% LOG(PARZ)
(R2=86%); P. aquilinum: 49.4357 —0.588658 « PAR+0.16872% LOG(PARZ)
(R2=38%).

Lower case in parenthesis indicates a statistical difference (P<0.05) between PAR
treatments within the same plant species. Upper case indicates a statistical differ-
ence among the three plant species for a given PAR treatment. N5= non-significant.

inwm (P< 0,002, R? = 38%). The cover of P. aquilinum already reached
a high value of 75% at the PAR treatment of 6%. C. vulgaris and M.
caeritlea cover reached a maximum value around 50% and 45% of full
sunlight respectively, whereas this value was considerably lower
for P. aquilinum, maximum cover being reached for a light level of
20%.

At the two lowest PAR treatments (6% and 11%), P. aquilinum
cover was significantly higher than that of C. vulgaris and M. caerulea
(P=0.001). At the PAR treatment of 6%, M. caerulea cover was
slightly higher than C vuligaris, but the cover of the two species was
equivalent at 11%. For PAR treatments of 36 and 48%, the cover of
all three species was statistically the same, reaching values higher
than 80%. At the PAR treatment of 100%, C. vulgaris cover was higher
than M. caerulea cover, with P. agquilinum intermediate between the
two other species (P=0.04).

The vegetation height did not vary with PAR treatment except
for P. aquilinum (Table 1). For this species, the variation of height
according to light availability followed the same pattern as cover,
i.e. a bell-shaped curve increasing from 6 to 35% and decreasing for
higher light levels (P<0.0001, R = 64%). From the PAR treatment of
22%, P. aquilinum was higher than the other two species (P<0.05)
and C. vulgaris was as high as or slightly smaller than M. caerulea. At
the PAR treatment of 11%, there was no statistical difference among
the three species, whereas at the lowest PAR treatment, C. vulgaris
was the smallest species (P=0.,008),

3.3. Vegetation morphology in response to light availability

The foliar tuft height-to-width ratio decreased significantly with
increasing light availability for C vulgaris (P=0.0005, R2=51%,
Fig. 3a) and M. caerulea (P<0.0001, R? = 82%, Fig. 3b). For C. vul-
garis, the ratio decrease was due to a strong increase in foliar
tuft width with increasing light availability (P<0.0001, R2=71%),
whereas tuft height barely changed (P=0.05, R2=16%). For M.
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Fig. 3. Foliar tuft height/width ratios of C. vulgaris (a) and M. caerulea (b) and
frond height/length ratio of P. aquilinum (c) in September 2009 according to light
in a nursery experiment. Regression equations, foliar tuft height/width or frond
height/length rartios=C. vulgaris: 112784 x PAR-0%58 (R2-51% P=0.0005); M.
caerulea: 24,0746 x PAR-04242% (R2=82% P<0.0001); P. aquifinum: 0.256794 +
0.0657518 x +/PAR (R*=93%, P<0.0001).

caerulea, this effect was less marked, but tuft width increased sig-
nificantly and logarithmically with light availability (P<0.0001,
R?=80%), whereas the increase in tuft height followed a bell-
shaped curve (P=0.0001, R%=59%). The frond height-to-length
ratio of P. aquilinum increased with light availability (P<0.0001,
R?=93%, Fig. 3¢). This ratio was statistically the same in the three
lowest PAR treatments but it was not reached in the same way.
The fronds growing in the PAR treatment of 22% were systemat-
ically higher (P=0.003) and longer (P=0.01) than those growing
in the two lowest PAR treatments. Thus frond height followed
a bell-shaped curve with increasing light availability (P<0.0001,

Incident PAR (%)

Fig. 4. Relationships between the leaf mass on an area basis (LMA) of three under-
storey species (C. vulgaris, M. caerulea, P. aguilinum) planted under shading nets in
a nursery experiment in spring 2008 and the light availability (PAR) in Septem-
ber 2009. Regression equations, LMA=C vulgaris: 4.70605 »« PAR™ 4583 (R2=g5%,
P<0.0001); M. caerulea: 5.25173+0.29451 x /PAR (R2=41%, P=0.002); P. aquil-
inum: 0.732736 x PARYS7284 (p2 - 9%, P< 0.0001).

RZ=72%), whereas frond length decreased exponentially (P=0.03,
R%=23%).

3.4. Leaf functional trait: the LMA

The LMA was influenced by the PAR treatment in a differ-
ent way for each of the three species (Table 1 and Fig. 4). LMA
increased strongly with PAR availability for C. vulgaris (P< 0.0001,
R2=86%) and P. aquilimun (P<0.0001, R2=96%). For M. caerulea,
a slight increase in LMA was also recorded (P=0.002, R? =41%),
but the differences between PAR treatments were not significant
(Table 1). The decrease in light availability had an impact on leaf
mass, leaf area or both leaf mass and area depending on the plant
species considered. For C. vulgaris, the decrease in LMA in shaded
conditions was due to an increase in leaf area (P=0.04, R?=20%),
whereas for P. aquilinum, it was due to a decrease in leaf mass
(P<0.0001, R?=61%). For M. cuerulea, both leaf area (P=0.002,
R?2=42%) and leaf mass (P=0.02, R? = 26%) increased when light
availability decreased, so that LMA stayed relatively unchanged
whatever the PAR treatment,

3.5. Impact of vegetation on light and SWC

3.5.1. Vegetation transmittance

The transmittance of C. vulgaris and P. aquilinum did not differ
according to PAR treatment, whereas for M. caerulea it decreased
when light availability increased except at the PAR treatment of
100%, where there was a slight increase in transmittance (Table 2).
However, transmittance differed among the three species for a
given PAR treatment(Table 2). At the lowest PAR treatment, P. aquil-
inum already intercepted a high proportion of light, resulting in a
transmittance of only 10%, significantly lower than the transmit-
tance of the other two species. At the PAR treatment of 11%, the light
transmitted by M. caerulea decreased slightly, placing this species
between C. vulgaris and P. aquilinum. From the PAR treatments of
22-100%, M. caerulea and P. aquilinum transmitted an equivalent
proportion of light, significantly lower than C. vulgaris, except for
the PAR treatment of 100% for which transmittance of M. caerulea
was intermediate between the other two species.

Consistent with these results, the application of the
Beer-Lambert law gave an extinction coefficient k that was
high for P. aquilinum (k=0.029; R?=11%), intermediate for M.
caerulea (k=0017; R*=68%) and much lower for C. vulgaris
(k=0.0004; R?=3%) (Fig.5).
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Table 2

Transmittance and soil water content (SWC)in September 2009 within three under-
storey species (C. vulgaris, M. caerulea and P. aquilinum) planted under six PAR
treatments in a nursery in spring 2008.

Transmittance (%) SWC (%)
C. vulgari
PAR (%)=6 BE+5(a)t 23+3(a)*
PAR (%)=11 90+13(aft 231t
PAR (%)=2 57+13(af 20£5 (ab)t
PAR (%)=36 82+0(ay* 1041 ab)y*
PAR (%)=48 T4+ 18(af 1442 (bc)*
PAR (%)=100 7216(af 11+1(ch
M. coerulea
PAR (%)=6 Tatd(ar 233 (a)t
PAR (%)=11 49+ 13 (ab)® 24+3(a)t
PAR (%)=22 17411 (c)f 143 (bt
PAR(%)=36 14+ 3(c® 11+2(b)®
PAR (%)=48 18+ 3(c)f 11£1(b*
PAR (%)=100 3347 (ho)*® 1142 (b
P aquilinum
PAR (%)=6 10+6(a)f 19+3(a)*
PAR (%)=11 8+5(a) 19+9(a)*
PAR (%)=22 7+3(a)f 18+0(a)*
PAR (%)=36 6+1(a)f 14432 (a)*®
PAR (%)=48 S54+1(a)P 12+2(a)*
PAR (%)=100 16+13(af® 12+2(a)*
ANOVA (P)
Block NS NS
Species <0.0001 0.006
PAR 0.003 <0.0001
Species x« PAR 0.002 NS

Lower case in parenthesis indicates a statistical difference (P<0.05) between PAR
treatments within the same plant species. Upper case indicates a statistical differ-
ence among the three plant species for a given PAR treatment. NS =non-significant.

3.5.2. Soil water content (SWC)

The SWCwas negatively affected by PAR treatment and differed
among the three species (Table 2}, the SWC in the M. caerulea and
P. aquilinum subplots being overall lower than the SWC in the C.
vulgaris subplots, As the interaction between the PAR treatment
and the species effect was not significant, the SWC was in part
species-dependent, However, the differences in SWC among the
three species for a given PAR treatment were not significant except
at the PAR treatment of 36%, where the SWC was slightly smaller
in M. caerulea plots than in C. vulgaris plots, with P. aguilinum inter-
mediate (P=0.02).

For C. vulgaris and M. caerulea, the SWC of the two lowest PAR
treatments were equivalent and higher thanall the other PAR treat-
ments (P=0.002 and P<0.0001 respectively). SWC in P. aquilinum

1,2

1
0,8
0.8

Transmittance

0,4
- C. vulgans
0,2| —aM. caerulea
P aguilinum RO 3 iti T
0 =
0 20 40 60 80 100

Vegetation cover (%)

Fig. 5. Relationships between vegetation cover of three understorey species (C
vulgaris, M. caerulea, P. aguilinum) and the light they mansmitted (transmit-
tance) in a nursery experiment. Regression equations, transmittance=C vul-
garis: exp—(0.00377792 x Cover) (R2=3%); M. caerulea: exp—(0.0167476 x Cover)
(R2=68%); P. aquilinum: exp —(0.0288637 x Cover) (R2=10%).

plots was statistically the same in all the PAR treatments, but the
trend of the SWC decrease was nearly significant (P=0.09),

4. Discussion
4.1. Vegetation growth in response to light availability

The cover of C. vulgaris and M. caerulea and toa lesser extent that
of P. aquilinum increased with light availability following a bell-
shaped curve, Such a bell-shaped curve had already been recorded
for the cover of R. idaeus according to light (Gaudio et al., 2008 ) and
for the growth of tree species according to other abiotic factors (see
e.g. Lyr, 1996). Another study of two ericaceous species (Hawkins
and Henry, 2004) also showed that plant aerial biomass was higher
for a PAR level of 70% than in full light conditions. Thus there was
an optimum light level below and above which the cover of the
three species declined. In another study, Nabuurs (1996) described
a model linking the cover of the same three understorey species
to light availability following logistic curves, at variance with our
results. However, the authors clearly specified that these curves
were empirically built and need to be validated by field measure-
ments,

Nevertheless, PAR treatments of 100% were characterised by
a low SWC linked to more extreme temperatures induced by the
absence of the shelter provided by the shading nets. However,
SWC had no significant impact on vegetation cover and was always
higher than the SWC at the withering point calculated as 3-5% for
a sandy sail like the one in the experiment (Baize, 1988), We never
found SWC values below 9% at any time in the study, suggesting
there was no pronounced water stress. Thus the decrease in vege-
tation cover at the PAR treatment of 100% seems to be linked more
to the environmental conditions in full light, i.e. a high light level
that could decrease photosynthetic activity, extreme temperatures
and potential low relative air humidity, than to any water deficit.
The light threshold above which cover decreased was highest for
C. vulgaris and lowest for P. aquilinum, with M. caerulea intermedi-
ate, consistent with the classification of Ellenberg et al. (1992), i.e.
light-requirement indices of 6, 7 and 8 for P. aguilinum, M. caerulea
and C. vulgaris respectively. However, our results clearly show that
the three species and especially P. aguilinum are not strictly light-
requiring speciesand that the differences between the three species
in terms of light requirement are more pronounced than the Ellen-
berg indices suggest. This is a reminder, as highlighted in other
studies (Dzwonko, 2001), that the Ellenberg indices should be used
with caution.

At the two lowest PAR treatments, the cover of P. aquilinum was
significantly higher than that of the other two species and almost
at its maximum value, showing that even at very low light lev-
els, this species was well developed with a cover of 75% at only
6% of full sunlight. This explains the weak influence of light on P.
aquilinum cover, at least with a minimal light value of 6%, Thus P.
aquilinum is able to grow in shaded forest understoreys. However,
foliage development was characterised only by cover in this study,
i.e. vertical projection of the foliage on the soil. The same cover can
be produced indifferent ways, with one or many leafor frond layers,
i.e. the same cover percentage can correspond to different leaf area
indices (LAI}. Thus although cover is certainly a most useful variable
to illustrate the competitive effect of a species on light availability,
it does not necessarily reflect a real tolerance to shade. We see here
that P. aguilinum is able to develop in the year following its estab-
lishment but we do not know whether it could maintain itself in
the longer term at low light levels, The carbohydrates stored in P.
aquilinum rhizomes might become exhausted after a few years of
growth in very shaded conditions, leading to an inability to produce
new fronds.
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C. vulgaris and M. caerulea are more light-requiring and reached
a high cover from 36% of full sunlight. M. caerulea seems to be less
light-requiring than C. vulgaris as its cover was higher at the PAR
treatment of 6%. The cover of all three species was equivalent and
high (>83%) at the PAR treatments of 36% and 48%, but C. vulgaris
slightly overtopped the other two species at the PAR treatment of
100%, suggesting that it tolerates full sunlight better.

Unlike vegetation cover, vegetation height was not affected by
light availability except for P. aguilinum, where a height increase
occurred with increasing PAR. From the PAR treatment of 22%, P.
aquilinum grew higher than the other two species. Vegetation cover
therefore seems to be a better variable than vegetation height to
quantify the response of vegetation to light availability. Neverthe-
less, ina forest context when considering tree seedlings, vegetation
height can give information on the time that an established tree
seedling will spend in the shade provided by the understorey veg-
etation. From this point of view, a tree seedling growing in P.
aquilinum in a medium or strongly lit understorey would be more
impeded than one growing in C. vuigaris or M. caerulea, as the
time to overtake P. aquilinum would be longer. As described by
Goldberg (1990}, asymmetric competition occurs when two plants
differ in height. In this case, the smallest individual response to
competition is related to the resource level induced by the tallest
individual, whereas if the competition is symmetric ( plants of the
same height), both individuals can make a noticeable impact on
resource levels.

4.2, Vegetation morphology in response to light availability

The foliar tuft height-to-width ratio of C. vulgaris and M. caerulea
decreased when light availability increased by an increase in the
foliar tuft width, whereas foliar tuft height varied little or not at
all. Thus individuals of the two species were stockier in strongly lit
conditions. This effect is not illustrated in the literature for herba-
ceous or shrubby species, but it can be placed in parallel with results
observed on tree response to light availability. Numerous studies
have shown that the stem height/diameter ratio of trees decreases
with light availability, suggesting that shade affects stem diameter
growth more negatively than it does height growth (Petritan et al.,
2009). For shade-intolerant species, a height increment can even
occur in response to shade, in a “shade-avoidance reaction”, cor-
responding to a height increment added to potentially seek more
light (Dehlin et al., 2004).

The frond height-to-length ratio of P. aquilinum increased with
light availability. Thus the fronds growing in full light conditions
were approximately as high as they were long, lending the frond
an erect posture, whereas fronds in the PAR treatment of 6% were
nearly twice as long as they were high, with a spreading posture
and fronds trailing on the ground. As noticed by Koop and Hilgen
(1987)and observed in dark forest understoreys (personal observa-
tion), this flexible posture in shaded conditions allows P. aquilinum
to climb along tree trunks and branches to seek more strongly lit
environments.

4.3, Leaf functional trait, LMA

The LMA has been shown to reflect adaptation of tree species to
light (see e.g. King, 2003; Gaudio et al., 2010; Rodriguez-Calcerrada
et al., 2010). This leaf trait varied differently with light availabil-
ity according to the understorey species considered; the LMA of
C. vulgaris and P. aquilinum increased with light availability, but it
remained nearly unchanged for M. caerulea. However, the variation
of LMA with light was not induced by the same processes for the
two components of LMA, i.e. the leaf mass and the leaf area. For C
vulgaris, the decrease in light availability led to an increase in leaf
area, while the leaf mass remained stable, i.e. it can be assumed that

priority was given to the light interception expressed by the leaf
area at the expense of the light use efficiency linked to the amount
of cellular material involved in photosynthesis. However, although
this species is able to maintain the same leaf mass while increasing
its leaf area in shaded conditions compared with strongly lit ones,
the lower cover in shaded conditions compared with strongly lit
ones suggests the production of fewer leaves. Other studies on eri-
caceous species have also highlighted a strong response of LMA
(or SLA, specific leaf area, the reverse) to light availability, show-
ing that leaf area always increases in shaded conditions while the
thickness of each leaf decreases (Messier, 1992; Moola and Mallik,
1998, which may or may not be linked to a decrease in leaf mass.

For P. aquilinum, the decrease in light availability led to a
decrease in leaf mass, whereas leaf area remained stable, as also
shown for two Dryopteris sp. ferns (Riink and Zobel, 2007). In the
results of Den Ouden (2000), the decrease in the frond mass is
assumed to be linked to a decrease in the investment in the support
tissues of the fronds, i.e. stem and rachis. This was illustrated by the
high flexible posture of the fronds at the low light levels.

For M. caerulea, both leaf mass and area increased in the same
proportions when light decreased, so that LMA did not vary with
light availability. In shaded conditions, M. caerulea therefore pro-
duced fewer leaves (as shown by the low vegetation cover at the
PAR treatment of 6%) that were particularly efficient for both light
interception and light use efficiency.

Thus although the three understorey species implemented
different strategies to resist shade, they all showed a notable accli-
mation to low light levels,

4.4. Impact of vegetation on light and SWC

In the study presented here, vegetation transmittance calcu-
lated from the Beer-Lambert law used vegetation cover rather than
LAI, which is traditionally used. Two reasons justify this choice:
(i) cover can be easily measured in the field by forest managers
and (ii) our results and some other studies found a reliable rela-
tionship between cover and transmittance. For example, Stadt and
Lieffers (2005), who compared LAl and cover to predict transmit-
tance, concluded that even if cover is slightly less accurate than LAI,
the difference is minor, arguing for the use of cover rather than LAL

The cover of M. caerulea was sparse at the lowest PAR treat-
ment of 6% and became denser when PAR level increased. For
this reason, this species transmitted more light in the two shaded
treatments than in more strongly lit conditions. The transmittance
increased slightly in the PAR treatment of 100%, probably because
of the decrease in M. caerulea cover in the PAR treatment of 100%
compared with the PAR treatment of 48%. The light extinction coef-
ficient of M. caerulea was 0.017, i.e. very close to the value of 0.018
found in another study (Gaudio et al., 2010). By contrast, C. vulgaris
transmitted the same light proportion whatever the PAR treatment,
although its cover increased with light availability. However, light
beneath vegetation was not measured at ground level but at 15cm
above the ground because of the size of the light sensor. The foliar
tuft morphology of C. vulgaris and the fact that light beneath veg-
etation was measured at 15 cm above the ground might explain
these results. C. vulgaris foliar tuft is very compact near the ground,
while in its upper part only a few branches spread out. The light
sensor was therefore probably too high compared with C. vulgaris
individual heights to give the true light amount reaching the soil
level beneath this species. For this reason, the light extinction coef-
ficient calculated for C. vulgaris was very low (0.0004) compared
with the results of another study where k=0.012 (Gaudio et al.,
2010). Unlike the two other species, P. aquilinum was highly devel-
oped from the lowest PAR treatment and so transmitted less than
10% of the light it received for all PAR treatments except at the PAR
treatment of 100%, where the transmittance increased slightly, as
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was observed for M. caerulea. For this reason, P. aquilinum exhibited
the highest light extinction coefficient (k=0.029) and can be con-
sidered as highly competitive for light even in conditions as shaded
as 6%, The light extinction coefficient k of P. aquilinum (0.029) was
slightly higher than that (0.022) found for this species in the study
of Gaudio et al. (2010). However, the experimental designs of the
two studies were different. Here, P. aquilinum grew under shading
nets (except for the PAR treatment of 100%) that did not permit lat-
eral input of direct light. Our light conditions could thus be assumed
to come closer to those of a forest environment, so the k value is
probably closer to the real k of P. aquilinum,

Differences between the three species concerning light
interception are probably due to their foliar morphological char-
acteristics. P. aquilinum forms dense covering foliage even for low
light levels of 6% whereas the other two species have sparser foliage,
Sonohat et al. (2002 ) compared light interception by the grass Fes-
tuca arundinacea and by the legume species Trifolium repens. The
results showed that for the same LAI the light interception capacity
of the grass was lower than that of the legume species due to its
erect posture compared with the planophile posture of the other
species.

Compared with the species effect on transmittance, the effect
on SWC was low, no clearly marked difference being found among
the three species, except that SWC was lower overall in P. aquil-
inum and M. caerulea subplots than in C. vulgaris subplots with all
plots pooled. However, no difference was recorded among the three
species within the same treatment. Thus the three species may
have the same behaviour concerning water absorption, although
the proximity of the three subplots within a plot may have erased
potential differences among the three species.

5. Conclusion
5.1. Practical implications

Our results showed C. vulgaris to be the most light-requiring
species, followed by M. caerulea and then by P. aguilinum. This last
speciesis particularly tolerant to shade and showed a strong growth
and consequently a high light interception for light levels as low
as 6% of full sunlight. Hence seeking to promote tree regeneration
through controlling P. aguilinum in a forest understorey by acting
on the adult tree canopy and the resulting light reaching the under-
storey seems unrealistic. The control of this species will inevitably
require mechanical or chemical intervention. As reviewed by Marrs
and Watt (2006), P. aquilinum is very difficult to eradicate. The two
main mechanical techniques often used to manage this species are
ploughing to cut the rhizomes or frond cutting before frond matu-
rity. However, both techniques need to be repeated every year for
at least five years to really ensure P. aquilinum eradication. The her-
bicide mostly used to control P. aguilinum is asulam, but once again,
herbicide application must be repeated in time. Also, as herbicide
use is being banned in more and more countries, the mechanical
treatment would certainly be the only appropriate treatment to
control P. aquilinum in-forest.

Conversely, C. vulgaris and M. caerulea reached high covers only
for light levels above 20%. This means that foresters could con-
trol the development of both species by decreasing light in the
understorey below 20%, which is dependent on adult tree den-
sity and identity. However, the possible control of the two species
depends mainly on the light requirement of the tree species that
the foresters want to regenerate. In acidic temperate forests, these
two species are often encountered in the understorey of Pinus
sylvestris, P. pinaster or Quercus petraea and Q. robur stands. The two
pines are classified as light-demanding species and the two oaks as
medium light-demanding species (Von Liipke, 1998; Richardson,

2000). As pointed out by Sonohat et al. (2004), transmittance below
20% in P. sylvestris adult stands is linked to a basal area above 35
m? ha-1. As this basal area range is often found in P. sylvestris
stands (see e.g. Pérot et al., 2007; Chabaud and Nicolas, 2009), it
seems that the two understorey species could be controlled through
adult canopy management in these stand types in such a way as
to ensure P. sylvestris regeneration, considering a light availabil-
ity of 20% to be sufficient for Scots pine regeneration, at least
in temperate acidic forests. Conversely, Berbigier and Bonnefond
[1995) underlined that the maximum LAI measured in P. pinaster
stands in the temperate zone was around 4 m2 m-2, correspond-
ing to a light transmittance of 30%. In this case, the amount of light
arriving in the understorey is always too high to allow C. vulgaris
and M. caerulea control by overstorey management. Concerning
oaks, Balandier et al. (2006b) showed that a transmittance below
20% in the understorey was associated with a basal area above
approximately 18 m? ha—!, which is relatively low standing value
compared with the current basal areas characteristic of oak stands,
which are around 25m?ha—! (Jarret, 2004, for the Orleans for-
est). As the light requirement to ensure oak regeneration is around
15-20% of full sunlight (Von Liipke, 1998), the two understorey
species could probably not be controlled in oak stands to ensure
oak regeneration.

5.2. Ecological implications

The monopolistic behaviour of the three species in-forest, espe-
cially P. aquilinum, seems to result mainly from their capacity to
develop a dense cover at low light levels. Thus a light availability of
10% allowed a cover around 90% for P. aquilinum and 50% for C. vul-
garis and M. caerulea leading to the dominance of the three species
in the understorey. Indeed, the possibilities of development of the
three species in deep shade seem to have been underestimated in
many cases, at least for P. aquilinum, Besides other strategies of
establishment such as the production of a large and persistent seed
bank or resprouting for C. vulgaris, the formation of a very dense and
deep root system and lateral vegetative spread for M. caerulea and
again a persistent seed bank, the development of a highly ramified
and often clonal underground rhizome for P. aquilinum, the fea-
ture of rapid aerial development forming a dense canopy in shade
could explain the strong exclusion of other species in stands where
these species are present. According to Grime et al. (2007), P. aguil-
inum is classified as a competitor (C) and the two other species as
stress-tolerant competitors (SC). However, Grime (2001) defined
the competitors, displaying high growth rates, as being adapted to
environmental conditions with high resource availability, whereas
stress-tolerators, with low growth rates, are adapted to resource-
limited environments. Our results partly conflict with the Grime
classification of these three species, as we found they displayed
high aerial growth rates in shaded environments.
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Conclusion

Implications pratiques.

Nos résultats montrent que la callune est I'espeepus exigeante en lumiére, suivie par la molatie
enfin par la fougére. La fougere est particuliénetrtelérante a 'ombre et est caractérisée par une
croissance importante et par conséquent, par uteifderception de la lumiére pour des éclairement
aussi faibles que 6%. De ce fait, et dans une optite promouvoir la régénération ligneuse, il sembl
irréaliste de contrbler la fougere en jouant sw denditions d’éclairement en sous-bois via une
gestion raisonnée de la canopée arborée adultecobh&rdle de cette espece nécessitera donc
inévitablement une intervention mécanique ou chimigComme souligné par Marrs et Watt (2006),
I'éradication de la fougére est trés difficile. Deprincipaux traitements mécaniques sont le plus
souvent utilisés : le labour pour couper les rhigenet la coupe des frondes avant leur maturité.
Cependant, ces deux techniques nécessitent d&tétéles tous les ans pendant au moins cing années
consécutives pour assurer 'éradication de la foaigé’herbicide le plus utilisé pour contréler la
fougere est 'asulam, mais une fois encore, I'agpion de I'herbicide doit étre répétée. De plauane
donné que l'utilisation des herbicides est interditans de plus en plus de pays, le traitement
mécanique est surement la méthode la plus appeopoidr éradiquer la fougére en forét.

A la différence de la fougeére, la callune et la imel atteignent des taux de recouvrement forts
uniquement pour des éclairements supérieurs a P@%ee fait, les forestiers pourraient controler le
développement de ces deux espéces en diminualdinément arrivant en sous-bois en-dessous de
20%, ce qui dépend de la densité et de la composite la canopée arborée adulte. Le possible
contrble de ces deux especes dépend principalahesnibesoins en lumiére des especes d'arbre que
les forestiers veulent régénérer. En forét tempéréde, la callune et la molinie sont souvent
rencontrées dans le sous-bois des peuplementsndesylivestre et pignon et de chénes sessile et
pédonculé. Les deux espéces de pin sont définfamearés exigeantes en lumiére alors que les deux
espéeces de chéne le sont moyennement (Von Lipl& Be&hardson 2000). Or, Sonohat et al. (2004)
ont souligné qu’une transmittance en deca de 209% das peuplements de pin sylvestre est liée a une
surface terriere supérieure & 35 m?/ha. Etant dojeécette gamme de surface terriere est souvent
rencontrée dans les peuplements de pin (voir pampbe Pérot et al. 2007, Chabaud et Nicolas 2009),
la callune et la molinie devraient pouvoir étre tcdlées via une gestion de la canopée arboréeeadult
dans ces types de peuplement dans une optiquaudasa régénération du pin, ceci en considérant
gu'un éclairement de 20% est suffisant pour laméggtion du pin, tout au moins en forét tempérée
acide. A I'opposé, Berbigier et Bonnefond (1995)Igment que le LAl maximal mesuré dans des
peuplements de pin pignon en zone tempérée estirad® 4 m?m2, ce qui correspond a une
transmittance de 30%. Dans ce cas, la quantitéardte arrivant en sous-bois est de toute faggn tro
importante pour permettre un contréle de la callehée la molinie via une gestion de la canopée
adulte. En ce qui concerne les chénes, Balandiat. é2006b) montrent qu'une transmittance en-

dessous de 20% est associée a une surface teujgFgeure a 18 m?/ha, ce qui est relativemenltefaib
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comparativement aux valeurs actuelles pour ce t@epeuplements qui se trouvent plutbt aux
alentours de 25 mz/ha (Jarret 2004, pour la foi@tléans). Etant donné que la lumiere nécessaire
pour assurer la régénération du chéne est d’ent®e20% (Von Lupke 1998), la callune et la molinie

ne pourront sans doute pas étre controlées danpdeglements de chéne pour permettre la

régénération de cette espece.

Implications écologiques.

Le comportement monopoliste des ces trois espécBs @, et particulierement de la fougere, semble
principalement résulter de leur capacité a déveppip couvert dense pour de faibles éclairements.
Ainsi, un éclairement de 10% permet d’atteindreaux de recouvrement de 90% pour la fougére et
de 50% pour la callune et la molinie, ce qui alicuta dominance des trois especes dans le sosis-boi
La capacité de ces trois espéces a se développsrdsoforts ombrages a été tres souvent sous-
estimée, au moins pour la fougére. En plus d'audtegégies d’établissement comme la production
d’'une banque de graines importante et persistantelp callune, la formation d’un systeme racinaire
dense pour la molinie, le développement d’'un rhizdortement ramifié et capable de produire de
nombreux clones pour la fougére, la capacité adomm systéeme aérien dense rapidement sous des
ombrages importants pourrait expliquer I'exclustes autres espéces dans les peuplements au sein
desquels ces trois especes sont présentes. D'@pide et al. (2007), la fougére est une espéce
compétitrice (C) alors que les deux autres espsoss stress-tolérantes compétitrices. Cependant,
Grime (2001) définit les espéces compétitricesaatarisées par de forts taux de croissance, comme
étant adaptées a des conditions de forte dispit@ibih ressource, alors que les especes tolérantes
stress, caractérisées par de faibles taux de anmiss sont adaptées a des conditions de faible
disponibilité en ressource. Nos résultats contesdien partie la classification que Grime fait és ¢
trois espéeces étant donné que nous avons montleguprésentent la capacité de tolérer un manque

de ressource (milieu ombragé€) tout en ayant lesct@nistiques de croissance des espéces

compétitrices.

Dans ce chapitre, nous avons montré que la lurjoé@t un réle essentiel sur le développement des
semis de pin lorsque la végétation et les semistgllent simultanément. En effet, dans I'ensemble
des expérimentations présentées, la végétatioh pladttée au stade juvénile (semis pour la cakiine
la molinie, rhizomes pour la fougeére). Il est cagaart envisageable que si les semis s’établissest da
une végétation mature, d’autres facteurs intengahoomme la disponibilité en eau et en nutriments,
ou encore des processus allélopathiques ou méemni@es effets pourraient étre mis en évidence,
sans pour autant étre clairement identifiés, gééleecomparaison de la courbe de réponse a lademié
des semis de pin en présence et en absence datiggde long de gradients d’éclairement couvrant

la méme gamme.
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PARTIE 4 :impact négatif de la végétation interférente sur les
semis de pin sylvestre - des facteurs autres que |'éclairement

sont-ils impliqués ?

Croissance des semis de pin sylvestre en répond&alairement : article en cours de rédaction.
Titre prévu: “Effects of light on survival and growth of Segpine Pinus sylvestrid..) seedlings
in mixed stand”, A. Brochet, N. Gaudid®. Balandier, G. Philippe, Y. Dumas, C. Ginisty.
Soumission prévue a la revue ‘Scandinavian Jowfabrest Research’.

Remarque : Aurélien Brochet a réalisé son stagd2iprofessionnel au Cemagref en 2009, stage
gue j'ai en partie encadré.

Photo 22. Semis de pin sylvestre dans la molinie.
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1. Introduction

Les résultats précédents ont montré que I'impagatiféde la végétation sur les semis de pin syfeest
était principalement lié au facteur lumiére lorsdaevégétation et les semis de pin s'installent
simultanément, ce qui est le cas suite a I'ouvertllune trouée dans la canopée arborée adulte par
exemple. Ceci est en accord avec une hypothése dertnotre travail qui est que la lumiére est la
ressource essentielle limitant le développementidisylvestre, espéce considérée comme frugale et
relativement résistance a la sécheresse, tout thsran forét tempérée (Coomes et Grubb 2000).

Par contre, nous pouvons supposer que si les stn@En s'établissent dans une végétation déja
mature, caractérisée par des taux de recouvrenmtd, fdes facteurs autres que la lumiére
interviennent. Pour mettre en évidence un potemtiplact d’'autres facteurs, nous avons utilisé les
résultats des dix-huit dispositifs expérimentaustatiés en forét d’Orléans (cf. Matériel et méthode
3.1.2). Pour rappel, chacun des ces dispositifc@sstitué de deux transects adjacents (un transect
envahi par une végétation mature et un autre déshegliant un point sombre au sein du peuplement
a un point éclairé au centre d’'une trouée. Sutra@sects ont été plantés des semis de pin sydvestr
Dans cette partie, nous comparerons les courbespdase des semis de pin sylvestre a la lumiére en
présence et en absence de végétation, la lumiése @n compte étant celle arrivant au niveau des
semis de pin (mesure de la lumiére sous la végétaiterférente quand celle-ci est présente). Nous
tenterons également de mettre en évidence un pedtefiet de la teneur en eau du sol sur les sdmis

pin.

Photo 23. Dispositif installé dans une trouée envahie par la callune (parcelle 78).
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2. Variables étudiées et contexte expérimental

2.1. Les variables abiotiques

L'éclairement, mesuré en juillet 2009 par capteur, a été compaxévaleurs d’'éclairement estimées
par photographie hémisphérique (figure 9, p 4&ci eous a permis de mettre en évidence que la
valeur mesurée par capteur reflétait bien I'écta@nt disponible sur la saison de végétation. Nous
avons donc utilisé les valeurs d’éclairement isslessmesures par capteurs pour étudier I'impatd de
lumiére sur les semis de pin sylvestre et sur ¢ggtadion interférente. L'éclairement a été mesaots s

la végétation au niveau des semis de pin (a urendizde centimétres du sol) et au-dessus de la
végétation.

La teneur en eau du so(Soil Water Content, SWC) a également été megégdierement au cours
de la saison de végétation. Que ce soit dansdasdcts désherbés ou enherbés, la décroissanae de |
SWC est exponentielle & partir du 19 juin. Si laamalyse (ANOVA) la pente de la décroissance de la
SWC selon le type de station (callune, molinie,gine), les points du transect (avancée dans la
trouée), la modalité (présence ou non de végédatmmprenant en compte les interactions entre ces
différents facteurs, seule la modalité est sigaffie (P = 0,03) dans I'horizon 0-20 cm, la pentng
plus forte dans les modalités enherbées. Cettéreifte s’estompe par contre avec la profondeur des
horizons. Ainsi, la p-value n’est pas loin d'étignéficative pour I'horizon 10-30 cm (P = 0,06) edo
gu’elle est trés nettement non significative pag horizons inférieurs. On peut alors supposefajue
végétation n'a une influence sur la SWC que supftemiers trente centimétres de sol. En effectuant
une transformation logarithmique de la SWC dans gesettes enherbées, il apparait que les
dispositifs installés en molinie sont Iégéremensgiumides que les autres (effet stationnel) mags g
les pentes des courbes sont identiques pour lessespéces interférentes (figure 22). Nous n’avons
donc mis en évidencaucune différence de consommation en eau entre ldsis espéces

interférentes.

Figure 22. Evolution de la teneur en eau du sol (SWC) sur I’horizon 0-20cm au cours de la saison de végétation dans les
transects enherbés du dispositif en trouée (forét d’Orléans) dans les trois types de végétation que sont la callune,
la fougere et la molinie.
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Figure 23. Relation entre le taux de recouvrement (a) et la hauteur (b) des trois espéces interférentes (callune, molinie,
fougere) et la lumiére (PAR) disponible en sous-bois.
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Figure 24. Relation entre le taux de recouvrement des trois espéces interférentes au bout de deux saisons de croissance
(callune, molinie, fougére) et la lumiére (PAR) disponible dans I'essai pépiniére sous les ombriéres (article 3).
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Figure 25. Relation entre la transmittance des trois especes interférentes et leur taux de recouvrement.

Equations : Transmittance =

Callune = exp —(0.015 * Taux de recouvrement)
Molinie = exp —(0.010 * Taux de recouvrement)
Fougére = exp —(0.023 * Taux de recouvrement)
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2.2. Les semis de pin

La survie, la hauteur et le diamétre de semis dedpi deux ans ont été analysés en fonction de la
lumiére disponible sur la saison de végétation desglix-huit transects désherbés et enherbés. La
hauteur et le diametre des semis de pin ayanggtdiérement suivis sur la saison de végétatiam, le
dynamique de croissance a également été calcudégynamique de croissance est définie ici comme
I'accroissement en hauteur ou en diamétre au cdwremps. Cependant, cette dynamique n'a été
évaluée que sur la seconde année de croissanaen®@as prendre en compte l'effet lié a la taille
initiale des semis, nous avons travaillé en taugrdessance relatif TCR ou

TCR hauteur= (He-He1)/He1 pour la hauteur H

TCR giametre= (D-Dy.1)/Dy.1 pour le diamétre D
L’ensemble de ces variables a été relié a I'écladr@ disponible au niveau des semis de pin.
Il est & noter qu'une sécheresse a eu lieu erdrentgs d’aodt et octobre 2009, ce qui nous a permis

d’étudier un potentiel impact de la teneur en aagal sur la croissance et la survie des semisrde p

2.3. La végetation interférente (callune, moliniefougere)

Contrairement aux expérimentations menées en gépjnia végétation en trouée est mature. Des
relations de qualité ont pu étre mises en évidemtee le taux de recouvrement (figure 23a) ou la
hauteur de la végétation (figure 23b) d’'une paltéetairement disponible en sous-bois d’autre part

Il est intéressant de comparer les résultats obtemu ceux issus de I'expérimentation en pépaier
sous ombrieres dont I'objectif était de quantifieldéveloppement de la végétation en fonction de la
lumiére au stade juvénile (article 3, figure 24 mpaappel). En ce qui concerne le taux de
recouvrement, la forme des relations obtenuesetstivement similaire pour la callune et la molinie
Pour la fougeére, la relation obtenue en forét estement meilleure que celle obtenue en pépiniére
(R2 de 70 et 38% respectivement) et les deux oglsth’ont pas la méme forme. En effet, le taux de
recouvrement de la fougere atteint pour 6% d'éshagnt en pépiniére était de 75% alors qu'il est
d’environ 30% en forét. On peut donc supposer gliexpérimentation en pépiniere avait perduré, la
fougére poussant aux plus faibles éclairementsitgqueadu de sa vigueur et que moins de frondes
auraient poussé d’'année en année. En ce qui centesrhauteurs de végétation, la hauteur de la
molinie est semblable dans les deux expérimenw@ors que celle de la callune est supérieure en
forét. Ceci semble logique pour cette espéce sgmedise pérenne. Les frondes de fougére atteignent
également des hauteurs nettement supérieures @t {ursqu’'a 1,70 m) comparativement a
I'expérimentation en pépiniére (jusqu’a 0,70 m)s@éférences observées entre la végétation mature
et la végétation non mature soulignent 'importadeeprendre en compte le stade de développement
de la végétation pour prédire I'établissement etdéssance des semis de pin sylvestre.

Les expérimentations menées en forét nous ont régate permis de calculer les coefficients

d’extinction de la lumier& pour chacune des trois espéeces interférentes€fif).
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Photo 24. lllustration des dégats engendrés sur un semis de pin sylvestre par la rouille courbeuse.

Figure 26. Relation entre le diametre (a) et la hauteur (b) des semis de pin et I'éclairement (PAR) regu a I'apex du semis

Diamétre (mm)

dans les transects désherbés (noir) et envahis par la végétation (vert).
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3. Résultats

3.1. Impact de I'éclairement sur la survie et la asissance des semis de pin

3.1.1. La survie des semis de pin

Que la végeétation soit présente ou non, la relaitre I'éclairement et la survie des semis deepin

de mauvaise qualité (P <0,0001 et R2=24% pourtrigssects désherbés) voire inexistante. Des
facteurs autres que I'éclairement semblent dondigungs.

Un suivi régulier des semis de pin sur I'ensemtde dispositifs nous a permis de noter un certain
nombre d’attaques biotiques dues principalemena dinhace rouge Arion rufug, aux larves de
hanneton elolonthasp.), a la rouille courbeusBiélampsora pinitorqup(photo 24) ou encore a des
dégats liés aux ongulés que sont le sanglieratdereuil dans les dispositifs non cléturés.

Ces attaques biotiques expliqguent sans doute deéermaplus prédominante que I'éclairement la

variabilité de la survie.

Le taux de survie est nettement inférieur danglasettes enherbées comparativement aux placettes
désherbées (P < 0,0001). Ainsi, toutes placetteasuees especes interférentes confondues, il est de
73% en moyenne dans les transects désherbés alibrsstjde 32% dans les transects envahis par la
végétation. Cette diminution de survie dans la ta@h est plus marquée dans les dispositifs esvahi
par la callune que dans ceux envahis par la fougéréa molinie. Comparativement a leurs
homologues désherbés, le taux de survie diminuéOgle 52% et 46% dans les transects envahis par

la callune, la molinie et la fougere respectivement

3.1.2. La croissance des semis de pin

Pour I'analyse des données fuhauteur et le diameétre des semis de pigtteints en fin de saison en
fonction de la lumiére, seules les placettes aestait plus de cing semis de pin ont été prises en
compte. Une légére difféerence s’observe entre tassécts désherbés et enherbés: pour des
éclairements identiques, un semis de pin poussam$ ¢h végétation est plus petit et plus fréle
(figure 26). Cependant, les relations entre la dwauet le diameétre sont de nettement moins bonne
gualité dans les transects envahis par la végétabmparativement aux transects désherbés. Ainsi,
I'éclairement n’explique que 12% de la variabildé diamétre en milieu enherbé alors qu'il en
explique 51% dans les transects désherbés ; torelantre la hauteur et I'éclairement, qui ess tré
faible en milieu désherbé (R2 = 15%) devient namiicative en présence de végétation. Il nous a
donc paru abusif de comparer les droites de régressliant la croissance des semis de pin a
I'éclairement entre les transects désherbés etrleéie Quoi qu'il en soit, le diametre est plus
influencé par I'éclairement disponible que la hautet en présence de végétation, des facteurssautre

que I'éclairement semblent prédominer.
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Tableau 8. Taux de croissance relatif en hauteur des semis de pin en fonction des classes d’éclairement et de la date de

mesure dans les transects désherbés. Les p-values sont issues des ANOVAs comparant la hauteur des semis de pin
entre classes d’éclairement pour méme date de mesure et des ANOVAs comparant la hauteur des semis entre
dates de mesure pour une méme classe d’éclairement (Lettres capitales = différences entre classes d’éclairement

pour une méme date ; lettres minuscules = différences entre dates pour une méme classe d’éclairement; NS =
non significatif).

0-5% 5-10% 10-15% 15-25% > 25% p-value

Mars-09 | 0.03+0.04 (d)A 0.05+0.10(d)A 0.04 8®()A  0.04%0.06 (d)A  0.05 % 0.05 (d)A NS

Avril-09 = 0.27+0.11(c)B 0.40£0.10 ()A  0.3908 ()A  0.44+0.13 (C)A 0.44%0.12 (C)A  0.0001
Mai-09 | 052+0.15(0)C 0.69:0.11(b)B 0.75+DH([H)AB 0.86+0.19 (h)A 0.87+0.18 (h)A  <0.0001
Juin-09 | 0.70:0.18 (a)C 0.99:0.13(a)B 1.06 BUAAB 1.21+0.32(a)A 1.24+023(@)A <0.0001

Juillet-09 | 0.75+0.19 (@B  1.05+0.17 ()A 1.0046 (a)A 124033 (@A 1.26+0.25(@A <0.000

AoOt-09 | 0.74+0.19 (@)B  1.05+0.17 ()A  1.09i®@A 1.23+0.33 (@A 1.26+0.25(@A <0.0001

p-value < 0.0001 <0.0001 < 0.0001 < 0.0001 < (1000

Tableau 9. Taux de croissance relatif en diametre des semis de pin en fonction des classes d’éclairement et de la date de

mesure dans les transects désherbés. Les p-values sont issues des ANOVAs comparant le diamétre des semis de
pin entre classes d’éclairement pour méme date de mesure et des ANOVAs comparant le diametre des semis
entre dates de mesure pour une méme classe d’éclairement. (Lettres capitales = différences entre classes

d’éclairement pour une méme date; lettres minuscules = différences entre dates pour une méme classe
d’éclairement).

0-5% 5-10% 10-15% 15-25% > 25% p-value

Juin-09 | 0.63:0.17(b)A 0624023 (A  06530()A  081£025(A 0.77:025(B)A  0.02

Ao(t-09 = 0.76+0.21 (ab)C 0.90+0.16 ()BC  0.9835 ())ABC  1.07+0.26 ()AB 1.12+0.29 (@)A 9001

Nov-09 | 0.88+0.21(a)C 0.98+0.13(@BC 111HO@)ABC 121+0.34 ()AB 127+0.30 (A <000

p-value 0.003 < 0.0001 < 0.0001 0.0002 < 0.0001

Figure 27. Taux de croissance relatif en hauteur (a) et en diametre (b) des semis de pin en fonction du temps durant la
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Etant donné que la callune, la molinie et la foeggéont des espéces qui se développent sur des
stations légerement différentes (cf. tableau 54p. Gous avons réalisé une analyse de covariance
(ANCOVA) sur les transects désherbés en considéieffet station en facteur et I'éclairement en
covariable. Il apparait que I'éclairement est hangtiet significatif (P < 0,0001) alors que la statign

I'est pas (P = 0,08). L'éclairement semble done &rvariable prédominante influant sur la croissan

des semis de pin, en tout cas en absence de \iégetat

Etant donné la mauvaise qualité des relations ¢Btkirement et la croissance des semis de pin en
présence de végeétation, nous ne décrirons ici temique de croissance des semis de pin qu’en

absence de végétation.

La dynamique de croissance en hauteua été suivie de mars a mi-aolt 2009 (9/03, 2126/)5,
22/06, 6/07, 13/08) et la hauteur a été mesur@etbre 2008, a la fin de |&4saison de croissance.

Un taux de croissance en hauteur relatif a pu dtrsi calculé, en prenant la hauteur atteinte en
octobre 2008 comme valeur initiale. Pour étudienpact de I'éclairement sur le taux de croissance
relatif en hauteur, I'éclairement a été divisé @émgclasses d'amplitude inégale dans un souci de
respect d’effectifs égaux : 0-5%, 5-10%, 10-15%25% et > 25%.

Le taux de croissance en hauteur est positivemélnencé par I'éclairement et il augmente au cours
de la saison de végétation (tableau 8, figure 2Taberaction entre la classe d’'éclairement etidde

de mesure étant significative (P < 0,0001). A palti 22 juin, la croissance en hauteur est termiée

ce quelle que soit la classe d’éclairement conéalé@ableau 8). A la fin de la saison de croissance
les semis de pin poussant a des éclairementsenféria 5% sont caractérisés par des taux de
croissance significativement plus faibles que geaxssant a des éclairements supérieurs a 5%.

La dynamique de croissance en diametra été suivie en 2009 (22/06, 13/08, 23/11) etdendtre a

été également mesuré en octobre 2008. De la mémieémague pour la hauteur, le taux de croissance
relatif a été calculé. Il est positivement influérmar I'éclairement et augmente au cours de l@sais
de végétation (tableau 9, figure 27b). Du fait’dedacement des dates de mesure, il est imposible
déterminer les périodes exactes de début et daldircroissance. Il apparait cependant que la
croissance en diamétre des semis a débuté avaatjien étant donné que les taux de croissance se
situent déja entre 0,6 et 0,8 a cette date. De plaiss toutes les classes d’éclairement, excepté la
classe 10-15%, le taux de croissance semble sdisgal partir de la mesure réalisée en aodt. Quoi
gu’il en soit, en novembre 2009, le taux de craiseades semis de pin poussant a des éclairements

inférieurs a 10% est inférieur a celui des semipidgoussant dans des environnements plus éclairés
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Figure 28. Régression simple entre le potentiel hydrique foliaire de base de semis de pin de deux ans et la teneur en eau du
sol (SWC) de I'horizon 0-20cm. La zone bleue correspond a la plage de SWC pour laquelle le potentiel hydrique
foliaire de base des semis de pin diminue.

Equation :
Potentiel hydrique =-25.3379 + 7.92221*In(SWC) P <0.0001, R? = 65%
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3.2. Impact de la SWC sur la survie et la croissaecdes semis de pin

Plusieurs analyses statistiques ont été réalis@estpnter de mettre en évidence un potentiel effet
hydrique sur la croissance des semis de pin. Ailesi,régressions ont été réalisées entre le demétr
la hauteur et la survie des semis de pin a ladifadsaison d’'une part et i) la SWC a diversessdd¢e
mesure et ii) les SWC sommées entre le 19 juia tdctobre d’autre parhucune de ces variables
hydriques n’explique de maniére significative une gelconque variation des caractéristiques des
semis de pin et ce méme dans les transects envahis par laatiégequi sont Iégérement plus secs

que les transects désherbés (P = 0,06).

La sensibilité des semis de pin sylvestre au sthgdsique a été évaluée grace a des mesures de
potentiel hydrique foliaire de base réalisées lgultY (période humide) et le 30 septembre (aprés de
mois de sécheresse) sur deux individus dans leetf@#a les plus éclairées et les plus sombres des
neuf dispositifs clturés (points 1 et 5 du tratjs€dur chaque individu ont été analysées deuxais t
aiguilles dont les valeurs de potentiel hydrique &8 moyennées. La SWC a été mesurée aux mémes
dates a plusieurs profondeurs de sol (0-20 cm, Ql&a8 20-40 cm, 30-50 cm). Cependant, nous
n'avons considéré que la premiere profondeur pstimer un potentiel effet de la SWC sur les semis
de pin étant donné que c’est dans cet horizon gumave la majeure partie des racines des semis de
pin. Nous avons en effet effectué, dans I'expértatam en pépiniére (article 2), un prélévement de
semis de pin sylvestre de deux ans pour mesures lBomasses racinaire et aérienne et nous avons

constaté que I'essentiel des racines de pin étzatisé dans les vingt premiers centimetres de sol.

Le potentiel hydrique foliaire de base des semipideest fortement relié a la SWC mesurée sur
I'horizon 0-20 cm (P < 0,0001, R2=65%, figure 28)lan’est pas affecté par la SWC jusqu’a ce que
celle-ci atteigne une valeur aussi faible que 5-18% deca de ces valeurs, le potentiel hydrique
foliaire de base des semis de pin diminue fortem@ette méme analyse a été réalisée pour les autres
horizons de sol : plus la profondeur augmente, [auglation entre le potentiel hydrique foliaire d
base et la SWC s’affaiblit. Ainsi, le coefficiené détermination est de 56% pour I'horizon 10-30 cm
(P < 0,0001), de 39% pour I'horizon 20-40 cm (P,8001) et de 23% pour I'horizon 30-50 cm
(P =0,0001). Ces résultats semblent indiquer gseskmis de pin s’alimentent en eau dans les
premiers trente centimetres de sol. Or, la SWdnattarement ces valeurs, excepté a la fin de la
période de sécheresse, début octobre, durant ladgaesWC peut atteindre des valeurs proches voire

inférieures au point de flétrissement permanerub@len sol sableux qui est de 3-5% (Baize 1988).
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4. Discussion

La survie des semis de pin sylvestre n’est que peu affggaéééclairement disponible en sous-bois.
Il apparait ici qu'une prédiction réaliste de lavéel in situ nécessite certes une gquantification de
I'éclairement en sous-bois mais également une @ication des facteurs biotiques affectant cette

variable, et notamment de la prédation par la lemetades attaques pathogénes.

En absence de végétation, la hauteur et le diamétdes semis de pin sont positivement influencés
par I'éclairement. Cependant, le diamétre est talike la plus affectée, I'éclairement expliquab®d

et 54% de la variabilité de la hauteur et du diaensgspectivement. Ceci peut sans doute s’expliquer
en partie par la dynamique de croissance saisannién effet, nos résultats montrent que
I'accroissement en hauteurdes semis débute mi-mars et se termine mi-juibiesi que sur les trois
mois pendant lesquels a lieu la croissance, pasdleideux mois se déroulent lorsque les feuillus du
peuplement adulte n'ont pas encore leur feuill&mdant ces deux mois, les semis de pin recoivent
donc une quantité de lumiéere plus importante. Cdget) les résultats obtenus dans l'article 1 sar le
gaules de pin sylvestre poussant en sous-étagerenbnine bonne relation entre hauteur et
éclairement (R2 = 78%), cette relation incluanyéa

Nous n’avons pas pu déterminer de maniére préeigélut de la saison deoissance en diamétre
mais la littérature existante semble montrer ge’@bmmence quasiment en méme temps que la
croissance en hauteur (Jach et Ceulemans 1999n@Gamt, elle dure plus longtemps étant donné
gu’elle se termine aux alentours de fin ao(t. Ddaig la période de la croissance en diamétre se
déroulant quand les feuillus du peuplement aduitdeurs feuilles est plus longue. Ainsi, il appara
logique que I'éclairement disponible en sous-boesuné ici en juillet, c’est-a-dire quand les feusll
sont en feuille, ait un impact plus marqué surraissance en diamétre que sur la croissance en
hauteur.

Au vu des résultats, les taux de croissance en haut et en diameétre des semis de pin sylvestre
atteignent un maximum pour des éclairements relatf supérieurs a 5% et 10% respectivement.
Passé ces seuils, une augmentation d’éclairementraine pas d’augmentation significative des taux

de croissance.

En présence de végétatigria variabilité de la croissance des semis deepptiquée par I'éclairement
diminue fortement comparativement aux transecthetégs. Ainsi, il apparait évident que des
facteurs autres que I'éclairement interviennenisielrs hypothéses sont alors envisageables.

La végétation a bien un impact sur la teneur endeagol mais il ne semble pas suffisant pour se
refléter sur la croissance des semis de pin, eh das dans notre contexte de forét tempérée.
Cependant, la végétation occupe une certaine géahiispace souterrain et cette occupation du sol
peut empécher un bon développement du systemeaigcites semis (compétition pour I'espace).
Nous avons observé ceci sur le terrain lors dudefge des transects désherbés. La molinie forme un

systéme racinaire trés dense dans les premiersnétrgs de sol et les racines de callune ont une
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organisation spatiale qui semblerait nuisible @stallation des semis. Elles forment en effet,use
dizaine de centimeétres, un tapis dont les entredaos des espaces « vides » dont le sol minéral est
absent. La plantation des semis a donc été réalisdgement dans le systéme racinaire formé par la
végétation et dans I'humus contrairement aux plesetésherbées dont le sol a été Iégerement décapée.
Or, 'humus constitue un obstacle entre les racitles semis, tres courtes au début de
I'expérimentation, et le sol minéral permettantsamnis de s’alimenter en nutriments et en eau. En
effet, I'humus constitue généralement une coucharoque qui s’asséche rapidement.

En ce qui concerne la fougére et dans une moindsira la molinie, on peut également imaginer un
effet via un étouffement des semis suite a la cllete frondes/feuilles a I'automne (Humphrey et
Swaine 1997). Enfin, des processus allélopathigudsbiteurs sont également envisageables,

notamment en ce qui concerne la callune (Balledtal. 1982, Jalal et al. 1982, Robinson 1972).

Aucun effet hydrigue n’a pu étre mis en évidence sue développement des semis de pilDeux
points peuvent expliquer ce résultat. Tout d'abdadrelation entre le potentiel hydrique foliaire d
base et la SWC montre que le potentiel hydriquiaifel de base des semis de pin se maintient proche
de zéro pour des SWC descendant jusqu’a 5-10%aenvitassé ce seuil, le potentiel hydrique des
semis chute drastiquement. Ainsi, la SWC n’'a attdas valeurs potentiellement critiques pour les
semis de pin qu’en fin de saison de végétationt¢gsame), une fois que la croissance en hauteur des
semis était terminée et que celle en diamétre wuéhsa fin. Cependant, il a déja été montré que |
croissance radiale des coniferes et notamment msyvestre était trés affectée par les conditions
hydriques de I'année précédente (Weber et al. 20i7pnt tendance a causer une chute des aiguilles
et donc une diminution de I'activité photosynthédd’année suivante. Il est donc possible que les
effets de la sécheresse enregistrée en 2009 net parceptibles au niveau des semis de pin que

'année suivante.
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Photo 25. Semis de pin sylvestre dans un dispositif en forét d’Orléans.
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PARTIE 5 : paramétrage du modele RReShar sous

Présentation orale au colloque IUFRO « Uneven-Aga@st Management » ;

CAPSIS

“RReShar (Regeneration and Resource Sharing), eelntodsimulate the uneven-aged forest
stands dynamics”, N. Gaudi®. Balandier, N. Donés, F. de Coligny, C. Gini&$-26/09/2010,

Ljubljana, Slovénie.

I

1 package rreshar.model;

&

3 import capsis.lib.samsaralight.3LModel;

4

5 [H /%% RR3Model is the main class for module RERESration

] * Baunthor N. Dones N.Gaudio P.Balandier

7 -y

g [Fpublic class BRR3Model extends GModel

9

10 private TicketDispenser treeldbispenser:

11 private TicketDispenser cohortIdDispenser:

12 private Random random; // a random number generator

13 private SqHDdEl s1Model; A4 not null only if settings.uselamsaralic
14

15

16 [H FE% Conatructor.

17 r L

15 = public BR3Model () throws Exception {

19 super ()
20 seti3ettings {(new RR3Zettings () :
21 treeldDbispenser = new TicketDispenser () J4 fed.0 getlext
22 cohortIdhispenser = new TicketDispenser () :
23
24 random = new Fandom () ;
25 z1lModel = new SLModel () :
26 r }
27
28
29 [ f#% Evolution for RRSModel. Called by REESEelavy.processEvolution ().
30 * FEecurns the last 3tep created, which must be wvisible.
31 " #f
32 = public Step processEvolution (3tep stp, int nuwberOof¥ears, RE3Climate
33 REZ33ettings settings = getlettings ()
34 RBESS3tand refitand = (RR33tand) stp.getlcens ()2
35 int refbate = refltand.getDhate ()
36
37 = for {(int i = ;1 < nuawberQOf¥ears: i++) {
38
39 ref3tand = (RR33tand) =stp.geticene ()
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Figure 29. Représentation schématique de I'organisation du modele RReShar.

début de saison

-—>_UMIERE =———— EAU » CROISSANCE

mois jour

régénération et végétation

| 0w, Pluie P, T, sol . = N
mois + P (identité des especes )

Variables rayonnement incident |

d'entrée = direct + diffus cartographie arbres adultes
mortalité
Fonctions Interception de la lumiére Interception de I'eau Régénération =f (1", SWC?)
D,H/D=1("", SWC) + proba

Iyarbl'es adultes — f (|, Sp)v SAMSARA P:,arbres adultes = f_(Pr ga,p fracti?on, Sp?) H=g (H/D)
|’ =f(I', k, G, sp) P ”régénation haute — 9 (P G, sp )

’l'egenérauon haute ] — ” ?
. P 1sqé végetation = N (P”, R, sp°
I végétation =h (I KR, Sp) req veqetation ( P ) Végétation
Pertes en eau R,H=f(")
ETP=i(l", T9
ETR = ETP +j-(SWC, sp?) + peuplement adulte

(modéle oak-pine)
Teneur en eau du sol

SWC =m (P”, ETR)

_

Légende : sp = espece, k = coefficient d’extinction, R = taux de recouvrement, T°= température, P = pluie, | = rayonnement, H = hauteur,
D = diamétre.
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1. Organisation du modeéle

Comme dit précédemment, la croissance du sous{jleoises arbres de DBH < 7,5 cm et végétation)
est fonction dans le modéle RReShar de la lumiéspodible et de la teneur en eau du sol.
La figure 29 regroupe de maniére schématique ldablas et fonctions impliquées dans le modéle.
Nous nous attacherons dans cette partie a déduseppécisément les différentes équations utilisées

dans le modele, ainsi que les fichiers d’entréessrires et les fichiers de sortie envisagés.

2. Les facteurs du milieu

2.1. Bilan lumineux au niveau d’'une cellule

Nous ne nous appesantirons pasl'suterception de la lumiére par les arbres adultesqui se fait
grace au modele de lumiere de SAMSARA en cours ddifioation par N. Donés (UMR PIAF,
INRA Clermont). Soulignons cependant que ce modétessite, pour fonctionner, un fichier d’entrée
indiquant les rayonnements direct et diffus mersssal les cing mois de la saison de végétation (de

mai a septembre), voire, dans sa nouvelle versipastir du mois de mars.

En ce qui concerndinterception de la lumiére par la régénération haite, les données de
Sonohat et al. (2004) sous peuplement adulte deypirestre fournissent un coefficient d’extinction

de 0,0477. Cependant, un coefficient d'extinctiande 0,0695 a été calculé a partir des
expérimentations que nous avons réalisées suredgs ge pin sylvestre vigoureux et denses dans les
modalités témoin sans végétation de I'essai emjpi (article 2). Nous poserons donc I'hypothese
que lek d’'une cohorte haute se situe entre ces deux \&lélaus avons donc utilisé umaleur k

moyenne de 0.05%n ce qui concerne le pin sylvestre.

Equations utilisées du modele

Transmittance = exp (-0.059 * Giortes hautds
G=n/4A* > D?
ou G est la surface terriere

A est la surface de la cellule

D est le diameétre des pins en régénération
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Tableau 10. Récapitulatif des différents coefficients d’extinction de la lumiére k de la callune, de la molinie et de la fougere
obtenues dans les diverses expérimentations réalisées au cours de la these.

callune | molinie : fougere

Article2 (pépiniére) 0.012 0.018 0.022
~ Atticle 3 (pépiniere) | 0004 | 0016 | 0029
~ Dispositif trouée (forét) | 0015 1 0010 | 0023 ]
"~ Valeurdukretenue "b'.b'iés""é'mdfdii""é'"'6.'62'6""
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L'interception de la lumiere par la végétation intaférente est fonction du coefficient d’extinctida

et du taux de recouvrement (exprimé en pourcentdgdespeéce présente sur la cellule. Dans notre
étude, lek a été calculé pour la callune, la fougére et ldim@omais lek de toute autre espece peut
étre rajouté dans le modele. Pour les trois espetae#es, l& a été calculé dans diverses conditions,
en pépiniere et en forét (tableau 10).

Pour la callung le k sera estimé par une moyenne entreklasmlculés en forét et en pépiniere
(article 2), soit0,0135 Le k calculé dans I'essai en pépiniére sous ombriesegaitement inférieur
aux deux autres valeurs car les mesures de luroidrété réalisées 15 cm de hauteur, soit & une
hauteur correspondant approximativement a cella dallune.

Pour la molinie, le k sera estimé par une moyenne entreklealculés en pépiniere, sd@if017 En
forét, les mesures de lumiére ont en effet posBlg@nte sous cette espéce du fait de I'hétérogédeéité
son couvert.

Pour la fougére le k a été calculé comme la moyenne de celui calcuté dexpérimentation sous
ombriéres (article 3) et de celui calculé en foigt.effet, 'expérimentation sous ombrieres eselale

de nos expérimentations ou I'apport latéral de &rmiest faible étant donné la présence d’ombriéres.
On se retrouve dans une situation proche de cefieontrée en forét en milieu naturel, dans un
environnement ou la fougére forme un tapis densengbrme, minimisant ainsi fortement I'apport
latéral de lumiére. Dans nos expérimentations eét,féapport latéral est sans doute surestimé par
rapport a la réalité du fait de la présence dwswaendésherbé a proximité. Cependant, dans I'esgai
ombrieres, le rayonnement direct est absent conipamrgent a ce que I'on peut rencontrer en forét.
Pour ces raisons, ke calculé d’'aprés I'essai sous ombriéres est sangedurestimé alors que ke
calculé en forét est probablement sous-estimeé.

Le k retenu pour la fougere sera donc (0.029 + 0.023)226

Equations utilisées dans le modele

Callune transmittance = exp -(0.0135 * Taux de uscement)
Molinie transmittance = exp -(0.017 * Taux de rea@ment)

Fougére transmittance = exp -(0.026 * Taux de re@uent)
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2.2. Bilan hydrique au niveau d’une cellule

Cette partie a été bien moins étudiée et quantifégges notre étude que le partage de la lumiére entr
les différentes composantes végétales. Nous n’aaiossaucune idée précise de ce que les diff&gente
espéces étudiées (chéne, pin, callune, molinieoegiéfe) interceptent et consomment en eau.
Cependant, des mesures de teneur en eau du solibde méme été réalisées en 2009. Des mesures
de température sont également disponibles et dildespd’aider au paramétrage du modele. Dans
cette partie, nous ne présenterons donc qu’unei@renapproche permettant d'estimer le bilan
hydrique au niveau de la cellule, en gardant gtiegue cette partie devra étre améliorée pauile.s
Sur ce point, un stage de M2 a été réalisé en 280a(permis d’aboutir a de bonnes prédictions de la
biomasse de racines fines en fonction de I'espénsidérée (chéne, pin, callune, molinie ou fougere)
Or, la biomasse de racines fines est fortemerdeaelila capacité de prélevement de I'eau de I'espec
considérée (Ammer et Wagner 2002). Cependant,réaobjectif de cette étude était de relier la
biomasse de racines fines a la teneur en eau dmasl il n’a pas abouti, notamment du fait du
manque de mesures.

Le bilan hydrique au niveau d'une cellule est famctide l'interception de la pluie par les différesnt

composantes vegétales et des pertes par évapatasiosp

2.2.1. Les apports en eau

L’interception de la pluie par les arbres adultesest fonction de la pluie incidente et de la prépar
de trous dans la canopée (gap fraction). La pligaat en sous-bois, ou pluie effective, peut iains
étre calculée. La simulation du bilan hydrique soe cellule nécessite donc tinhier d’entrée

climatique indiquant la pluviométrie journaliére.

Equation utilisée dans le modéle

Pluie effective P = (pluie incidente * gap fracfidri00

Dans notre étude, la « gap fraction » a été estignéee aux photographies hémisphériques mais
rappelons gqu’elle sera estimée dans le modeleta darla transmittance calculée par le modele de
lumiére de SAMSARA (cf. Résultats, partie 1). Compoeir la canopée arborée aduli@iérception

de la pluie par la végétation interférentepourrait étre fonction de son taux de recouvrem@nobi

gu’il en soit, une confirmation des formules queisiaous proposons d'utiliser nécessiterait d’itestal

des pluviométres en forét et en terrain découvert.
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2.2.2. Les pertes en eau
Nous avons pris les valeurs d’évapotranspiraticerdéelle ETP calculées sur un gazon de 7 cm de

haut bien irrigué a Versailles a partir de la folende Penman-Monteith. A partir de cette ETP a été

estimée une ETP effective, modulée par la gapifracEn effet, moins la canopée arborée adulte est

dense, plus I'ETP est importante.

Equation utilisée dans le modéle
ETP effective P = (ETRman* gap fraction) / 100

Pour prendre en compte la teneur en eau du sobtehex I'évapotranspiration réelle ETR, un
coefficient d’atténuation a été calculé, fonctianld teneur en eau du sol (SWC) a l'instant t eiade

SWC a l'instant t-1.

Equations utilisées dans le modele
Coefficient d’atténuatiof = [In(SWCt+SWCt-1)]/2) / [In(1+SWCt-1)]
ETR = ETP effective B

2.2.3. Modélisation de la teneur en eau du sol (}WC
La SWC a l'instant t est fonction des apports an(ptuie effective), des pertes par ETR et de 1aCSW

a l'instant t-1.

Equation utilisée dans le modéle
SWCt = SWCt-1 + Pluie effective - ETRH

Le modele ainsi créé permet de prédire de manigisfaisante la SWC dans les vingt premiers

centimetres de sol (figure 30).

Figure 30. Régression entre les valeurs de SWC mesurées et les
valeurs de SWC prédites par notre modeéle.

SWC prédite =-2.71801 + 1.03632*SWC mesurée

P <0.0001, R? = 64%.

SWC prédite (%)

0 10 20 30 40 50
SWC mesurée (%)
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3. Initialisation de la scéne

Les arbres adultes sont initialisés, comme dit g@émment, grace aux parcelles que nous avons
cartographiées au cours de ma these.

La lumiére transmise par les arbres adultes, aadcplar le modele de lumiére de SAMSARA et
arrivant en sous-bois sera utilisée pitialiser les caractéristiques de la végétatiornnterférente

sur chacune des cellules. Dans un souci de coménaditilisation du modele (pour éviter des
simulations trop longues), nous avons choisi dgaminclure la phénologie des différentes espéces
dans un premier temps. En fonction de la lumiégcaagela végétation sera donc présente directement
au taux de développement défini par les résultditenois en forét d'Orléans. Un éditeur
d’initialisation de la scéne a été construit poaimpettre a I'utilisateur de choisir I'espéce présesur

chacune des cellules.

Equations utilisées dans le modelgR = taux de recouvrement %, H = hauteur cm) :
CalluneR = -34.1469 + 17.76 W*PAR H =-10.0984 + 10.4128*PAR
MolinieR = -18.1791 + 17.7872%¢ PAR H=-1.87733 + 11.1336 * In(PAR)
Fougére R =-14.384 + 28.7989 * In (PAR) H = 0.80R6 40.8151 * In (PAR)

En ce qui concernénitialisation de la régénération, nous n’avons pas acquis de données au cours
de mon travail de thése et nous devrons donc nmmrér uniguement des travaux existants. Il
apparait que le nombre de graines (auquel est li®imbre de semis) arrivant en un point donné est
fortement relié a la présence d'arbres adulteslatdistance par rapport a ces semenciers potentiel
Ceci a été montré par de nombreux auteurs (Riblenal. 1994). Pour le pin sylvestrig
dissémination semble avoir lieu dans un rayon d’'unguinzaine de metres autour du semencier
potentiel (Debain et al. 2007, Prévosto 1999). Nous n'aweendant trouvé aucune loi reliant le
nombre de semis a I'éclairement. Pour éclaircip@eat, un stage de M2 a été prévu sur 'année 2010-
2011 au Cemagref de Nogent-sur-Vernisson. Il pdareee quantifier le nombre de graines viables
par arbre adulte et d’estimer le succes du pasdagtade graines au stade semis. Pour expliquer le
succes ou I'échec de cette étape, I'impact desapeadk et de la litiere seront pris en compte.

Le principe de linitialisation des semis est deefi un seuil de lumiére en-dessous duquel la
régénération ne peut avoir lieu. Au-dessus de caél, ske nombre de semis augmente avec
I'éclairement disponible. Par la suite, la décras® du nombre de semis se fera selon la lumiére

disponible et selon une probabilité de mortaliéé laux facteurs biotiques.
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4. Croissance des trois composantes végétales

4.1. Croissance de la canopée

La croissance de la canopée est assurée par lelanOd&-pine de Thomas Pérot (Cemagref de
Nogent-sur-Vernisson) établi sur le massif forestie Lorris et implémenté sous la plateforme de
simulation Capsis. La croissance des arbres adedtefonction de lois statistiques prenant en cempt
la compétition locale autour de chaque arbre. naidve n’intervient donc pas dans la croissance des

arbres adultes et la croissance du houppier estiéondu diamétre des arbres.

4.2. Croissance de la végétation interférente

Le développement de la végétation est fonction dea llumiere disponible comme décrit
précédemment. Cependant, I'expérimentation en ¥piméalisée sous ombrieres (article 3) montre
que des plants de un et deux ans n'atteignent ipastement le taux de recouvrement et la hauteur
maximaux d’'une végétation mature. Ces parametmsisportants a prendre en compte, notamment
si 'on simule une intervention sylvicole telle glaecréation d’'une trouée. Cette dynamique peet étr
intégrée en prenant en compte le recouvrementtetugeur a 'année n-1 jusqu’a atteinte d’'un pallie
Des seuils de développement, issus des résultdtesdai sous ombriéres, peuvent ainsi étre définis
en fonction de la date de l'intervention si le sol sous-bois sur la cellule considérée était nu ou

recouvert d'une végétation trés clairsemée aupatdtableau 11).

callune molinie fougére

Age de la végétation lan | 2ans | 1an | 2ans | 1an | 2ans

Hauteur (cm) 20 25 20 30 25 70

Recouvrement (%) 10 100 40 100 60 100

Tableau 11. Seuils de hauteur et de taux de recouvrement atteints par les trois
espéces interférentes selon leur date d’apparition.

A partir de trois ans, nous posons I'hypothése lggehauteur et taux de recouvrement maximaux

peuvent étre atteints selon les lois issues dedtaésmesurés en forét.

4.3. Croissance et mortalité de la régénération

La croissance des semigu cours d’'une année est caractérisée non paamiénminstantanée par une
hauteur et un diamétre a un instant t, comme cetafat pour la végétation, mais par des
accroissementsLes diverses expérimentations nous ont permisatieiler des accroissements soit en

hauteur soit en diametre selon les données disigsnifinsi, des accroissements en diametre ont été
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calculés pour les semis a partir des résultats ideg transects désherbés des dispositifs instailés

forét d'Orléans alors que pour les gaules, deso@saments en hauteur ont pu étre calculés (affjcle

La littérature existante montre que la croissandesbesoins en ressources des arbres dépendent de
leur dimension et de leur &ge (Claveau et al. 2P@&yosto et al. 2000). Il nous a donc paru judicie

de séparer les résultats obtenus sur la croissiseemis de pin et sur celle des gaules. Uneuraute
seuil de 50 cm a été fixée en deca de laquellpléads de pin suivent les lois de croissance dessse

et au-dela de laquelle ils suivent les lois dessamnce des gaules.

Equations utilisées dans le modéle
Dincrement= 0.43337 * PAR347714
Hincrement= -0.133489 + 0.0869 * In (PAR) +0.0627452 * H

oU  Dicrement accroissement en diamettes semigH < 50 cm)
Hincrement accroissement en hautelas gaulegH > 50 cm)
Hn1 hauteur de I'année précédente
n = Di-1+ Dincrement n est I'année en cours et n-1 I'année précédente

Hn = Hi.1+ Hincrement

Il est cependant nécessaire de connaitre le diarieet la hauteur H de tous les plants de pin en
régénération, que ce soit pour les classer danslasge de diametre de la cohorte ou pour savtsir s’
appartiennent a la régénération haute ou basse atatiyement a la hauteur de la végétation
interférente. Pour passer d’'une variable a I'autms utiliserons les relations existant entreatér

hauteur / diamétre (H/D) et I'éclairement.

Equations utilisées dans le modéle :
Pour les semis  H=[80.1122 — 7.80176 * In (PAR)] * D
Pour les gaules = H,/[113.388 * PAR?121§
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La mortalité n'a pas été quantifiée au cours de cette theqer@ant, le travail réalisé sur les gaules
de pin sylvestre en sous-étage (article 1) pewdraicestimer une loi de probabilité suivant lacguah
plant de pin mourra ou non selon I'éclairement dlisple. Nous avons mis en évidence une dimension
critigue liée a I'éclairement disponible. D’apréstte relation, il est possible de calculer une daut

critigue qui, si elle est dépassée, entrainerasqu moins long terme la mort de I'individu.

Equations utilisées dans le modele :
Hauteur critique = -0.133522 + 0.915103 PAR
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5. Sorties du modeéle

La plateforme de simulation Capsis (http://www.inrafr/capsis/) offre toute une gamme d’outils
dont une représentation graphique des arbres adulte sur la scéne(figure 31), ainsi qu’un
ensemble de graphiques décrivant la scéne et uniptésde chaque arbre (dbh, hauteur, essence) par
une simple sélection de l'arbre d'intérét. Cependeette plateforme n'offre pas encore d'outils pou
représenter graphiquement le sous-bois (régéngrattivégétation interférente) ni pour le décriragda
des fichiers de sortie qui seraient ensuite fa@ienexploitables sous des logiciels divers de type
tableur. Dans RReShar, le sous-bois est complehaque cellule étant caractérisée par plusieurs
cohortes et une couche de végétation interfér®uaer que les données soient facilement accessibles
et qu'il y ait un coté visuel attractif et simpletilisation, nous avons fait les choix suivantscenqui

concerne les sorties du modéle.

La lumiére disponible en sous-boigst représentée graphiqguement a I'exemple detie gpaphique

du modele de lumiére de SAMSARA, c'est-a-dire ades teintes variant du blanc au noir pour

chacune des cellules selon que la cellule estqiusioins éclairée. De plus, un fichier donnera pour
chaque cellule la lumiére transmise par la can@dés que la proportion de trous dans la canopée
(gap fraction).

Pour les données hydriquesun fichier donnera pour chaque cellule la tenemireau du sol et

I'évapotranspiration calculée pour le sous-bois.

Pour la végétation nous utiliserons une couleur par espéce affeué@matiguement. La densité de
la végétation sera visualisée grace a un dégratieatrileur. Nous avons ainsi déterminé trois elsiss
de taux de recouvrement : [0-20%][, [20-50%][ et $050es couleurs représentant ces trois classes
allant du plus clair au plus foncé. Chaque celkgea également annotée en indiquant le taux de
recouvrement exact et la hauteur de la végétai@es outils permettent d’avoir accés a une
information globale. Les données précises de laescencernant la végétation seront accessibles dans
un fichier comportant huit colonnes : deux colonfeesnissant les coordonnées (x, y) de chacune des
cellules, et une colonne pour noter la présencabmence de végétation (oui / non), l'identité de
I'espéce interférente si elle est présente, saehautt son taux de recouvrement ainsi que le
pourcentage de lumiére arrivant au-dessus de l&tation et celui transmis par la végétation. Cette
information sera accessible également par celloles@ectionnant graphiquement la cellule pour

laquelle I'utilisateur désire avoir ces informatson

Les sorties du modeéle concernant la régénératiosont plus compliquées. Pour une représentation
graphique simple et globale, nous avons choisirdercen sortie un histogramme de distribution
regroupant 'ensemble des cellules pour chacunesiesces en régénération. L'utilisateur pourra ains
savoir combien de plants se trouvent dans chacesecthsses de diamétre sur I'ensemble de la

parcelle. Les classes de diamétre iront de O arfl,Be diamétre au collet (ce qui correspond am>5 ¢
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de dbh pour le pin sylvestre). Chaque cellule senmaotée en indiquant la lettre « C » s'il y a des
cohortes de régénération suivie de « | » et / bus¢our low et high selon que les cohortes présent
sont au-dessus ou en dessous de la végétatiodoheges précises concernant la régénération seront
accessibles dans un fichier comportant huit colsnpeur les coordonnées (x, y) des cellules, un
identifiant et un age par cohorte, les classesial@éatre pour chaque cohorte, le nombre de plants en
régénération présents dans ces classes, et enfinsition de chaque classe de diamétre par rapport
la végétation interférente.

Etant donné la somme d’informations a I'échelldadeellule, les caractéristiques de la régénéradton

de la végétation interférente seront représentegsigjuement sur deux plans distincts. Un troisiéme

plan sera dédié a la visualisation de la lumiespathible en sous-bois.
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CHAPITRE V : Discussion générale et perspectives

1. Problématiqgue de recherche et originalité du traail présenté

La gestion des peuplements irréguliers est envispgé le biais de la création de trouées dans un bu
de prélévement de bois (production) et de renoemwedht du peuplement forestier. La formation d’une
trouée en forét déclenche le processus de dynarcigpligue interne correspondant a la succession
végeétale, c'est-a-dire au patron de colonisatiotiedgpace disponible par des especes variées (Begon
et al. 1996), et aboutissant finalement a la reatenn de la canopée arborée adulte. La comprétensi
de ce processus écologique nécessite de connaittécblogie de la végétation et des espéces @arbr
susceptibles de coloniser la trouée afin de prédicmmunauté végétale résultante. Les interagction
naissant alors entre les especes nouvellemenliéestgont cruciales pour comprendre le succésd’'un
espéce par rapport a une autre.

Le travail mené au cours de cette thése s'insaniiscce contexte et porte plus précisément sur les
interactions, principalement pour la lumiére, entle jeunes pins sylvestres et la végétation
interférente dans le sous-bois de peuplements ge&tachéne sessile — pin sylvestre en forét
d’Orléans (France). Les espéces de la végétatierfénente considérées sont la callune, la moktie

la fougere et sont qualifiées, au méme titre qupimesylvestre, d’especes pionniéres, c’est-a-dire
d’espéces caractérisées par de forts taux de anmeseur permettant de coloniser rapidement un
biotope inoccupé caractérisé par un fort éclaireriiiman 1988). Pour comprendre les interactions
entre la végétation et les jeunes pins sylvestiesj que I'impact de la canopée arborée adulte sur
chacun de ces protagonistes et sur leurs intersctimous avons analysé I'exigence des différentes
especes vis-a-vis de la lumiére, ressource coggd@ymme la plus limitante dans notre contexte de

forét tempérée a déficit hydrique temporaire modéré

Notre travail présente [loriginalité derendre en compte les interactions entre les trois
composantes végétales de I'écosysteme forestierarbres adultes, jeunes arbres et végétation
interférente — alors que la majorité des études mgliquent que deux. Les exemples illustrant les
interactions négatives ou positives entre végétatibjeunes arbres (voir par exemple pour le pin
sylvestre, Brooker et al. 2006, Den Ouden et Vo6B7, Hancock et al. 2005, Norberg et al. 2001,
Picon-Cochard et al. 2006) et entre arbres adétgseunes arbres (voir par exemple pour le pin
sylvestre De Chantal et al. 2003, Dekker et al.7260/ppdnen et al. 2005) sont en effet nombreuses
alors que les interactions intégrant les trois cosaptes végétales sont nettement plus rares.

De plus, nous avons travaillé dans I'optiquegdantifier les interactions pour la lumiére entre @s
composantes végétalesOr, alors que plusieurs études expliquent lesefas responsables de

l'impact de la végétation sur les jeunes arbreprairie et donc en présence de graminées qui éntren
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principalement en compétition pour les ressouroesesraines (Coll et al. 2004, Picon-Cochard et al.
2006), les études reéalisées en forét n'expliquert iprement les interactions pour les ressources.
L'effet de la végétation est alors considéré enpamant la croissance et/ou la survie des jeunessarb
en présence d'une végétation plus ou moins aboadaahns quantification des processus impliqués
(Harmer et Morgan 2007, Lautenschlager 1999).

Enfin, la troisieme originalité de cette étude @stquantifier le développement de la végétation
interférente en réponse a la lumiérealors que la majorité des études ne font que festad de la
présence d’'une végétation dense et monopolisteoedd. Cette lacune en écologie forestiére a été

soulignée par de nombreux auteurs (Royo et Car@06, 2Vagner et al. 2010).

2. Réponse a la disponibilité en lumiére du pin syéstre aux stades semis et gaule

2.1. Le stade semis

Le pin sylvestre est capable de tolérer un cedaibrage au stade semis. En effet, au bout de deux
ans, les taux de croissance de semis de pin plangéés sur un sol nu sous couvert forestier atteignent
une valeur proche du maximum pour des éclairemetdsifs supérieurs a 5% en ce qui concerne la
hauteur et a 10-15% pour le diameétre, le diamé#net énfluencé plus négativement que la hauteur. De
la méme maniére, le taux de survie augmente agetaifement disponible et atteint son maximum
pour des éclairements relatifs d’environ 10%. Cetlation est cependant de mauvaise qualité
(R2 =24%). Les facteurs biotiques, et nhotammenpridation par la limace rougdér{on sp.), les
attaques pathogenes par le champignon responsalbe rduille courbeuse et la qualité du sol sur
lequel est réalisée la plantation (litiere plus mains abondante notamment), semblent largement
prédominants pour expliquer la mortalité des seateipin sylvestre. L'effet positif de la préparation
du sol sur l'installation des semis de pin a dég grouvé a plusieurs reprises (voir par exemple
Karlsson et Orlander 2000). Le facteur prédati@snpar contre que tres rarement étudié alorsague |
prédation par les limaces semble problématique dd@snombreux pays, la limace étant
particulierement vorace sur les semis trés jeudgstrand et Granstrom (1997) ont a ce sujet réalisé
une expérimentation sur des semis de pin sylvesti&année plantés dans des peuplements mélangés
pin sylvestre — épicéa en Suede. Les semis ont aabi trois traitements d’humidité du sol:
(i) humidité moyenne (conditions naturelles), (iymidité faible grace a une protection transparente
au-dessus des semis, (iii) humidité forte par agesquand nécessaire. Dans ces dispositifs ont été
installés des piéges permettant d’identifier leédpteurs des semis. Les résultats montrent que la
prédation est liée a 'humidité du sol, les lima&ant trois fois plus abondantes sur les milieux
humides. La présence des limaces entraine une dfautetique de la survie des semis. Ceci illustre |
nécessité d’'intégrer la prédation dans les expétatens quantifiant les facteurs impliqués dans la

régénération et plus particulierement dans la suiuipin sylvestre.
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Les valeurs d'éclairement permettant un développenm adéquat des semis de pin sylvestre
pendant les premiéres années sont donc de I'ordreedl0%. Ces résultats remettent en cause la
notion selon laquelle le pin sylvestre est une esp&trictement héliophile (Lanier et al. 1986,
Richardson 2000), tout au moins au stade juvébits études ont montré qu’une transmittance de
10% correspond a une surface terriére d’envirom3@a et 30 m2/ha pour des peuplements adultes de
pin sylvestre (Sonohat et al. 2004) et de chénssileeet pédonculé (Balandier et al. 2006b)
respectivement. De telles surfaces terrieres quoretent a des peuplements déja relativement denses
indiqguant que les semis de pin sylvestre peuverdéselopper sans probléme dans la plupart des
peuplements mélangés chéne sessile — pin sylvéstia forét d’Orléans. Cependant, ces résultats
obtenus sur des semis de deux ans ne permettedepzasser le pin sylvestre comme une essence
tolérante a 'ombre. En effet, Niinemets (2006)Igme, dans une revue de synthese, I'importance de
prendre en compte I'ontogénie des individus avangéhéraliser sur les traits conférant ou non une
tolérance a I'ombre. Il met ainsi en évidence gagesemis de un ou deux ans des espéces intolérantes
a 'ombre sont caractérisés par des taux de crassaelatifs supérieurs aux semis des espéces
tolérantes et ce méme dans des environnementsangsres (2%). Cependant, les semis des espéces
tolérantes & I'ombre sont issus de plus grossemegace qui leur confere une biomasse plus
importante, une plus grande résistance aux stiefigues et abiotiques et donc des taux de survie
nettement plus élevés. Ainsi, la seule conclusitageelle nos résultats nous permettent d’abostir e

quele pin sylvestre supporte 'ombre au stade semis

Les semis de pin sylvestre sont également capabtisrépondre a de faibles éclairements par des
acclimatations morphologiques au niveau foliaire Ainsi, la masse foliaire par unité de surface
(LMA) diminue quand 'ombrage augmente. Plusieutglés montrent que ce trait fonctionnel reflete
un stress di a un manque de lumiere (Aranda e2(fl4, King 2003). Cette acclimatation est
essentiellement due a une diminution de la biomdeseaiguilles alors que la surface d’interception
de la lumiere reste inchangée. Autrement dit, &#mis de pin donnent priorité a la captation de la
lumiére plutdt qu'au matériel enzymatique lié a stilisation car c’est bien la quantité de lumigre

est limitante en condition de faible éclairemenett€ forte acclimatation au stade semis semble
cependant diminuer au stade gaule chez les esp@otrantes a I'ombre, comme montré pour le
bouleau ou le peuplier alors que les gaules deécesptolérantes a I'ombre conservent une forte

capacité d'acclimatation (Niinemets 2006).

Nous n’avons pu mettre en évidence aucun effet darass hydrique sur la croissance des semis
de pin dans notre étude. En effet, comme le montrent r@esltats sur les potentiels hydriques
foliaires de base, les valeurs de teneur en eaoldsemblant déclencher un stress hydrique prononcé
chez les semis de pin sont de I'ordre de 5-10%uwalfaibles atteintes en période de forte sécberes

et proches du point de flétrissement sur les sditesx, défini pour une teneur en eau du sol d&3-5
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(Baize 1988). Une certaine précaution nous inviépeandant a ne pas conclure trop rapidement a
'absence de tout impact négatif d’'une faible tenem eau du sol sur les semis de pin. Dans notre
étude, la période de sécheresse (aolt a octolea)li@u quand la croissance était déja nettement
ralentie, expliquant le peu d'impact sur la croigsa Cependant, diverses études réalisées sun le pi
sylvestre montrent que la résistance a la séclemsgin est due a une fermeture des stomates
(Dulamsuren et al. 2009, Zweifel et al. 2009). &iférmeture des stomates confere une certaine
tolérance a la sécheresse, elle n'en diminue paasm@ctivité photosynthétique des arbres. Or,
l'activité photosynthétique des coniferes sempentis perdure jusqu’en automne, ce qui permet une
accumulation de réserves carbonées tard dansslansdé végétation (Rundel et Yoder 2000). Ainsi,
durant toute la période ou I'activité stomatiques demis de pin était diminuée, les semis n’'ont sans
doute accumulé que peu de réserves carbonéesi estquisceptible d’avoir des conséquences sur la
croissance de I'année suivante.

Par ailleurs, nous n'avons pas exploré le factaichesse en nutriments » du sol. Tous les sot®de
dispositifs sont tres acides, déséquilibrés (toésratio C/N), souvent asphyxiants, mais ne preésgn
pas de carence marquée en €léments minéraux, eatfpe en azote. Quoi qu’il en soit, nous

n’avons pas fait varier ce facteur pour en appréaigluence sur la croissance des semis de pin.

La lumiere a été démontrée dans nos diverses étudesmme étant la ressource limitants
essentielle de la croissance des semis de pin ssikes comme le suggérent les patrons d’allocation
de biomasse enregistrés sur des semis de pin po@ssaonditions fortement ou faiblement éclairées
(article 2). Dans le second cas, la proportion aldbibmasse totale allouée aux parties aériennes
augmente alors que celle allouée aux racines deni@u, plusieurs études ont montré la capacité des
végétaux a allouer préférentiellement la biomasse @ganes impliqués dans la capture de la
ressource limitante, ici la lumiére (Gardiner etdges 1998, Tilman 1988). Ce résultat est en accord

avec notre hypothése initiale.

2.2. Le stade gaule

Les semis de pin ont ainsi été caractérisés conumgostant un certain ombrage. Cette observation,
bien que non quantifiée, avait déja été faite finlalu 19™ siécle. De Kirwan (1867) écrit ainsi a
propos du pin sylvestre que.e soleil et le grand air lui sont indispensablas;I1éger abri ne lui nuit
pas, assurément, dans son extréme jeunesse, f@awoadition de disparaitre graduellement dés les
premiéres années. La notion d'évolution des besoins en lumiérecaurs du développement des
arbres apparait ici en filigrane. Il a été prougé derniéres années de maniére plus scientifiqeiéegu
besoins en lumiére des arbres augmentent avecdim@nsion du fait d’'une augmentation de la
proportion de tissus non photosynthétiques pararmx tissus photosynthétiques (Balandier et al.
2007, Delagrange et al. 2004, Messier et al. 1999).
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Nous avons effectivement mis en évidence sur dekegale pin sylvestre (0,4 a 6 m de hauteur)
poussant en sous-étage whimension critique, définie par une hauteur et un diamétre, qui augene
avec la disponibilité de I'éclairement (article Bu-dela de cette dimension critique, les pertes de
carbone par respiration sont probablement supé@&seaux gains par photosynthese, entrainant
finalement la mort de lindividu. Si le pin sylvesten sous-étage continue de pousser sans que
I'éclairement disponible en sous-bois n'augmenrteépassera cette dimension critigue. Cependant,
Dekker et al. (2007) montrent que le pin sylvestrein comportement atypique pour une espéece
pionniére. En effet, il est établi que les espaoksantes a 'ombre sont caractérisées par desdau
croissance lents et une réaction moins prononciée duune augmentation d’éclairement que les
especes intolérantes a I'ombre, si bien qu'ellest slominées par les espéces pionniéres lors du
processus de dynamique cyclique interne. Or, césuesiont comparé le comportement du pin
sylvestre, espéce pionniére, avec des espécedédant® a 'ombre variée dans des trouées situées
dans des peuplements de Douglas. Les résultatsusbger le pin sylvestre contredisent I'idée selon
laquelle les espéces pionniéres poussent systéraatent avec de faibles marges de sécurité pour
avoir un succes compétitif vis-a-vis de la lumidlens la phase suivant la formation d’une trouée.
Ainsi, le pin sylvestre pourrait mettre un certeemps pour atteindre une dimension critique dans un
environnement lumineux donné du fait d’une croissarelativement lente. Dans le méme ordre
d’'idées, nous avons trouvé dans notre étude supgdetes de pin sylvestre des individus d’une
cinquantaine d’'années et mesurant 2 m poussant diemsenvironnements sombres (0-10%). Je
soulignerai ici que ces derniers résultats sortémaccord avec I'hypothése que nous avions posée au
début, a savoir que le pin sylvestre, espece pgoantt donc héliophile, était sensée atteindre une
dimension critique pour un environnement donnédepient et ne pas subsister en milieu sombre.
Comme pour les semis, nos résultats montrent goaueeur et le diameétre des gaules de pin sylvestre
sont positivement reliés a I'éclairement disponibléependant, I'effet d’'une diminution de
I'éclairement affecte le diamétre plus négativenmgre la hauteur si bien que le ratio hauteur/dieanet
(H/D) des gaules augmente en conditions de faitlEErément. Le rapport H/D peut ainsi renseigner

sur les conditions d’éclairement et donc sur laesséité d’effectuer une éclaircie ou non.

L'ensemble de ces résultats fournit des informatidn point de vue de la gestion forestiere car il
permet de déterminer la quantité de lumiéere mirémmadcessaire en sous-bois pour gu'il n'y ait pas

stagnation de croissance ou mortalité potentiedkeatbres et pour qu'il y ait croissance juveénile.

2.3. Généralisation des résultats

Il est toujours difficile de réaliser une étude soe zone limitée (ici la forét d’Orléans ou la jpégre
du Cemagref) et sur une courte période de tempieet tirer des conclusions génériques sur le
comportement de I'espéce considérée. Dans le tyanésienté ici, la croissance des semis et gaeles d

pin sylvestre est essentiellement pilotée paraidee disponible et par le temps passé dans un sous
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bois plus ou moins sombre, temps lié a l'atteintee dimension potentiellement critique pour la
survie du pin sylvestre. Ces affirmations ne sogmpendant valables que dans les écosystemes
forestiers ou la lumiére est le facteur limitansesttiel, c'est-a-dire en forét tempérée et tropical
(Coomes et Grubb 2000). Deux sources de variatiajeunes de croissance peuvent étre imaginées
sur des sols de structure équivalente et de férjilroche. La premiere est liée a la provenance
génétique des individus et plusieurs études saettigtes différences non négligeables qu'elle peut
entrainer sur la croissance de jeunes pins sybseg@leksyn et al. 2001). La seconde est liée aux
attaques biotiqgues dont nous n'avons pas quathiifi@act dans cette étude, mais qui semblent de

prime importance, et qui varient entre milieux (Mgad et Granstrom 1997).

Bien que les ressources souterraines ne soiemé fasteur limitant dans nos conditions, les solst s
tout de méme extrémement pauvres et de mauvaidieegquamme le montrent les analyses de sol
réalisées en forét d’Orléans. On peut donc suppmserles courbes de croissance en hauteur et en
diamétre des semis et gaules de pin sylvestreasuiche seront différentes de celles trouvées dans
nos résultats, non pas en ce qui concerne leurefanais plutdt en ce qui concerne les pentes des
courbes et les valeurs maximales atteintes. Pérat. €2007) montrent ainsi sur des peuplements
adultes de pin sylvestre que les hauteurs domisamés peuplements atteintes @ un méme age
augmentent quand la fertilité du site augmente e@éant, bien que la fertilité du site joue un Kile

les dimensions maximales que peut atteindre urviohdi il pourrait étre envisagé que les relations
entre dimension critique et éclairement disponfier les gaules de pin sylvestre et le seuil de 10%
d’éclairement considéré comme suffisant pour légssemce des semis de pin ne soient pas grandement
affectés par la fertilité. Cette hypothése néces®pendant d’étre testée. Quoi qu'il en soit, gende

de pin sylvestre poussant sur sol fertile atteinmodbablement plus rapidement la dimension critique
dans un environnement lumineux donné qu’une gaeilgi poussant sur un sol pauvre. Cependant, il
est possible qu'une gaule de pin sylvestre ayansgsur sol fertile ait accumulé plus de résestes

reste donc vivante pendant un laps de temps plpgriamt une fois la dimension critique atteinte.

Le sous-bois n’est cependant pas occupé uniquegraetes semis et gaules d'arbre et la végétation du

sous-bois doit également étre prise en compte.
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3. Capacité compeétitrice de trois especes végétaldes sous-bois Calluna vulgaris,

Molinia caerulea et Pteridium aquilinum) et impact sur les semis de pin sylvestre

3.1. La végeétation interférente: réponse a la digmibilité en lumiere et
interception de cette ressource

Certaines espéces végétales herbacées et arbuktisess-bois sont capables de répondre rapidement
a une augmentation du niveau de ressource. Elldévaoppent alors de maniére prononcée, formant
des systémes aérien et/ou souterrain denses (Getudio2008, Ricard et Messier 1996) capables de
réduire le niveau de ressources drastiguement Shire et al. 2001). Cependant, les études
quantifiant le développement de la végétation amctfon de la lumiére disponible sont rares et
comparent plutdt une végétation peu abondante reistiére dans les sous-bois sombres a une
végeétation colonisatrice a croissance rapide dasdrbuées. Les études concernant I'impact de la
végétation sur la lumiere disponible sont encotes pares, en milieu forestier tout au moins. Il est
ainsi reconnu que des especes comme la fougera mnde interceptent une plus forte quantité de
lumiére que les graminées (Balandier et al. 20@8ajs pour autant que ces affirmations aient

généralement été quantifiées par des mesures deréum

La callune, la molinie et la fougere sont troiséess de sous-bois fréquemment rencontrées en forét
tempérée acide. D’aprés les diverses expérimengatiue nous avons menées, des coefficients
d’interception de la lumierek( ont pu étre calculés pour ces trois especesraniidém de leur taux de
recouvrement. lls sont de 0.0135, 0.017 et 0.026r da callune, la molinie et la fougére
respectivement. Ceci signifie que pour un méme thurecouvrementa fougere intercepte plus de
lumiére que la molinie qui en intercepte elle-mémelus que la callune Nous n’avons trouvé que

de rares études quantifiant I'interception de lai&re par des especes de la végétation du sous-bois
Pour le genét a balai, espéce considérée commeétitnicp pour la lumiere, Prévosto et al. (2006)
ont relié la transmittance a la surface terriergenét. Les auteurs donnent cependant une estimatio
des taux de recouvrement pour différentes gammesirdigce terriere. Ainsi, la transmittance du genét
semble proche de celle de la fougere. Elle attgirtvaleur de 20% pour des taux de recouvrement de
60% et de 78% en moyenne pour la fougére et letgespectivement. Que ce soit pour les graminées
ou les éricacées, nous n'avons pas trouvé de denr@mnt la transmittance et le taux de
recouvrement dans la littérature.

La différence d’interception de la lumiére partiess especes est due a leurs caractéristiquesrésli

En effet, la fougere forme un systeme aérien denset couvrant, méme pour de faibles
éclairements (5%), alors que les deux autres especes sontito@est d'un feuillage plus épars. La
callune est constituée de petites feuilles et léineopossede le feuillage érectophile des gransnée
Sonohat et al. (2002) comparent l'interceptionalumiéere de la fétuqué-€stuca arundinacgaune

graminée, et du trefle blancrrffolium repeny, une légumineuse, et constatent que la capacité
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d’interception de la fétuque est plus faible du €8 son port érigé, qui s'oppose au port planephil
caractéristique de la fougére par exemple.

Les courbes de réponse a la lumiere des trois espifferent par leur forme et I'optimum de lumiere
nécessaire pour atteindre un taux de recouvremaxinmal. Ainsi, le taux de recouvrement des trois
especes est relié a I'éclairement disponible sdkBsicourbes en cloche atteignant un optimum pour
des éclairements relatifs de 20, 45 et 50% podougere, la molinie et la callune respectivement
(article 3). Des courbes de croissance non lingaicemme rencontrées dans notre étude, ont
également été mises en évidence pour la réporsumiere d'autres especes pionniéeres telles que la
ronce Rubus fruticosuysGillard 2010), le framboisielRubus idaeusGaudio et al. 2008) ou d’autres
éricacées (Hawkins et Henry 2004) (voir Wagneil.2G@L0 pour une revue de synthése). Ces courbes
sont le plus souvent en cloche ou logarithmiquespe@dant, la majorité de ces études ayant été
réalisées en forét dans des conditions n’atteigpast100% d’'éclairement, il est possible que plus

d’espéces que ce que I'on pense voit leur croigsdiminuée en plein éclairement.

Nos résultats montrent donc qlee fougére est non seulement I'espece la moins exdgte en
lumiere, ce qui est en accord avec les diversessddications de ces especes (Ellenberg et al. 1992,
Grime et al. 2007), mais qu’elle est également ldys compétitrice pour la lumiére, ce qui est en
accord avec notre hypothése initiale. Cependastatsification d’Ellenberg et al. (1992) qualifaut

de méme cette espece comme étant héliophile, avedlice pour la lumiére de 6 sur une échelle de 9
correspondant au plein éclairement. Nos résultatstmant donc que cette espéce est beaucoup plus

sciaphile que cela.

Suite a la formation d’'une trouée et donc a unemmngation de lumiére en sous-bois, ces trois
espéces sont susceptibles d’envahir le nouvel esgaponible. Nos résultats (article 3) montrent
ainsi qu'une végétation nouvellement installée imttten deux années de croissance le taux de
recouvrement d'une végétation mature et ce poutrtés especes considérées. Cependant, les trois
espéces ont été plantées au stade plantule poaliuae et la molinie ou sous forme de rhizome ayan
produit un bourgeon de fronde pour la fougére.stl @onc probable que les résultats auraient été
différents en partant du stade graine. Le temps paisla végétation pour atteindre les taux de
recouvrement maximaux aurait sans doute été plog. I€eci souligne un point important de
I'approche expérimentale. En effet, si les exp@@snen conditions contrélées sont indispensables
pour isoler certains facteurs et en controler d&gjtles résultats obtenus doivent orienter dedatu

recherches situ

Nous n’avons pas réussi a mettre en évidence tiiéeedice entre ces especes concernant leur impact
sur la teneur en eau du sol. Cependant, nos exgdtations n’étaient sans doute pas adéquates. En
effet, en pépiniére (article 3), les placettes éigétation étaient petites et sans doute trop psogber
identifier un potentiel effet espéce. Il est ereeffnvisageable qu'une homogénéisation latérala de

teneur en eau du sol se soit produite. En for&muésultat n’est ressorti mais nous n’avons pas p
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en compte les processus liés aux arbres adultédaddansité conditionne la quantité de lumierdest
pluie arrivant au sol, et donc de maniere indirdetphénomeéene d’évapotranspiration. De plus, les
arbres adultes s'alimentent également en eau.do@ses fines (impliquées dans I'absorption de I'eau
du sol) du chéne sessile, du pin sylvestre et dis espéces interférentes sont majoritairement
localisées dans les mémes premiers trente centisnéér sol et le chéne et le pin sont caractérasés p
une forte extension latérale des racines (d’envifdm pour le chéne et 22 m pour le pin) (Pouzerat
2010). De ce fait, la teneur en eau du sol messugane placette en forét dépend non seulemeiat de |
consommation par la végétation mais également e des arbres adultes environnants. Quand le
peuplement adulte est dense, la consommation erteldnterception de la pluie par les arbres est
importante. Elles diminuent lors de la créationnddrouée mais dans le méme temps, I'augmentation
de I'éclairement engendrée entraine une prolil@nade la végétation présente en sous-bois, etd®nc
sa consommation en eau, ainsi qu’'une augmentatigghédnomene d’évapotranspiration. A ce titre,
Curt et al. (2002) trouvent des teneurs en eauwotidsentiques dans des peuplements denses de pin
sylvestre (4000 tiges/ha) dont le sous-bois n’hgdaucune végétation et dans des peuplements clairs
(525 tiges/ha) dont le sous-bois est envahi parwégeétation dense de dicotylédones (framboisier,

ronce, etc.).

3.2. Dans le trio arbres adultes, semis d'arbres etégétation, peut-il y avoir

facilitation indirecte ? Apport pour la gestion forestiére

3.2.1. Impact néqgatif de la végétation interféresueles semis de pin

L'impact négatif de la végétation interférente s semis d’arbre a été décrit a maintes reprisas p
certaines graminées pérennes (Coll et al. 2004melaet Robertson 2003, Provendier et Balandier
2008) et pour certaines dicotylédones et fougersnier et Morgan 2007, Lautenschlager 1999,
Norberg et al. 2001). Nos résultats sont dangjteék de ces études et soulignent 'impact négatif d
callune, de la fougere et de la molinie sur lasgance des semis de pin. Parmi les trois especes, |
fougeére a I'impact le plus négatif car elle imp@aex semis de pin une forte compétition pour la
lumiére. Si les jeunes arbres et la végétatiorstllent simultanément suite a la création d’'uneée,

les interactions dépendront de la taille de laéeoformée et de la lumiére disponible en sous-Bwis.
effet, le développement de la végétation interfi&rest fonction de la lumiére dans le sous-boisf do
la quantité dépend de la densité et de la dimerdgsrarbres adultes ainsi que de la taille degéou
créées. Si les semis d'arbre et les especes dégktation interférente présentent des courbes de
réponse contrastées a la disponibilité en lumidrest possible de trouver une taille de trouée
suffisante pour autoriser le développement des ssemei pin sans pour autant permettre un

envahissement par la végétation interférente.
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Figure 32. Installation du pin sylvestre dans la callune : régression entre I'éclairement disponible en sous-bois (PAR sous-
bois, dépendant de la canopée arborée adulte) et I'éclairement disponible a I'apex des semis de pin sylvestre
compte tenu de la présence de la végétation interférente dans un contexte de trouée nouvellement créée
envahie par la callune.
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Zone pour laquelle le taux de recouvrement de la callune est supérieur a 50% et inhibe la croissance des semis de pin sylvestre
du fait, selon nos hypothéses, de son impact sur la lumiére, sur la qualité des sols et de par un potentiel phénomene
allélopathique.

Zone pour laquelle I'éclairement n’est pas suffisant aux semis de pin sylvestre qui, d’aprés nos résultats, nécessitent pour se
développer un éclairement de 5-10% minimum.

\ Zone pour laquelle les semis peuvent se développer compte tenu de la disponibilité en lumiére et de la présence de la callune.
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3.2.2. Installation des semis de pin sylvestre damsllune (figure 32)

Si linstallation des semis de pin et de la callest concomitante, nos résultats montrent que la
croissance en diamétre des semis est réduiteib@art taux de recouvrement de la callune d’enviro
50% (article 2) atteint pour un éclairement reldgf 20-25% (article 3). Ce résultat est obtenusalor
que la callune et les semis de pin sylvestre oathauteur relativement proche et que les semisnde p
regoivent donc a leur apex une quantité importdetéumiére. Ainsi, pour des éclairements en sous-
bois supérieurs a 20-25%, la callune est trop d@pdle et inhibe le développement des semis.
Plusieurs hypothéses peuvent expliquer ce phénaniieest possible qu’'un couvert trop dense crée
une gaine autour du semis empéchant I'éclairemattethdre les aiguilles des semis réparties sur le
tronc, qui voient donc leur photosynthése fortensténuée. En effet, I'éclairement mesuré non plus
au niveau de I'apex du semis mais au niveau diesofortement réduit. De plus, cette espece est
capable, comme de nombreuses éricacées, de régtaromposés phénoliqgues dans le sol pouvant
avoir un impact négatif sur la croissance des samuEqu’'aucune évidence de ce type n'ait été
reportée pour le pin sylvestre. Enfin, certainekagéées, comme la callune, ont des feuilles
caractérisées par une longue durée de vie si bietagdécomposition de leur litiere n'apporte gea p
d’azote dans le sol (Nilsson et Wardle 2005). D¢ @es attributs, beaucoup d’especes de cetteléamil
sont susceptibles d'altérer la qualité du sol, enirduiant par exemple I'activité microbienne et la
disponibilité en azote. Nos données issues deysasabtle sol (tres fort C/N) tendent a appuyer cette
théorie.

Si 'on combine les résultats reliant le taux deoresrement de la callune a la lumiére disponible en
sous-bois et ceux reliant la transmittance sousllane a son taux de recouvrement, il apparaiirgu’
tapis de callune se développant sous des éclaitsn@riour de 20% ne transmet que 10-12%
d’éclairement au niveau du semis. Il existe aims petite zone autour de 20-25% d’éclairement en
sous-bois pour laquelle les semis de pin recoiwengéclairement légérement supérieur & 10% et
peuvent donc croitre (figure 32).

Lors de la création d’'une trouée, si I'éclairemamivant en sous-bois est inférieur a 17-18%, lacip
combiné de I'ombrage des arbres adultes et dedétaton est nuisible aux semis de pin. Pour des
éclairements en sous-bois de 19-25%, I'impact dbses adultes via une diminution du taux de
recouvrement de la callune comparativement a iaglemiere est plus positif pour les semis de pin
que leur impact via une diminution de I'éclairementsous-bois. Dans ce cas, il y a donc facilitatio
indirecte des arbres adultes sur les semis de yuesire. Pour des éclairements en sous-bois
supérieurs a 25%, la callune est trop développéghite le développement des semis. Cependant, si
linstallation de la callune et des semis de pih @ncomitante, nous avons vu que les deux
protagonistes ont une hauteur relativement simailadinsi, une fois que la callune a atteint sa éaut
maximale d’'une quarantaine de centimétres pourédégrements de 19-25%, le pin sylvestre la
dépassera et ne sera plus géné par cette végétatiptant de pin sylvestre se développera alons da

un sous-bois relativement bien éclairé.
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Figure 33. Installation du pin sylvestre dans la molinie : régression entre I'éclairement disponible en sous-bois (PAR sous-
bois, dépendant de la canopée arborée adulte) et I'éclairement disponible a I'apex des semis de pin sylvestre
compte tenu de la présence de végétation interférente dans un contexte de trouée nouvellement créée envahie
par la molinie.
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Zone pour laquelle le taux de recouvrement de la molinie est supérieur a 55% et inhibe la croissance des semis de pin sylvestre
du fait, selon nos hypothéses, de son impact sur la disponibilité en lumiére et en ressources souterraines.

Zone pour laquelle I'éclairement n’est pas suffisant aux semis de pin sylvestre qui, d’aprés nos résultats, nécessitent pour se
développer un éclairement de 5-10% minimum.
N

N
A Zone pour laquelle les semis de pin peuvent potentiellement se développer aprés avoir dépassé la molinie.

Figure 34. Installation du pin sylvestre dans la fougeére : régression entre I'éclairement disponible en sous-bois (PAR sous-
bois, dépendant de la canopée arborée adulte) et I'éclairement disponible a I'apex des semis de pin sylvestre
compte tenu de la présence de végétation interférente dans un contexte de trouée nouvellement créée envahie
par la fougere.
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I:I Zone pour laquelle I'éclairement n’est pas suffisant aux semis de pin sylvestre qui, d’aprés nos résultats, nécessitent pour se
développer un éclairement de 5-10% minimum.
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3.2.3. Installation des semis de pin sylvestre damsolinie (figure 33)

Si l'installation des semis et de la molinie esha@amitante, nos résultats montrent que la croigsanc
en diameétre des semis est réduite pour un taurarivrement de la molinie variant entre 40 et 68%
(article 2), donc 55% en moyenne, atteint pouralaigement relatif de 20% (article 3).

Selon la courbe reliant le taux de recouvremeriadeolinie a la lumiére disponible en sous-bois et
celle reliant la transmittance sous la molinie & &wux de recouvrement, il apparait qu'un tapis de
molinie se développant sous des éclairements d@m20% transmet légérement moins de 10%
d’éclairement au niveau du semis de pin, ce quitoiése pas leur développement correct (figure 33).
Cependant, la hauteur maximale que peut atteiladmgolinie est de 30 cm (sans les hampes florales),
que ce soit pour de la végétation jeune ou ma@reentre 5 et 10% d’éclairement, la croissance en
diamétre des semis est fortement inhibée, ce @st ipas le cas de la croissance en hauteur. Lés sem
de pin devraient donc rapidement dépasser la moditant donné que les semis atteignent entre 15 et
20 cm au bout de deux années de croissance. Omipsusupposer gu’'en 3-4 ans, les semis pourront

dépasser la molinie et se développer sous desarkits en sous-bois de 20%.

3.2.3. Installation des semis de pin sylvestre darfisugere (figure 34)

Nos résultats montrent que quelle que soit la ltengksponible en sous-bois, I'éclairement transmis
par la fougere au niveau des semis est nettemfdrieinr a 10%. Ceci vient du fait que la fougére
atteint des taux de recouvrement forts méme pasiédiirements trés faibles. Ainsi, si le peuplemen
est fermé, la fougere est sans doute peu abondwitel'ombrage imposé par les arbres adultes aux
semis de pin sylvestre est trop important. Une kég&re ouverture de la canopée arborée adulte
entraine un développement fort de la fougére daeréepte alors une quantité importante de lumiere.
Pour autoriser l'installation des semis, il estsaimpératif que la fougere soit traitée mécanigeein

par retournement du sol sur les premiers 30 cm dféliminer une part des rhizomes, ou
chimiquement.
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Figure 35. Le cycle de vie d’un pin sylvestre est représenté du stade graine au stade arbre adulte. A gauche de cet axe
vertical ont été notés les processus fondamentaux a la compréhension et donc a la simulation des différents
stades de vie de I'arbre et a droite de I’axe sont indiqués les facteurs influengant ces processus. Les différentes
couleurs utilisées (noir, rouge, bleu, violet) permettent de visualiser si le processus a été étudié ou non au cours
de la these.

Légende Noir : réalisé au cours de la thése, Bleu : en cours de réalisation par I'équipe « Foréts Hétérogénes », Rouge : prévu ou
a faire pour améliorer le modéle RReShar, Violet : littérature existante.

GRAINE
Dissémination des graines Facteurs étudiés :
Production des graines e Présence de végétation et de litiere
Viabilité des graines (notamment celle de la fougere)
Potentialités de passer au stade semis * Prédation
Stage de M2 (2010-2011)
« Prédiction de la densité de semis de pin sylvestre en fonction
des facteurs environnementaux : quantification du gisement en
graines et estimation du taux de transformation des graines en
semis ».
v
SEMIS
Croissance en fonction de la lumiére Facteurs étudiés :
Croissance en fonction de la teneur en eau du sol * Lumiére : interactions avec la végétation
Mortalité et les arbres adultes
e Teneur en eau du sol : interactions avec
Stage de M2 (2009-2010) la végétation et les arbres adultes (non
2tlage de ViZ2 .
« Influence de la végétation arborée, arbustive et herbacée sur at.Jou.t|). ) ) )
la teneur en eau du sol; mesure et modélisation en forét ° D'SF”bUt'O”S verticale et horizontale des
mélangée chéne — pin sylvestre dans la perspective des racines des arbres adultes et de la
changements climatiques ». vegetation
e Faune du sous-bois: impact sur la
mortalité
v
GAULE
Croissance Facteurs étudiés :
Reprise de croissance aprés mise en lumiére *  Lumiére : impact des arbres adultes
Mortalité (estimé dans la thése, a quantifier) * Lumiere : conséquences du temps passe
dans un sous-bois sombre
v
ARBRE ADULTE
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4. Bilan sur le modele RReShar et perspectives deaherche

4.1. Les acquis de la thése

Suivants nos objectifs initiaux, nous avons quantie maniere satisfaisante la croissance desgeune
pins sylvestres et de la végétation en fonctionladéumiére disponible ainsi que l'impact de la
végeétation sur la disponibilité en lumiere. Lesutids sur la végétation sont d’autant plus impuga
qu’Aubin et al. (2000) soulignent qu’aucun modédedynamique forestiere n’'integre I'atténuation de
la lumiere par la végétation du sous-bois ou alersnaniére tres imparfaite en utilisant un coedfiti
d’extinction k global pour 'ensemble de la végétation. Or, beapcd’auteurs ont montré que
I'utilisation d’une valeur moyenne dee n'est pas toujours adéquate pour prédire correstera
transmission de la lumiére, ce que nos résultatirotent.

L’interception de la lumiére par la canopée arbaddte a également été quantifiée. Nous avons pour
le moment prévu d'utiliser le modéle de lumiereSFEMSARA pour la simuler parce que ce modéle
est déja implémenté sous la plateforme de simula@iapsis. Par la suite, une simulation plus précise
de ce processus, d’une importance capitale étamédqu’il permet de prédire la lumiére disponible
en sous-bois pour la végétation et les jeunes srbéeessitera d’utiliser un modéle prenant en temp
des formes de houppier plus réalistes. Cela estwrgarticulier pour les feuillus qui présentest d
fortes dissymétries résultant d’'une structure ulége du peuplement. Ce travail est en coursaur |
base de la thése de Da Silva (2008).

4.2. Les lacunes pour la simulation de la régénéiian (figure 35)

Si la croissance de la régénération a été relainerhien appréhendée en fonction de la lumiére,
quatre points font pour le moment cruellement défawne simulation réaliste du processus de
régénération étant donné qu’ils peuvent influersadérablement sur la structure de la population

future de semis.

Le premier est la simulation de la mortalité des jenes arbres.Les diverses expérimentations
menées au cours de ce travail de thése souligaemdessité dmener des études sur un plus long
terme pour confirmer ou infirmer certaines hypotheses gaus avons formulées afin d’expliquer les
résultats obtenus. Ceci oppose les notions d’appregnchronique, qui s'intéresse a un phénomeéne a
un instant t, et d'approche diachronique, qui éliesse a I'évolution d’'un phénoméne au cours du
temps. Méme si certaines de nos expérimentationétérsuivies sur deux années consécutives, c'est
un laps de temps extrémement court a I'échell€atbre. De ce fait, ces expérimentations ne nous
permettent pas de quantifier la mortalité des semgaules de pin sylvestre. Cependant, il estuprév
que les neuf dispositifs cloturés en forét d’Orkaaient suivis sur le long terme par I'équipe €D

Hétérogenes » du Cemagref de Nogent-sur-Vernidsorsuivi sera plus succinct que ce qui a été
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réalisé au cours de la these et consistera enlexerde mortalité et de hauteur et diameétre desssem

de pin sylvestre en fin de saison.

En ce qui concerne les gaules, nous avons tout démre mis en évidence une dimension critique
pour des niveaux d’éclairement donnés. Deux prosaligmes de recherche me paraissent alors
intéressantes : i) la quantification du temps regies au pin sylvestre pour atteindre sa dimension
critigue dans un environnement lumineux donné, dprine des informations sur la mortalité des
gaules poussant en sous-étage et ii) savoir sfaisecette dimension atteinte, une mise en lumiére
permettra une reprise de croissance ou non, notamdams des sous-bois sombres. Cette derniére
gquestion est d’'une grande importance, notamment gonner des outils aux gestionnaires sur le
calendrier et la nécessité de leurs interventighgceles. Elle milite dans le sens d’expérimerdes
interventions sylvicoles, par exemple sur les gadle pin sylvestre que nous avons échantillonnées
dans cette étude.

Enfin, nous avons remarqué lors du suivi des ditifoosnstallés en forét d’Orléans qu'une forte
mortalité des semis était causée par la microfaundu sous-boisgue ce soit du fait des limaces ou
de pathogénes. Cependant, I'impact de la prédaaoma microfaune n’est que rarement intégré dans
les études concernant la régénération et n’est gasintégré dans les modeéles de régénératiore(Pric
et al. 2001). Ceci illustre la nécessité de prerrecompte la prédation dans les expérimentations
guantifiant les facteurs impliqués dans la régédigradu pin sylvestre pour pouvoir améliorer le

module de mortalité de RReShar.

Le second point nécessaire a I'amélioration du neoB&ReShar concerne la production des graines,
leur viabilité et lapotentialité pour que la graine passe au stade sesniUn stage de M2
(E. Boutaud) a été lancé sur le sujet au Cemagreflagent et a pour objectifs i) de quantifier la
production des graines par un comptage des comdsssarbres adultes, ii) d’estimer la viabilitésde
graines contenues dans les cones (graines pleinesdes) et iii) de déterminer l'influence de la
litiere, de la végétation en place et de la prédasur la réussite de la germination. Ainsi, decda

de graines seront réalisés dans différentes conditstationnelles et notamment sur des tapis de
végétation dense. Ceci éclaircira I'un des poiettéas ambigus dans mon travail de thése. En effet,
nous avons planté dans chacune des expérimentasnsemis de pin déja germés dans des petites
mottes de tourbe (Jiffy). Méme dans ces conditidasmortalité des semis dans la végétation
(dispositif forét) a été tres importante alors des semis plantés avaient déja un Iéger systéme
racinaire. Ces nouvelles expérimentations pernmttrde quantifier les chances de succes
d’installation d’'un semis de pin si une graine tengoir un tapis de feuilles, de racines ou de ditiar
séparant du sol minéral.

Etant donné que la dissémination du pin sylvedireb@in 2003) et les aspects génétiques de la

dissémination (Aspe 2009) ont été relativement Biewliés, nous envisageons d’améliorer le modele
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sur ce point en utilisant les données existantesnetollaborant avec les différentes équipes de

recherche.

Le troisieme point qui manque pour une simulatiéaliste de la régénération est la quantification du
partage de I'eau entre les arbres adultes, les jean arbres et la végétation interférenteDans la
problématique actuelle des changements climatigagec une perspective de réduction de la
pluviométrie estivale mais aussi une augmentatis muies hivernales, la teneur en eau du sol est
fondamentale a prendre en compte. Face a une atafioanpotentielle des sécheresses dans les
années a venir, il est en effet indispensable datifier, de la méme maniére que nous l'avons fait
pour la lumiere, I'influence respective de la végién du sous-bois et des arbres adultes sur éuten
en eau du sol et donc sur la quantité d’eau dig®piour les jeunes arbres. Dans I'optique d’amener
des réponses a ces questions, un stage de M2 (RbR@&0) a été réalisé durant I'été 2010 dans les
peuplements mélangés de chéne sessile — pin s@\&stlesquels j'ai travaillé au cours de ma thése
Selon I'hypothése reliant la biomasse de racinessfde la végétation et des arbres a I'absorpton d
'eau du sol (Ammer et Wagner 2002, Gaudio 2008)stage a consisté en des prélévements de
carottes de sol contenant des racines identifi@éesme appartenant au chéne, au pin, a la callulae, a
molinie ou a la fougeére. A I'emplacement des camtta teneur en eau du sol a été mesurée et la
pluviométrie estimée grace a des pluviometres. Qigd, les données hydriques (pluviométrie et
teneur en eau du sol) ne sont encore une foisgsez @aombreuses pour quantifier le partage de,l'eau
a I'image de ce qui a été réalisé au cours de msethCeci souligne la difficulté liée aux mesures
hydriquesin situ. En effet, la nécessité et la régularité des nessdépendent fortement des conditions
météorologiques (il ne sert a rien de réaliser mesures s'il pleut tout le temps par exemple).
L'incapacité de réaliser une série de mesures énede cruciale (sécheresse a la suite d’'unesgros
pluie par exemple) peut suffire & masquer les mxce recherchés. La quantification du partage de
'eau peut ainsi nécessiter de longues périodanatrire répétées durant la saison de végétatien et j
pense donc qu'il est impératif d'utiliser un magkriqui, comme les thermocouples, permet
d’enregistrer la teneur en eau du sol et la plugimi® de maniére continue sur la saison de végétati
Nous avons tout de méme des outils qui nous pewngtie jour ot nous nous attelerons a ce sujet,
d’améliorer l'interprétation des résultats. En gffeous avons maintenant une base de données sur la
température du sous-bois (nécessaire au calcuédmpbtranspiration) et nous sommes capables de
prédire la biomasse de racines fines des arbres s=lir dimension et leur distance par rapport au

point de mesure ainsi que la biomasse de racines fle la végétation interférente.

Enfin, le dernier point est lié a Bynamique de la végétation interférente En effet, nous avons
quantifié le développement de la végétation en tfoncde la lumiére disponible en sous-bois.
Cependant, les expérimentations ont porté soitisua végétation mature en forét, soit sur dessemi

(ou des rhizomes portant un bourgeon de fronde laoiaugere). Comme pour le pin sylvestre, nous
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n'avons donc pas étudié la dynamique de la végétatipartir du stade graine. Or, le modele RReShar
est également construit pour que des interventgyhgcoles puissent étre simulées. Il est donc
impératif de connaitre le laps de temps que la tafigé interférente mettra pour acquérir le
développement que nous avons quantifié suite aoumerture de la canopée. Ceci nécessite une
approche expérimentale reposant sur I'ouverturgraleees dans la canopée arborée adulte et sur la
quantification du temps de colonisation de I'espdtsponible par les espéces interférentes. Nos
résultats permettent cependant d’orienter la tdiéle trouées créées. L'équipe MGVF (Mission de la
Gestion de la Végétation en Forét, INRA de Nanmydille actuellement sur des expérimentations de

ce type.
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Noémie GAUDIO

Interactions pour la lumiére au sein d’un écosystem e
forestier entre les arbres adultes, les jeunes arbr esetla
végeétation du sous-bois.

Le renouvellement des peuplements forestiers iligguest envisagé par la création de trouées,

d’augmenter localement I'éclairement en sous-baidagoriser la croissance de la régénération démbf
Cependant, cette augmentation de lumiére favotissida colonisation des trouées par des espécleadées et

semi-ligneuses compétitrices pour les ressourcete Ehese s'est focalisée sur les interactions [@olumiére
entre de jeunes pins sylvestréBinus sylvestris et une végétation interférente représentée pasalline

(Calluna vulgari3, la molinie Molinia caerulea et la fougére Rteridium aquilinum dans le sous-bois de

peuplements mélangés chéne sesglleefcus petragapin sylvestre.

afin

La Iumiére est le facteur principal limitant la i%ance des semis (hauteur<0,30m) et galles

(0,30m<hauteur<ém) de pin sylvestre. Cependantsajae les semis supportent un ombrage consédesny,

besoins en lumiére augmentent avec la dimensioimdasdus.
Le développement des trois especes interféren&é guantifié en fonction de I'éclairement. A rec@mment

égal, la fougére intercepte plus de lumiére quemlainie et la callune. La fougere affecte donc plus

négativement la croissance des semis de pin, notatparce qu’elle est aussi capable de développeouvert
dense méme pour de trés faibles éclairements. lésurois espéces, des facteurs autres que laneireant
cependant impliqués qui pourraient étre des phénemeéd’allélopathie, de compétition souterraine

ou

d’interférence mécanique. Les différents résulsdst intégrés dans un modeéle conceptuel de dynamliqu

forestiere (RReShar, Regeneration and Resourcénghar

Mots clé : pin sylvestre, régénération naturelle, compétitinmiére, végétation du sous-bois, modéle
dynamique forestiére.

de

Light interactions within a forest ecosystem betwee n the
adult trees, the young trees and the understorey ve  getation.

Irregular forest stands regeneration is considarsidg gap creation that provokes a light increaseghie
understorey. The light increase leads to the reoernt of new trees as well as the potential coltion by
competitive herbaceous and shrubby species. Tiniy bcused on light interactions between Scots jfinus
sylvestri3 seedlings and saplings and competitive vegetatiade up ofCalluna vulgaris Molinia caeruleaand
Pteridium aquilinumgrowing in mixed sessile oalQercus petragaScots pine stands in acidic temper,
forests in France.

The light was the key limiting factor controllingc&s pine seedling and sapling growth. Seedlingsahte to
tolerate a consequent shading, whereas sapling) fegluirement increases with their size. The groefiC.
vulgaris M. caeruleaand P. aquilinumwas measured according to light availability. Forgiven cover
P. aquilinumintercepted more light thavi. caeruleaandC. vulgaris P. aquilinuminvolved a more pronounce
decrease of pine seedling growth as this speciesabia to reach high cover even in very shadeditons. For
all the three species, processes like allelopati®owground competition or mechanical interferencere
assumed to also impede with pine seedling growthth®se results were integrated in a conceptuetsi
dynamics model named RReShar (Resource and Regjenesharing).

Key words: Scots pine, natural regeneration, competition, tligmderstorey vegetation, modelling ford
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