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1. Contexte général et but de I'étude

En France, les objectifs de la gestion forestiare fortement évolué au cours des
derniéres décennies, et les fonctions non prodestrde la forét prennent une importance
grandissante. Les pratiques sylvicoles doiventsalooncilier la production de bois, le
maintien d’'une valeur patrimoniale paysagére et ideiversité, I'accueil des activités de
loisirs et culturelles, les solutions proposéesrpapondre aux changements climatiques
(stockage du carbone entre autres). Face a cesatifipélia politique forestiére s’oriente vers
une sylviculture qui favorise la dynamique naturalles peuplements et le maintien des
peuplements en formation mélangées. Les peuplementngédl sont pensés offrir de
nombreux avantages comparativement aux peuplememespécifiques : (1) amélioration
de la stabilité et de la résilience des peuplemeigsa vis des perturbations (tempéte,
sécheresse, pathogene), (2) amélioration du fomziment de I'écosystéme forestier (via une
amélioration du fonctionnement des sols, une augmentade la biodiversité), (3)
accroissement de la valeur patrimoniale et sodi@kice National des Foréts, 2005). Ce
changement d’orientation crée un besoin de nouveatils de gestion. En effet la gestion de
ces peuplements est moins bien connue et plus ceenglee celle de structures homogenes.
Les régles sylvicoles, souvent empiriques, mise aoepbur des systémes régufiemsnt peu
pertinentes dans le cas d'un systeme irrégulierangé. Il y a donc actuellement une
demande forte pour I'établissement d'itinéraires isgles adaptés a ces formations. Cette
dynamique de changements de la gestion forestieserede en France est beaucoup plus
marquée dans certains autres pays (des pays n@digneme le Canada, la Suéde ou la
Norvéege, et 'Europe centrale), qui s’oriententsawgrs une diversification en essences de

leurs peuplements.

Le regain d'intérét envers les peuplements mélas@Esompagne également d'un
recours a des techniques sylvicoles qui utiliseneumila dynamique naturelles des
peuplements forestiers. Ces techniques sont réputésns invasives et souvent moins
colteuses. Ainsi, les préconisations actuelles derfaire reposer I'installation et le maintien
des peuplements mélangés essentiellement sur des iqueammaturelles de régénération.

Lors de la phase de renouvellement du peuplemerdggénération naturelle est composée de

! Les peuplements mélangés, a I'nverse des peuplsrpers, présentent un mélange d'essences

2 Une futaie réguliére est caractérisée (au setigFth) par un taillis représentant moins de 25%cdaverture
relative et une futaie haute repésentant plus (B3Ja systéme irrégulier est une futaie irrégelifaillis<25%
et futaie haute<2/3) ou un mélange futaie et i taillis sous futaie » avec taillis>25% et fate25%)



semis nouvellement apparus et de semis préexistaggsseinis se sont installés et ont parfois
persisté pendant de longues périodes sous un ¢devere. Cette régénération préexistante
constitue dans certaines formations forestierespotentiel de semis important dans le

processus de régénération de la forét (McClure, &eeeak, 2000). Son utilisation peut

s'avérer nécessaire dans les situations ou les peéagistants sont les seuls constituants de
la régénération. Ces situations correspondent gleméent a des peuplements qui ont été
détruits brutalement par des aléas climatiques otigbi&s, avant que des nouveaux semis
aient pu apparaitre, ou bien a certains peuplengémés en structure irréguliere, qui favorise
I'apparition de semis préexistants. Ces situatiqnsgtaient relativement marginales jusqu'a
présent, risquent de voir leur fréquence fortemargmeenter dans un futur proche en

conséquence directe des changements globaux ethdegements dans les méthodes de

gestion forestiére.

La lumiere, en modulant la croissance et la morphelatfis semis mais aussi la
composition en espéces, est 'un des principauxetdast influencant la structure et la
composition de la régénération. Sous couvert, lssaace et la survie sont faibles et le sont
d’autant plus que le couvert est dense (Madsen &dra 1997, Szwagrzyk, Szewczyk &
Bodziarczyk, 2001). La régénération avancée a &lessin de la formation de trouées dans la
canopée pour Voir sa croissance augmenter, pounditiela canopée et finalement
reconstituer le peuplement. La création de trouéirelle ou anthropique, est alors une étape
essentielle dans le processus de régénération dplepgent. Les gestionnaires peuvent
ensuite intervenir dans cette régénération dabstle’optimiser la croissance des différentes
especes présentes en régénération et de contedleprhposition en espéces du futur
peuplement en favorisant le mélange. Pour concelesiractions sylvicoles appropriées, il est
alors nécessaire de connaitre la réponse de anoessies semis a I'ouverture de canopée et
d’identifier les réponses différentielles des esgéorésentes en régénération. La réponse des
semis a l'ouverture de canopée s'inscrit aussi denghamp de question plus vaste : les
semis sous couvert étant dans une phase de compressiste-t-il des ajustements
morphologiques et physiologiques nécessaires avamtles semis puissent reprendre une
croissance active et quels sont-ils ? Comment $faat@nt les plants a un environnement

changeant ? Ces processus d’'acclimatation soniffissahts entre espéces ?

Cette these propose une analyse de la réaction darss naturels a I'ouverture du
couvert en terme de croissance. Un intérét particiér a également été porté a la mise en

évidence des ajustements fonctionnels nécessairetaaeprise de croissance apreés une



phase de compression longue. Ces travaux ont étéliéés en particulier sur le hétre et
I'érable sycomore qui sont deux espéces d'intérét c@énomique important, et

naturellement présentes en mélange dans les foréls Lorraine.

2. Importance de la régénération pré-existante

L'installation d’'une régénération naturelle se déecen plusieurs étapes : production,
dispersion, germination des graines et installafiesm semis. A chaque étape, la structure et la
composition en espéces de la régénération dépedeghtisieurs mécanismes sous jacent a la
coexistence et la présence des espéces dansdeti€alke régénération. Les mécanismes de
coexistence entre espéces sont essentiellement fiasés théorie de la différenciation de
niches au niveau spatial et temporel (NakashizuB@l 2Takenaka, 2006). Au niveau spatial,
les sites considérés comme favorabtesa germination des graines et a I'établisserdest
semis dépendent des exigences des différentes sesp&geniveau temporel, I'"effet de
stockage" (storage effect) définit la banque déngran dormance qui germera aprés un délai
plus ou moins long et selon les conditions enviromergales, ou bien la banque de semis pré-
établis capables de survivre pendant une longued#sous couvert fermé. L’ensemble de
ces mécanismes contribue donc a I'hétérogénéitéalpati especes, en age et en structure de
la régénération. Par ailleurs, la présence d'uwnfsivorable a la germination et I'installation
d'une espece change spatialement et temporellemangxemple un site défavorable peut

devenir favorable apres une perturbation.

Sous canopée fermée, la banque de semis présentorestituée principalement
d’espéces tolérantes a 'omfré&ine perturbation, comme la création d’'une ouvertlans la
canopée, peut contribuer a I'enrichissement tempoider cette banque de semis en especes
plus exigeantes en lumiére et a la germination éamgue de graines en dormance (Parish &
Antos, 2005, Shimizu, 2005, Greene, Zasada, Satoad, 1999, Dalling, Hubbell & Silvera,
1998). Les semis présents dans la banque connaggsstalement des périodes d’'ouverture
de la canopée pendant lesquelles leur croissamgaeaaie suivi de périodes de fermeture de
la canopée pendant lesquelles la croissance astudeau restreinte. Les semis présent dans
la banque sous couvert ont donc souvent une hastpitil est difficile de reconstituer a

3 Un site favorable est défini comme une localisatia la survie est probable aprés dispersion dereg (safe
site en anglais)

4 la tolérance a I'ombrage peut étre simplemeniniléémme la capacité & survivre pendant une lopguiede
a faible éclairement



posteriori et qui peut avoir des conséquencesesurréaction suite a I'ouverture de canopée,
comme suggéré par Wrigat al(2000).

Lors d'une ouverture de canopée, les semis préexasits ont une avance par
rapport aux semis nouvellement arrivés, car ils sdndéja installés et ont parfois des
dimensions déja importantes (Murphy, Adams & Fergusn, 1999). Dans les cas ou les
semis préexistants réagissent positivement a l'outere du couvert, cette avance dans le
développement leur confere un avantage compétitifriportant sur les autres semis et
peut conduire a une trés forte participation des guis préexistants a la recomposition du
futur peuplement (McClure et al., 2000, Nagel, Svoboda & Diaci, 2006).

3. Le microclimat dans les régénérations

Arbres et peuplements forestiers exercent au nile@zl des influences notables sur
le microclimat. Ces influences sont dépendantes idwatlocal, des conditions stationnelles
et de la structure du couvert (Aussenac, 2000)e#\fa création d’'une trouée dans le couvert,
c’est a dire, la coupe ou la chute des arbresesjude nombreuses variables microclimatiques
changent. Le principal facteur modifié est l'inteédumineuse qui augmente en passant de
valeurs de 0.5-5% d'éclairement relatfous couvert fermé (Beaudet & Messier, 2002,
Emborg, 1998, Madsest al, 1997, Piboule, Collet, Frochat al, 2005), a des valeurs
beaucoup plus importante dans la trouée. L'interisitéineuse dans les trouées varie en
fonction de la taille et de la géométrie de la tm(€arlson & Groot, 1997, Beaudet al,
2002, Galhidy, Mihok, Hagyet al, 2006), et de la structure du peupement résidueliade
la trouée. La qualité de la lumiére change aussamment le rapport entre rouge clair et
rouge sombre. En plus de la lumiére, de nombreuesfaicteurs microclimatiques changent
également suite a I'ouverture de la canopée. Alagempérature et le déficit de pression de
vapeur d’eau de l'air augmente (Carlsenal, 1997, Maherali, DeLucia & Sipe, 1997).
Carlson et Groot (1997) reportaient dans une fdettremble éclaircie une différence de
température maximum de 7°C entre le sous bois etnamelg trouée (1500 m2). En sous bois,
la présence des arbres adultes tamponne la temgédatliair (diminution des températures
maximum et augmentation des températures minimum) limiargels tardifs et les coups de

chaleur en été qui peuvent étre préjudiciable gearsemis (Powell & Bork, 2007). La

5 L’éclairement relatif est décrit comme le rappantre I'éclairement mesuré sous couvert et I'éefaint au
dessus du couvert. En général, I'éclairement éstdirement dans la gamme de radiations photostygtieénent
active (PAR)



disponibilité en eau et nutriments est également glasde dans les trouées (Galhéatyal,
2006, Ritter, Dalsgaard & Einhorn, 2005, Madsgral, 1997, Ritter & Vesterdal, 2006) et
augmente d’autant plus dans les trouées largesirdludnce des arbres adultes est plus
lointaine (Clinton, 2003). L'augmentation du contesm eau du sol aprés ouverture de la
canopée serait, quant a lui, plus influencé patdtception moindre des pluies que par la
diminution d’extraction de I'eau du sol par lesrabadultes, comme I'ont montré Powell et
Bork (2007) dans une forét de tremble.

Le couvert au dessus de la régénération est casgctgar une distribution trés
hétérogéne du feuillage, qui présente une strugtm@éralement fortement agrégée, et ceci a
différentes échelles (Fig. I1.1). Dans des situaide couvert fermé, la lumiére recue par la
régénération est principalement de la lumiere diffuséme par journée fortement ensoleillée,
avec quelques périodes d’éclairement direct («etaighlumiere ») a travers les petites trouées.
Aprés ouverture de la canopée (Fig 1.1), la quandié lumiére augmente fortement et la
distribution de celle ci est tres différente delecekn sous bois, avec des périodes

d’éclairement direct plus longues dépendant della tie la trouée (Beaudet al, 2002).

Figure 1.1 : lllustration & partir de photographigsmisphériques d’une situation de couvert fe#nét de trouée,
B. La course du soleil est indiquée sur la photdyeap.



Les conditions en sous bois (faible disponibilitérelumiére, occurrence de rares
taches de soleil, faible disponibilité en eau) litént la croissance et la survie des semis
persistant sous le couvert. Lors de I'ouverture diwcouvert, la disponibilité en lumiere
augmente évidemment fortement mais les autres factes microclimatiques changent
aussi. Alors l'acclimatation des semis pré-existast a ces nouvelles conditions de
croissance n’est pas qu'une acclimatation a la lurére mais aussi a 'ensemble des autres

variables microclimatiques.

4. Effets d’'une ouverture de canopée sur la croissane la survie des semis
pré-existants
Les espéeces tolérantes a 'ombre sont capablesraegeale s'établir et de survivre en
sous bois sous une canopée fermée. L'ensemble des m&Esents sous couvert constitue une
banque de semis persistants, en attente de comsditiercroissance plus favorables. Sous
couvert fermé, ou l'intensité lumineuse peut étre mase entre 1 et 5% d'éclairement relatif
(Emborg, 1998, Madseat al, 1997, Pibouleet al, 2005), les semis ont une croissance en
diameétre et en hauteur fortement réduite mais pewantvre pendant de longues périodes
(jusqu'a 100 ans chez une espéce trés tolérafimbre comme le hétre) . Néanmoins, au fur
et a mesure que les semis grandissent, ils deviephentexigeants en lumiére comme I'a
proposé Messieet al. (1999) sur des espéces de coniféres. En effetdqles semis
grandissent, la biomasse, donc la respiration @&ah, augmente (perte de carbone (C)) et
les semis ont besoin de plus de lumiére (gain deo@) maintenir un bilan de C positif. La
régénération préétablie a donc besoin d’ouvertames da canopée pour survivre, croitre et

atteindre la canopée.

Les trouées formées dans la canopée par pertutbataturelles (tempéte, mort d’'un
arbre adulte) ou par des interventions sylvicolegvpnt étre de taille variées. Selon la taille
de l'ouverture et donc la quantité d’éclairemengigttant la régénération, la croissance des
semis pré-existants varie. Ainsi, de nombreux auté@rsegan, Landis, Ashtoet al, 2005,
Mesquita, 2000, Devine & Harrington, 200&)t montré que la croissance augmente comme
la taille de la trouée augmente. Néanmoins la tdi#ld’'ouverture n'a pas besoin d’'étre trés
large pour permettre aux espéces d’atteindre desd@ucroissance similaires a ceux trouvés
dans des coupes claires (Coates, 2000, Mesquit8, Bdurgeois, Messier & Brais, 2004) et

donc la création de moyennes trouées plutdt quarded coupes claires est préconisée.



Au sein d'un collectif de régénération exposé a wumwerture de canopée, la
croissance des semis differe également selon leie taitiale (i.e. la taille atteinte sous
couvert avant ouverture). Plusieurs auteurs (Murphyal, 1999, Groganet al, 2005,
MacFarlane & Kobe, 2006) ont ainsi montré que l@ssance en diameétre et en hauteur est
corrélé positivement a la taille initiale des serbis.plus le niveau de compétition exercée par
les semis vaoisins influe fortement sur la croissapes ouverture, les semis plus grand ayant
un avantage compétitif sur leurs voisins plus pétisllet & Chenost, 2006, Duchesneau,
Lesage, Messieet al, 2001). Les compétitivités relatives de différerdepeces en mélange
peuvent changer fortement aprés une perturbatiole caveau de compétitivité d’une espece
par rapport a une autre dépend de sa taille ieiial moment de I'ouverture, de la densité de
semis et du taux de croissance apres ouverture G&ldHasenauer, 1997, Hasenauer &
Kindermann, 2002, Beaudet, Brisson, Grastehl, 2007). Ainsi, Stancioiu and O'Hara (2006)
montraient qu'en sous bois sapin et hétre dominajekaent I'épicéa alors qu’en trouée c'est

I'épicéa qui avait tendance a dominer les autrpees.

Si la réaction a l'ouverture des semis est faibleien si la compétition entre espéces
est intense, la diversité spécifique peut alorstehwapidement aprés l'ouverture de la
canopée (Nagadt al, 2006, Collet, Piboule, Lerogt al, 2008, Clark, Beckage, Camét al,
1999). Colletet al (2008) ont démontré qu’en dépit d’'une grande dit&en espéces dans le
peuplement adulte et en sous bois, la nouvelle |lptpo de semis en régénération, plusieurs
années apres I'ouverture, était strictement dominéel@ux espéces (hétre et érable sycomore)
et que la création de trouée de différentes tailespermet pas I'établissement d’'une
régénération plus diverse. Une des explicationsiples pour le manque de compétitivité de
certaines especes apres l'ouverture de canopée &sinps de réponse de la croissance a
'ouverture de canopée. Plusieurs auteurs (Colleinter & Pardos, 2001, Kneeshaw,
Williams, Nikinmaaet al, 2002, Metslaid, llisson, Vicentet al, 2005, Mesquita, 2000) ont
mis en évidence que la croissance est souvent éetatd quelques semaines a quelques

années apres I'ouverture de canopée.

Ce délai est souvent attribué au temps nécessairaxaajustements physiologiques
et morphologiques des semis pré-établis en phase dempression sous couvert, temps

nécessaire a I'acclimatation compléte des semiszla reprise d’une croissance active.

5. Caractérisation de I'état de compression des senmssus couvert fermé et
identifications des contraintes possibles au relaeiment.



La croissance est le résultat d'un bilan de carlpmsgtif pour la plante. Le bilan de C
est la différence entre les gains et les perte€ @el’echelle de la plante. Les gains de C
représentent I'ensemble du C fourni a partir de ketgsynthése et les pertes de C
représentent la fraction de ce C utilisée pourekpiration (respiration de maintenahee
respiration de croissanelLes gains de C dépendent alors de la capaditéudisition du C
au niveau foliaire et plante entiére alors quepetes de C dépendent de I'allocation du C
entre les différentes partie de la plante (tigeine feuilles) et des codts de construction des
différents organes. Pour comprendre le délai dessaoce observé apres l'ouverture de la
canopée, il est nécessaire d'étudier I'acclimatatimmphologique et physiologique a court et
a long terme (de quelques heures a plusieurs anm@sssemis a lI'ombrage puis aux
nouvelles conditions de croissance suite a une raweede canopée, qui provogue une
augmentation brutale de la disponibilité en lumi@renutriments et en eau, de la température
et du VPD de l'air. Peu d'informations sont actueléat disponibles pour prédire la réponse
a long terme des semis a des changements environnementalains (Reynolds & Frochot,
2003, Renninger, Meinzer & Gartner, 2007, Sipe &#&, 1994, Kneeshagt al, 2002). En
revanche, un plus grand nombre d'études ayant diwitcaractéristiques de phénotype
d’'ombre et de lumiéere et leur acclimatation & diffésemveaux de lumiére existent et nous
permettent d'identifier les contraintes potentiellas relachement des semis suite a une

période de compression.

Nous focaliserons ici sur les réponses fonctionned qui permettent d’optimiser
I'acquisition de C au niveau foliaire et plante eriere a différents niveaux de lumiére en
comparant les caractéristiques de plants acclimatéss I'ombre a celles de plants
acclimatés a la lumiere. Nous porterons aussi untérét particulier a I'identification des

contraintes potentielles a I'acclimatation des semia un environnement changeant.

5.1. Acquisition du carbone au niveau foliaire

L’acclimatation photosynthétique des semis pousaatifférents niveaux de lumiére a

été largement étudiée (Parelle, Roudaut & Ducreyp2B8@bakowski, Montpied & Dreyer,

® La respiration de maintenance fournit I'énergieassaire & la maintenance de la biomasse existiansiegu'a
I'absorption et le transport de I'eau et des mingra

’ La respiration de croissance fournit I'énergieéssaire aux prosessus de biosynthése associgsaiigtion
de nouvelles biomasses.



2003, Rodriguez-Calcerrada, Pardos,&sial, 2007, Le Roux, Walcroft, Daudet al, 2001b,
Balandier, Sinoquet, Fradt al, 2007, Givnish, 1988) mais seulement quelques étsglesnt
intéressées a 'acclimatation des semis a des var@aties conditions de lumiere pendant leur
développement (Reynoldst al, 2003, Naidu & Delucia, 1997b, Naidu & Delucia, 1998
Tognetti, Johnson & Michelozzi, 1997, Tognetti, Mita, Pinzautiet al, 1998, Shimizu,
Ishida & Hogetsu, 2005).La grande majorité de cedeftwnt caractérisé la réponse des semis
a la variation d'un seul facteur, la lumiére, ewvailant en conditions contrélées (notamment
en contrélant l'irrigation et la fertilisation). IEs ne peuvent alors faire que des hypothéses
sur I'acclimatation des semis en conditions natwsgbgisque dans ces conditions les semis
doivent étre acclimatés a un ensemble de facteurmanementaux : les semis sous couvert
fermé sont exposés a une faible lumiére mais aussiedaible disponibilité en eau et en
éléments minéraux, ce qui laisse supposer que ihaatdtion, dans ces conditions, pourrait
étre différente de celle observée en conditiongroties. Nous nous baserons néanmoins sur
ces études pour identifier les possibles contraiate relachement de semis pré-existants en
régénération naturelle. La lumiére interceptée Ipaplant est ensuite utilisée au sein du
processus de photosynthése qui permet de fournia aldnte le C nécessaire a son
fonctionnement. L'assimilation du G@ar la feuille peut étre limitée au niveau biochingq
par ses capacités photosynthétiques maximales éteaurstomatique par la quantité de,CO

entrant par les stomates (Givnish, 1988).

5.1.1. Au niveau biochimique

De maniére générale, les feuilles acclimatées a I'ersbnt plus fines, moins denses
et possédent donc une masse surfacique foliaire (UMids faible que les feuilles acclimatés
a la lumiere (Parelleet al, 2006, Rodriguez-Calcerradat al, 2007, Hanba, Kogami &
Terashima, 2002). Elles ont aussi un faible contenuN foliaire et une faible capacité
photosynthétique par unité de surface foliaire compades feuilles acclimatés a la lumiéere
(Parelleet al, 2006, Balandieet al, 2007, Reich, Tjoelker, Waltegt al, 1998, Feng, Cao &
Zhang, 2004, Le Rougt al, 2001b). Parce que plus de 50% de I'azote foltaital est alloué
a l'appareil photosynthétique (Evans, 1989), lesacéés photosynthétiques foliaires sont
généralement fortement corrélé a la quantité d'aoditgre par unité de surface (Na, (Aranda,
Bergasa, Gikt al, 2001, Jones & Thomas, 2007, Le Rat»al, 2001b, Parellet al, 2006)).
Ces mémes auteurs ont montré que l'augmentation desigapphotosynthétiques foliaires

chez les feuilles acclimatés a la lumiére via ungnantation du contenu en azote foliaire

10



peut alors étre conduite par des changements wtaust (augmentation de LMA) et/ou
biochimiques (augmentation de la concentration et fdgartition de I'N entre les différents
pools de la machinerie photosynthétique). Na careséors un bon indicateur de la capacité

assimilatrice des feuilles.

5.1.2. Au niveau stomatique

Les stomates étant le lieu de I'entrée du,@@ns la feuille et de sortie d’'eau de la
feuille, il existe un couplage entre assimilatiotrahspiration, entre gain de C et perte d’eau.
Les semis poussant a 'ombre sont acclimatés a ubke famiere et un faible déficit de
pression de vapeur d'eau (VPD). Les semis acclimatd®ombre ont un faible taux
d’'assimilation photosynthétique et une faible condonce stomatique. Du a cette faible
conductance stomatique et au faible VPD, la traaspit des semis en sous bois reste faible
(Johnson, Tognetti, Michelozet al, 1997, Rodriguez-Calcerradd al, 2007). A la lumiére
au contraire, les semis montrent une plus grandsgit@tion en raison d’'une conductance
stomatique plus élevée et d'un VPD plus grand. lestep d’eau au niveau des feuilles sont
alors plus importante et la plante a besoin d'urieésye hydraulique transportant I'eau des
racines aux feuilles capable de répondre a la deenanckau des feuilles. L'augmentation de
I'allocation relative de biomasse aux racines almuds par rapport a la surface foliaire
permet d’augmenter I'alimentation en eau des feufBasigah, Ibrahim, Bogardt al, 2006,
Welander & Ottosson, 1997). L'efficience du systéwaesculaire a transporter I'eau des
racines aux feuilles est aussi supposée plus grelnele les plants acclimatés a la lumiére
comparée aux plants acclimatés a I'ombre. La condcetéwydraulique de la tige dépend
anatomiquement de la surface d'aubier, de la dessitie la taille des vaisseaux du xyleme
(Tyree & Zimmermann, 2002). De nombreuses études ontrénque les plants acclimatés a
la lumiére avait des vaisseaux plus large et pluslbmeux et une plus grande conductance
hydraulique par unité de surface foliaire (leaf cfie conductance, LSC) que les plants
acclimatés a I'ombre (Bariga&t al, 2006, Sellin & Kupper, 2005, Schultz & Matthews,
1993). L'augmentation de LSC peut permettre unemengation de la transpiration par unité
de surface foliaire sans risquer une trop grandgmeutation du gradient de potentiel
hydrique dans la plante et alors sans augmentesdaer de cavitation (Sperry & Pockman,
1993, Sperry, 2000, Tyree, 2003). Une plus faibimérabilité & la cavitation chez les plants

acclimatés a la lumiére (Cochard, Lemoine & Drey889l Cochard, Peiffer, Le Gadt al,
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1997, Lemoine, Cochard & Granier, 2002a) permet ddesir un plus fort gradient de
potentiel hydrique entre le sol et les feuillesssaisquer I'embolie. Comme le risque de
cavitation est limité par un contréle stomatique petes d’eau avant qu'un emballement de
I'embolisme se produise (Tyree & Sperry, 1988, Jonedugherland, 1991, Cochard, Ridolfi
& Dreyer, 1996), une plus faible vulnérabilité a davitation contribue a maintenir les

stomates ouvert et donc a améliorer le gain de Gvaaun de la plante.

Lors d'une ouverture de canopée, les semis acclingatésmbre sont exposés a une plus
grande demande évaporative de I'air. Les propri§ésauliques des semis peuvent alors agir,
dans un premier temps au moins, comme une contrainte forl’augmentation de
transpiration et donc a I'augmentation du gain adaene dans leur nouvel environnement de

croissance.

5.2.  Acquisition du C au niveau plante entiére

La précision avec laquelle sont décrites les difiées caractéristiques impliquées dans
I'acquisition du C au niveau plante entiere dépdad’échelle de temps a laquelle elle est
estimée (sur la saison de croissance entiere, lg teojsur ou I'heure (Le Roux, Lacointe,
Escobar-Gutiérreet al, 2001a)). Si le gain de C est estimé a une fileléztemporelle (la
journée), la prise en compte de la réponse photoagiqtie de la feuille & I'éclairement et une

description précise de la distribution des feuillassein du houppier devient indispensable

5.2.1. L'assimilation foliaire en fonction de la lumiére

L’assimilation foliaire diminue avec la diminution di& densité de flux de photons
photosynthétiques (PPFD) recue. Cette diminutiont gite modélisée par une courbe
hyperbolique non rectangulaire (Prioul & Charti@877). A partir de cette courbe, trois
principaux parametres peuvent étre définis : I'adaiion nette a lumiére saturantes{f le
rendement quantique apparemj ét le taux de respiration a I'obscurité (Rd).t€&burbe est
différente entre feuille de lumiéere et d'ombre. Efegfle plus grand LMA des feuilles de
lumiére contribue largement a 'augmentation de des feuilles de lumiére mais comme la
respiration est liée a la masse de tissu qui mespicontribue aussi a 'augmentation de Rd
(par unité de surface foliaire) des feuilles de kBmmipar rapport aux feuilles d’'ombre. Comme

la pente initiale (rendement quantique) relianttpbgnthése et PPFD est peu différente entre
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feuilles d’ombre et de lumiere, le plus faible tad respiration des feuilles acclimatés a
'ombre résulte dans un plus faible point de compgas pour la lumiére (i.e. la valeur de
PPFD a laquelle assimilation (gain de C) et redpima{perte de C) s’équilibre (Givnish,
1988). Alors méme si, a lumiére saturante I'assinoitaties feuilles d’'ombre est inférieure a
celle des feuilles de lumiére (Reynolds al, 2003, Naidu & DelLucia, 1997a), dans leur
environnement de croissance (i.e. a faible lumides) feuilles d’'ombre auront une

assimilation supérieure a celle des feuilles deéuen{Givnish, 1988, Johnsat al, 1997).

L'assimilation & I'échelle de la plante entiére (gde C) dépend alors de la quantité
d’éclairement recue par chacune des feuilles quienigpa la fois de I'environnement
lumineux au dessus des plants (quantité et disioibbale I'éclairement) et du déploiement de

la surface foliaire au sein du houppier, c’estra @i capacité du plant a intercepter la lumiére.

5.2.2. Interception de la lumiere par les feuilles

Comme nous l'avons décrit précédemment, sous canfgréee, la lumiere est
fortement limitée et variable temporellement et spatiant (Gendron, Messier & Comeau,
2001). La croissance et la survie des semis som¢ &otement reliées a leur capacité a
intercepter efficacement la lumiére afin d’amélioteur gain de carbone. L'efficience
d’interception de la lumiére (light interception ieféncy, LIE) d’'une plante dépend du
déploiement de la surface foliaire (arrangement fdagles au sein du houppier) et de la
distribution de la lumiére qui atteint le planteBt possible d'illustrer ceci avec un exemple
simple : dans un environnement lumineux ou tous lgsnrEements viennent du zenith, une
surface horizontale (qui peut étre assimilé a undldg aura une efficience d’interception
plus grande qu'une surface verticale alors que’eisémble des rayonnements sont
horizontaux, une surface verticale sera plus effi@ pour intercepter la lumiére. Dans un cas
réel I'évaluation de l'efficience d’interceptionwli plant est évidemment plus complexe.
D'une part, les rayons incidents parvenant suolevert forestier proviennent de toutes les
directions du ciel et, avant d'atteindre le senBssant partiellement interceptés par le couvert
adulte selon sa géométrie. D’autre part, un platitieast constitué d’'un ensemble de feuilles
dont l'arrangement au sein du houppier est déterpaméle nombreux facteurs : la largeur et
la hauteur du houppier (Sterck, 1999), le nombrebdeches (Sipest al, 1994), leur
longueur (Sterck, Bongers & Newbery, 2001) et letiergation (O'Connell & Kelty, 1994,
Planchais & Sinoquet, 1998), le nombre et la taibs teuilles (Sipeet al, 1994, Sterck,
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1999), leur dispersion (Sterck, Martinez-Ramos, Eheal et al, 2003, Planchaist al, 1998)

et leur inclinaison (Falster & Westoby, 2003, FardBimoquet & Colin, 2001, Valladares &
Pearcy, 1998). Ces caractéristiques peuvent caetritargement a I'efficience avec laquelle
la surface foliaire peut intercepter la lumiére daas environnement de croissance et alors
contribuer & augmenter la survie des plants soldefaiiveau de lumiére. Les différences
d’'architecture entre especes mises en évidencespaordbreuses études (Beaudet & Messier,
1998, King & Maindonald, 1999, Poorter & Werger, 99Kawamura & Takeda, 2002)
pourraient alors induire des différence de LIE, gourraient aussi étre a l'origine des
différences de tolérance a 'ombrage entre espdt&ammoins plusieurs études récentes n'ont
montré que de trés faibles différences dans I'effice d'interception de la lumiére entre
especes différant largement dans leur architec®ear€y, Valladares, Wrighdt al, 2004,
Valladares, Skillman & Pearcy, 2002b) et entre espédifférant dans leur tolérance a

I'ombrage (Delagrange, Montpied, Dreyadral, 2006).

Au niveau intraspécifique, les plants acclimatés’aanlbre ont une plus grande
efficience d’interception de la lumiére que les @aacclimatés la lumiére (Farget al,
2001, O'Connelkt al, 1994, Pearcy & Yang, 1996, Valladamtsal, 1998), contribuant a
optimiser leur gain de C sous faible lumiere. Cesurst ont montré que I'évitement de
I'auto-ombrage entre les feuilles d'un méme arbreJpaéduction du chevauchement entre
les feuilles et une inclinaison plus horizontals 8euilles sont des caractéres qui contribuent
a augmenter LIE chez les semis acclimatés a I'ombéwitement de I'auto-ombrage peut
étre réalisé en diminuant le nombre de brancheswemi$ant la plagiotropie (branches et tige
plus horizontales), en augmentant la dispersionfdeles ou en réduisant la taille des
feuilles (Sterck, 1999). En revanche, les plantdimatés a la lumiére ont généralement des
feuilles plus érigée (Fleck, Niinemets, Cescatttal, 2003, Niinemets, Al Afas, Cescadt al,
2004a) et un houppier plus dense, augmentant angolombrage (Valladarest al, 1998,
Valladares & Pugnaire, 1999). A fort niveau de lumjda lumiére n’est plus une ressource
limitante pour la photosynthése foliaire et une fasiplus érigée des feuilles permet plutot
une pénétration plus profonde de la lumiére audeinouppier (Fleclet al, 2003, Niinemets
et al, 2004a) et une réduction des risques de photatidrib(Valladareset al, 1998,
Valladareset al, 1999).

Lors d'une ouverture de la canopée, ce sont desisseyant développé une
architecture acclimatée a I'ombre qui sont exposéte dorts niveaux de lumiere, et les

caractéristiques de développement liées a l'ombrevgreg agir comme d'importantes
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contraintes a I'acclimatation morphologique des semiles niveaux plus élevés de lumiere,
comme suggéré par Beaudet et Messier (1998). L'sealle ces contraintes demande une
description détaillée de l'architecture des semis mput étre fournie par la réalisation de
maquettes en trois dimensions (Sinoquet, Thanisaaveykyra, Mabrouket al, 1998,
Delagrangeet al, 2006) ou peut également passer par des descegtionphologiques plus
Iégéres (Sipet al, 1994).

Iy a donc un ensemble de contraintes potentiellesmorphologiques,
physiologiques et anatomiques) au relachement desnsis qui sont apparues au cours de
la phase de compression. Etudier le temps de reléstment de ces contraintes peut
permettre d’expliquer, du moins en partie, le délaide croissance observé suite a une

ouverture de canopée.

6. Principaux objectifs de I'étude

Cette étude a pour objectif principal de caractéries ajustements fonctionnels
nécessaires a 'augmentation, suite a une ouvdrtutale de la canopée, de la croissance de
semis restés pendant une longue période sous cdenmi. Pour caractériser le lien entre le
délai de croissance observé en régénération natetdes éventuels ajustements fonctionnels,
il nous est paru nécessaire d’'analyser la répoaseseimis dans leur environnement naturel.
L'originalité de ce travail réside principalement nda I'étude de [I'acclimatation
morphologique et physiologique de semis établis e1s dois dans leur conditions réelles de
croissance, c'est a dire a I'ensemble des changemamtBonnementaux induits par
I'ouverture du couvert. On peut alors supposer lggeréponses observées dans notre étude
pourraient étre différentes de celle déja reportses des semis élevés en conditions
contrélées dans lesquelles I'acclimatation a un fmikur, la lumiére, a été le plus souvent
analysée. Comme dans toutes les études en conditiulles, la principale difficulté de ce
travail réside évidemment dans le fait que I'ensendele facteurs de variation (variables
environnementales, caractéristiques du matériel abgéie peut pas étre parfaitement

controlé.

Par rapport aux contraintes potentielles mises &epBge précédemment, nous posons
comme hypothése que la reprise de croissance apvesture du couvert requiert, pour une

utilisation efficiente de la lumiére disponible pdes semis, des ajustements :
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e au niveau de I'assimilation carbonée foliaire vis ddangements anatomiques et
biochimiques foliaires (augmentation de LMA et/oul@&oncentration en N foliaire)
et une augmentation de la conductance stomatique gEwmettre une plus grande

assimilation des feuilles,

e au niveau des caractéristiques hydrauliques viaauggnentation de la capacité de
transport d'eau des semis préétablis pour compeesepertes additionnelles par

transpiration causées par I'augmentation de lumiede &PD,

e au niveau morphologique via une augmentation deuldace foliaire, sirement
retardée a la deuxiéme année aprés la création odéetrcar les feuilles sont

préformées dans les bourgeons, et une diminutiorile L

Enfin, nous postulons que le relachement des datesapeut prendre plusieurs saisons de

végétation.

L’étude est réalisée sur deux especes tolérantesnére qui peuvent se maintenir
pendant de longues périodes sous canopée ferneei8t et al, 2006, Szwagrzylet al,
2001, Mountford, Savill & Bebber, 2006) et qui saaipables de reprendre une croissance
active apres l'ouverture de canopée (CoBetal, 2001, Wohlgemuth, Kull & Wiithrich,
2002) : le hétreHagus sylvatical..) et I'érable sycomoreAcer pseudoplatanuk.). Les

guelques études qui ont comparé hétre et érablen®yreamontrent :

» des différences morphologiques : le port du hétrkormbre est plus plagiotrope
(Kunstler, Curt, Bouchauet al, 2005) que celui de I'érable sycomore (Hein &
Spiecker, 2008) et les semis d'érable ont une moogi®lcaractéristique avec de
multiples fourches du a une haute probabilité detalittF des méristéemes apicaux
(Gardére, 1995). A dimension de semis équivalefdeadle a un faible nombre de
feuilles mais de grande taille, en comparaison awdtre qui a beaucoup de feuilles
de petite taille. Enfin, l'efficience d'interceptiodes plants de hétre et d'érable
sycomore est différente, a taille équivalente lamisede hétre ont une efficience
d’interception inférieure a celle de semis d’éradyleomore (Delagrangst al, 2006).

* les capacités photosynthétiques foliaires maximales tdux de carboxylation
maximale et le taux de transport d’électrons photibstigues maximal) ainsi que la
condutance hydraulique spécifique foliaire ne difé pas entre les deux espéces
(Dreyer, Le Roux, Montpiedt al, 2001, Barigalet al, 2006).
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Nous postulons que ces caractéristigues spécifigleeschaque espece peuvent
conduire & des différences dans la stratégie dmsépa I'ouverture du couvert

Pour étudier les réactions a l'ouverture de canopée ces deux especes en conditions
naturelles, nous avons créé des ouvertures deHapéa dans un peuplement forestier
contenant des semis préexistants de hétre et d@ésgbbmore, et nous avons analysés leur
croissance et leurs ajustements physiologiques gbhubmgiques au cours des deux années
qui ont suivies l'ouverture. Connaitre les diff@esn de réponse des especes présentes en
régénération est d’'un grand intérét pour la gediemforéts mélangées basée sur I'utilisation

du potentiel de semis existant.

Dans ce contexte, le site d'étude devait étre oné&t fmélangée en essences feuillus.
Afin d’éviter les difficultés d’estimation des cotidns de croissance passée, nous souhaitions
gu'il N’y ait pas ou peu eu d'éclaircies depuigpparition de la régénération (notamment un
site qui n'avait pas subi la tempéte de 1999). lte devait contenir en particulier une
régénération établie abondante et mélangées. mfiite d'étude devait étre relativement
homogéne au niveau du sol afin d’éviter des intemas entre ce facteur et ceux mesurés. La
forét domaniale du Graoully en Moselle (France) néjait a ces critéres et était déja le site
d’étude d’'une thése précédente. Le site se situke glateau calcaire de la c6te de Moselle et
le peuplement est un ancien taillis sous futaiguiea favorisé le mélange d’essences (Office
National des Foréts, 2007). La canopée est prilmpent composée de hétr&afus
sylvatical.), d’érable sycomoreAcer pseudoplatanuis.), d’érable planeAcer platanoides
L.) et de chéneQuercus petragMattus.) Liebl. etQuercus roburlL). Le taillis vieilli est
composé principalement de charm@akpinus betulud..) et quelques érables champétres
(Acer campestré..). Aucun travail n’a été réalisé dans la régétién qui est principalement
composée de hétre, d’érable sycomore, d’érable pthéeble champétre et de charme. Une
trouée a été réalisée, en janvier 2005, au dessua tbgénération avancée. Une attention
particuliere a été portée afin de minimiser les dommagtentiels engendrés par cet abattage
sur la régénération. C'est pourquoi, le débardage grumes a été réalisé a la main. La

description des placettes d'études est préciséeldaorps de la thése.

Ce manuscrit est divisé en trois parties :
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la premiére partie decrit succintement I'approcheéerpentale utilisée pour répondre
a nos objectifs, le détail des mesures étant dglerit précisément dans les différents

chapitres.

la deuxieme partie présente une analyse de la eegieisroissance apres ouverture du
couvert chez différentes espéces constituant lajlEme semis préexistants sous
couvert fermé (hétre et érable sycomore en mélange évable plane et érable

champétre).

la troisieme partie est consacrée a I'étude de lifaetation des semis de hétre et
d'érable sycomore a I'ouverture du couvert et plastipulierement a la mise en
évidence des ajustements fonctionnels au niveauablique, morphologique et

photosynthétique recquis pour une reprise de @otEsactive.
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Approche expérimentale
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1. Le site d’étude

Le site d’étude est localisé dans la forét du Gin¢d9°04'40"N, 6°01'02"E) prés de
Metz en Lorraine. Il est situé sur un plateau dedca approximativement 300 m au dessus du
niveau de la mer. Les caractéristiques du sol &alld’'une profondeur de 40 a 60 cm) sont
homogeénes sur I'ensemble du site (Pibatlal, 2005). La température et les précipitations

moyennes annuelles sont de 10.1°C et 745 mm respa&iu.

La forét a été gérée en taillis sous futaie jusgudgbut des années 1960, date a
laguelle la conversion en futaie a commencé. A pddicette date, la récolte des arbres en
taillis est stoppé et seulement quelques éclairom@sété réalisées. En 2003, le site était
dominé par le hétré~( sylvatical.) et le charmeQarpinus betulus..).La surface terriére du
site était de 25.6 m? Haet la densité de 550 tiges “halLes arbres dominants sont
principlament le hétre( sylvatical..), les chénesQuercus petraeéMatt.) Liebl., Q. robur
L.), I'érable sycamoreA. pseudoplatanus.), I'érable plane A. platanoidesL.), le fréne
(Fraxinus excelsioL.) et quelques alisiersSprbus torminaligL.) Crantz) Une régénération

abondante est présente sous la canopée sur I'elesdmbite.

2. Le dispositif expérimental

Deux placettes contenant une régénération préamtistde hétreH sylvatical.),
d’érable sycomoreA. pseudoplatanust.), d’érable plane A. platanoidesL.) et d’érable
champétre Acer campestré.) ont été sélectionnées. Elles sont séparé&9dem sur le site.

Les placettes sont entourées d'un grillage afiprégenir I'abroutissement par les chevreuils.

En janvier 2005, tous les arbres ont été abattutasmoitié de chaque placette et les arbres
ont été manuellement retirés afin de minimiser les dayesae I'abattage sur les semis. La
premiére trouée réalisée était circulaire (427 nt?Jaeseconde ovale (1979m2). Chaque
placette était donc composée de deux sous-placdtesouée (traitement ombre-lumiere
(OL)) et le traitement ombre (O) ou la canopée étaintenue (Fig. Il.1). La végétation

herbacée était manuellement retirée dans les trouées
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Traitement ¢ Traitement Ol

Figure 1.1 : Schéma illustrant les différents teaients (ombre (O) et ombre-lumiére (OL)) suitéoaverture
de canopée

Dans chaque placette, deux transects traverseptat®tte de la partie a I'ombre
jusqu’a la trouée (Fig. 11.2). Des capteurs de lumi@BE, Solems S.A., Palaiseau, France)
sont installés a 1m50 de hauteur et a 3m d'intervalllong des transects. 18 capteurs sont
utilisés dans le traitement O et 17 dans le traitem®L. Deux capteurs mesurant
simultanément la température et '’humidité relatieel’dir (HMP35AC and 50Y, Campbell
Scientific Ltd., Leicestershire, UK) sont aussitall€s sur les transects au centre de chaque

sous placette O et OL.

Un patch de régénération de 60 & 80 m2 était déliammitéentre de chacune des 4 sous-
placettes (O et OL). Dans ces patchs, la croissaht® compétition entre les semis ont été
mesurées. Un maillage de 2m sur 2m matérialisé par idastp au dessus desquels sont
réalisées les photographies hémisphériques rectas/patchs de régénération (Fig. 11.2).

Proche de ces patchs de régénération, 5 semistidedi&d semis d’érable sycomore

sans dommages visibles causés par les herbivoreseetiae hauteur entre 50 cm et 1m sont

21



sélectionnés (Fig. 11.2). Les mesures d'assimilaéibd’efficience d'interception de la lumiére
sur ce lot de semis sont suivies pendant deux aas Bpuverture de la canopée.

Le détail des mesures est précisé dans chaquerehdgila these.

o0=—=0 Transect

© =0 Contour de la trouée
[ Semis individuels OL

Semis individuels O

trouée
Patch de semis OL
Patch de semis O

Semis OL

o
CBE transect

Figure 11.2 : Vue générale du dispositif expérinagnéxemple sur la placette 2.
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lll. Analyse de la reprise de croissance apres
ouverture du couvert
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Avant propos

Ce chapitre se présente sous forme d’un articl@i@paration pour soumission), dont
I'objectif général est d’analyser I'importance deuverture de canopée comme stade limitant
dans le processus de régénération, a partir des gggtexistant sous couvert, d’'une forét
mélangée. Il s’intéresse donc a l'analyse de la aigpale reprise de croissance des
principales espéces présentes en mélange sous ttetivlr la compétition entre elles. Sur
notre site d’étude, le hétre et I'érable sycomoamtdprincipalement en mélange avec I'érable

plane et champétre, ces quatres espéces sont anddyse|'article.

1. Response to canopy opening does not act as a filterFagus sylvatica
and Acer sp. advance regeneration in a mixed temperate fase

B. CAQUET*? P. MONTPIED, E. DREYER, D. EPRON and C. COLLET
Addresses :

1.INRA, UMR1137 Ecologie et Ecophysiologie Fores® F-54280 Champenoux.
2.INRA, UMR1092 Laboratoire d’Etude des Ressoufea®t-Bois, F-54280 Champenoux.

1.1. Introduction

Paradigms in forest management practice shiftechén last decades, towards the
development of silvicultural scenarios that aim @sprving or promoting species diversity
during the regeneration process. In such scendtiesmnain difficulty is usually to maintain
existing high species diversity throughout the regation phase (Puettmann & Ammer,
2007). As pointed out by Peet & Christensen (198¥)st trees die during early stages of
forest development. In most forests, the regeneratluase is characterized by extensive
seedling establishment and high mortality rates,thadsharpest decrease in tree number and

species diversity occurs during this phase (Céarél, 1999, Nakashizuka, 2001).

Among the different theories proposed to explaincsse coexistence (Silvertown,
2004), two are particularly meaningful for the desigf management practices aimed at
promoting species diversity during regeneration: Nithe differentiation along spatial
gradients of resource availability, long recognizad a potential mechanism for the
coexistence of species in plant communities (GruBi7), has been widely implemented by
forest managers. Silvicultural scenarios have bemreldped in many forest types, where

large gradients of resource availability are creaeer short spatial scales by opening canopy
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gaps of different sizes and shapes. Tree specidsdifferent requirements may regenerate
and establish along these gradients (Dalkngal, 1998, Pearson, Burslem, Goegt al,
2003). (2) Storage effect is a process particigatintemporal niche differentiation. It occurs
when tree species have the ability to recover fronglperiods of low recruitment, being
"stored" in the seed bank or in the populationstéblished recruits that survive over the long
term (Chesson, Pacala & Neuhauser, 2001). Althoughyntfzeoretical (Kelly & Bowler,
2002, Takenaka, 2006) and field studies (Bourgebial, 2004, Paristet al, 2005) showed
that the storage effect may enhance species diversihay ensure successful regeneration of
some tree species, only few silvicultural scenatieg use persistent -also called advance-

seedlings in order to promote species diversity leaen developed, at least in Europe.

Designing silvicultural scenarios that use advamegeneration requires a clear
understanding of the factors affecting the sucwessieps of the recruitment process of
advance regeneration. Three steps and their asstcpaocesses are usually considered
(Parishet al, 2005) : (i) survival of the persistent seedlirambk in the pre-harvest forest; (ii)
immediate response of the advance seedlings to gapgming, and (iii) long-term survival
and growth in the openings, in competition with otBeedlings. The relative importance of
each of the three steps in limiting the overall wganent may vary with site conditions, stand
composition and structure, and climate (Silverto2004). It is important to identify the most
limiting step with the largest consequence for thalfoutcome, and the main factors filtering
against survival and growth of seedlings durings¢hBmiting steps. Adequate silvicultural
treatments designed to overcome these limitationg@fal/our the desired tree species may
then be established.

The general objective of the present study wagdémtify the limiting steps in the
recruitment of advance regeneration in a former a@ppiith-standards. Coppice-with-
standards are typical formations of western Eurageally characterized by a high species
diversity in the canopy and in the understory (egQAubert, Duponet al, 2005). In a
former coppice-with-standards of northeastern Fra@ullet et al. (2008) observed that,
despite a large tree species diversity (up to 1&ciep) in the overstory, the new tree
population at the end of the regeneration phaseswasly dominated by two specieSagus
sylvatical. andAcer pseudoplatanus.), and that creating canopy gaps of differen¢sidid
not result in a more diverse regeneration. In thesests, dominanf. sylvaticaand A.
pseudoplatanuseedlings mainly originate from advance regenarahat persisted under the

closed canopy in the preharvest stand. Two additispeciesAcer campestrd.. and A.
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platanoidesL. are present in high numbers in the persisteatllsey bank, but are totally
absent at the end of the regeneration phase. Tatarés may possibly filter against the two
latter species: (1) an inability to respond positvand rapidly to canopy opening; and (2) an
inability to compete withF. sylvatica and A pseudoplatanusafter canopy opening.
Additionally, these two features may be modulatedtiy social status and the size of
individuals within the persistent seedling bank ggowski & Wang, 2003, Grogaet al,
2005).

Our study was designed to examine the immediate respafradvancg. sylvaticg A.
pseudoplatanysA. campestrandA. platanoidego canopy release. We opened experimental
canopy gaps and monitored the survival and growthdefince seedlings in gaps or under a
closed canopy for four years. We analysed the comebiaffects of competition from
neighbours, light availability and initial size @eedling survival and growth. Our specific
objectives were: (1) to assess whether the limistage in the recruitment process Af
campestreand A. platanoidess the recovery from gap creatidre. whether the absence of
seedlings at the end of the regeneration phase raagstribed to a negative immediate
response (mortality or lack of rapid post-releasemyn) to canopy opening; (2) to assess to
which extent the immediate response of individuatibegs was related to their initial size;
(3) to discuss implications for silvicultural sceioa aiming at promoting species diversity in

former coppice-with-standards.

1.2. Material and methods
1.2.1. Study site

The study site was located in the Graoully ford€°Q4’40"N, 6°01'02"E), close to
Metz in Lorraine, North-eastern France, on a limestplateau at approximately 300 m asl.
Soil characteristics (a 40- to 60-cm-deep calcisatye homogeneous over the whole site
(Piboule et al, 2005). Annual average temperature and precipitatiere 10.1°C and
745 mm, respectively. The stand had been managed ancdeppice-with-standards regime
until the beginning of the 1960s, when the conweersinto high forest started. From that date,
harvesting of the coppice stopped and only a fevitagy thinnings were performed. In 2003,
the stand was dominated By sylvaticalL. and Carpinus betulud.., on a basal area basis.
Stand basal area was 25.6ha* and density was 550 stems’h@ominant trees (former
standards) were mainlfr. sylvatica Quercus petraeaMatt.) Liebl, Q. robur L., A.

pseudoplatanysA. platanoidesFraxinus excelsiok., and some scatteregbrbus torminalis
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(L.) Crantz.. Coppice was mainly composedCofbetulus A. campestreTilia cordata Mill.,
T. platyphyllosScop., and. aria(L.) Crantz. An abundant natural regeneration was present

below the canopy in most of the stand.

In June 2004, two distinct plots 300 m apart, conigi a mixed advance regeneration
of F. sylvatica A. pseudoplatanysA. campestreand A. platanoideswith the four species
growing in intimate mixture were selected in thte.sEach plot was split into two subplots 50
m apart. The plots and subplots were selected iardadensure similar pairs of subplots, in
terms of average species composition, density, aalisg height. A felling was carried out
during January 2005 above one subplot of each rphailting in increased irradiance (gap
treatment: G), while the full canopy was maintainedhe other subplot (canopy treatment:
C). In each of the four subplots (in gaps or undanopy), a regeneration patch with
irregularly clumped seedlings was delimited. Patide,saverage seedling density, average
seedling size and species composition in the selgetches are indicated in Table 111.1.1. A
study performed of. sylvaticaandA. pseudoplatanus the same stand showed that small
seedlings with a diameter up to 3-4 mm were genefedly than 10 years old (unpublished
data). For larger seedlings (diameter > 4 mm), ag® wore variable and ranged between 10

and 35 years. Similar information was not availdbieA. campestrandA. platanoides

At the beginning of the experiment, a few other wood herbaceous species were
present scattered in the selected patches andmaraally suppressed, in order to avoid any
competition from other species. However, creepifeglera helixL. was not removed, to
avoid seedling uprooting. Manual vegetation comvak performed twice a year throughout
the duration of the experiment to prevent the eflatlent of new seedlings or neighbouring

vegetation. The plots were fenced to prevent bnogvbly deers.
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Table 111.1.1 : Characteristics of the four regexiiem patches under canopy (C) and in gaps (@)artwo plots,
assessed during spring and summer 2005: rangdativeeirradiance values (RI), patch size, aversgedling
density, seedling height and diameter (m&&8E) for each species.

Plot 1 Plot 2
C G C G
RI (min-max %) 4.3-6.8 24.0-36.8 3.0-7.2 35.9-49.9
Patch size () 58.9 66.6 65.9 79.9
Average seedling density @ 4.7 6.9 12.5 18.9
Diameter (mm)
A. pseudoplatanus 2.65+1.55 4.46+1.58 2.86+1.37 2.68+1.30
A. campestre 1.6+0.93 3.21+1.18 1.84+0.94 1.62+0.65
A. platanoides 2.16+1.39 4.41+1.57 2.00£0.93 2.16%1.20
F. sylvatica 4.86+2.32 5.57+2.36 5.89+3.97 4.86+2.59
Height (cm)
A. pseudoplatanus 43.3+£19.0 44.7421.9 21.5+10.5 18.5+11.2
A. campestre 17.6+8.2 26.8+13.9 13.1+6.7 11.3+4.7
A. platanoides 26.7£17.7 34.£17.6 13.2+7.2 13.548.1
F. sylvatica 66.4+32.0 71.2+35.3 61.7+40.9 51.4+26.8

1.2.2. Measurements

During March 2005, all seedlings in the studiedtplaoere labelled and mapped.
During March 2005, and December 2005, 2006 and 2@/ status (dead or alive), total
height (stretched length) and basal diameter (5 covealground) were measured for each

seedling.

In summer 2005, hemispherical photographs were takih a digital camera
(Coolpix 5000 with a FC-ES8 fish-eye lens, Nikon @aration, Tokyo, Japan) at a height of
1.50m on a 2mx2m grid in each regeneration paRfmotographs were manually
thresholded to black and white and relative irradéa(RI) was calculated for each photograph
using the HemIMAGE software (Brunner, 1998). The dklove each seedling was then
calculated by linear interpolation between the Rbasweement points, located on the grid.
The range of RI values calculated in each regeioergiatch in summer 2005 is reported in
Table I11.1.1.

1.2.3. Analytical approach
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The general objective was to analyze the combindectsf of competition from
neighbours, light availability and initial seedlirgize on seedling height and diameter
increment for each of the four species, using orglifeast-square regression models. All data
treatments and statistical analyses were performégdRviersion 2.6.1 (R Development Core
Team, 2007).

Selection of independent variables

The degree of competition induced by neighbours ach eseedling was quantified
using competition indices (Cl). We compared différ&@s accounting for the size of the
target seedling, the number, the size and/or thardie of neighbouring seedlings (Silander
& Pacala, 1985, Collett al, 2006). In a preliminary analysis, we also testeal effect of
neighbour species identity on the growth of thgetaiseedlings. No statistically significant
effect of neighbour species identity was found adghbour species was therefore not
introduced in the selected Cls. A series of cincuiaighbourhoods centred on the target
seedling with radiuses ranging from 10 to 200 cm tessed. The different Cls calculated
over the different neighbourhoods were compared. é¥ew in the final analysis, the effects
of Cl on seedling growth were not statisticallyrsfggant (see results). Therefore, for brevity,
we present only the CI that performed best, which defined as the sum of the basal area of
all neighbouring seedlings located in a 70-cm-radiucular neighbourhood centered on the
target seedling. Since this ClI could not be cateddor target seedlings located at less than
70 cm of the plot boundary, only the seedlings tedaat more than 70 cm of the plot
boundary were considered in models that include(2826 seedlings out of 3074 seedlings).

In a first analysis, the effects of relative irraate on seedling height and diameter
growth were modeled using alternative growth-iraadie functions, which expressed growth
as (i) a constant effect within each treatmentjipa¢ a linear function of the interpolated RI
values above each seedling, or (iii) as a combinatioa linear function of RI above each
seedling and a treatment effect. These differentctfons were introduced in models
expressing height or diameter growth as a functionoonpetition, Rl and initial size, and
compared. The differences among the resulting modeadse small: pairwise model
comparison indicated significant differences betweeodels (p-value<0.05) only foA.
pseudoplatanuandA. platanoidegfor both height and diameter growth) and, forspkcies,

the differences in adjusted-r2 among the best aadmbrst of the three models was always
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less than 0.045 (data not shown). Therefore, tiglsist form which expressed the effect of
RI as a constant effect within each treatment wigstsal in all subsequent models (treatment
=GorC).

Initial seedling size was introduced in the modeider the form of stem diameter or
height at the beginning of the growth period. A¢ teginning of the experiment (2005), no

correlation was detected between the three indepenvariables (Cl, treatment, initial size).

Model development
Model development involved two steps:

(Stepl) Identify the best set of independent véemlexplaining height and diameter
increment over the three years, in a model form ¢batd fit all four species. The choice of

the best model form was based on:

(1) Comparison of different transformations (logarith square root) of both
independent or dependent quantitative variablesgudistribution of residuals, constancy of
variance, and adjusted-r2. Following this analysisgdels including the logarithm of growth,
the logarithm of initial size and untransformed esluof ClI were chosen. The models

including the other transformations of variablesrasepresented.

(2) Comparison of full models that contained all jpeledent variables (initial size,
treatment and CI) and their interactions to the égglorder, and restricted models (containing
only a subset of the independent variables), ugifNgVAs to test the inclusion of the
different independent variables.

(Step2) Use the selected model to analyse the effdctompetition, treatment and
initial size on height and on diameter growth, facte year and for each of the four species

separately.

Some negative increment values were found as a re$ulieight or diameter
measurement errors or stem die-back. When fittingntbeels, these negative values were
kept in order not to introduce any bias. When udog or square root transformations, a
constant value (k, inferior to the smallest negatwadue) was added to all individual

increment values in order to allow calculation.

1.3. Results
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1.3.1. Model selection

Full models containing all independent variablesn{petition index-Cl, initial size,
relative irradiance treatment "Canopy-C" or Gap-&1iyl their interactions were compared to
models where one of the three independent variatdessremoved, for each species and for
height and diameter increments over the three y&aes ANOVAs showed that the effects of
initial size and treatment were statistically sigrdht in all models (p<0.001 for all species).
On the contrary, Cl appeared to have a signifiedfact only for height increment .
pseudoplatanugp< 0.01). For all other species, its effect wasen statistically significant
(p>0.05), indicating that, at this stage, seedlimgse probably too small to significantly

affect their neighbours. Competition index was tf@eeremoved from all subsequent models.

The model finally selected to compare the resporisthe four species to canopy

opening was:
log(growth + K = log(nitial size) + treat + log(nitial size) .treat

wheregrowth refers to individual seedling diameter or heightré@ment over a given
period,initial sizeto seedling diameter or height at the beginninghefdrowth periodireat
to seedling treatmentréat=0 for seedlings in G antiteat=1 for seedlings in C), ank a

constant to avoid negative valuesgobwth

1.3.2. Mortality, diameter and height growth

Mortality over the three years of the experiment Wa9, 5 and 10% fdF. sylvatica
A. pseudoplatany#\. platanoidesandA. campestrerespectively. For each of the four species,
chi-square-tests did not detect significant diffees between C and G, or among the three

years.

At the beginning of the experiment, average diamatel height were similar in C and
G, for the four species. Irrespective of treatmEngylvaticaseedlings were on average larger
and taller andA. campestreseedlings smaller than the other species (Tahle.1). Three
years after canopy opening, seedlings in the gegmagted significantly higher diameter and
height than those under canopy in all species (840.Fig. 11l.1.1 and 111.1.2).
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Table I11.1.2: Predicting individual seedling heigind diameter growth for the four species anddar growth

period: model predictive ability (adj?Rand coefficient estimates.

model coefficients

growth initial size
increment species period Kk value n Adj-R2 intercept initial size  dtment X treatment
diameter A. pseudoplatanus 04-07 1 1668 0.53 051 0.75 -0.032 n.s. -0.68
04-05 2 1806 0.20 0.85 0.14 -0.046 n.s. -0.13
05-06 2 1712 0.41 0.42 0.46 0.46 n.s. -0.47
06-07 2 1668 0.54 0.59 0.42 0.18 -0.41
A. platanoides  04-07 1 280 0.36 0.97 0.61 -0.13 n.s. -0.56
04-05 2 292 0.24 1.01 0.14 -0.10 -0.17
05-06 2 287 0.20 0.43 0.53 0.56 -0.55
06-07 2 280 0.47 0.64 0.46 0.18 -0.44
A. campestre 04-07 1 586 0.33 0.93 0.31 -0.21 -0.42
04-05 2 641 0.14 0.96 0.034 n.s. -0.096 0.071
05-06 2 596 0.09 0.66 0.24 0.29 -0.32
06-07 2 586 0.39 0.91 0.16 -0.12 -0.17
F. sylvatica 04-07 1 215 0.78 1.29 0.50 -0.88 -0.11 n.s.
04-05 2 223 0.55 1.03 0.18 -0.28 -0.072 n.s.
05-06 2 216 0.52 0.72 0.36 0.10 n.s. -0.28
06-07 2 215 0.64 0.55 0.49 0.064 n.s. -0.30
height  A. pseudoplatanus 04-07 37 1668 0.44 2.89 0.38 0.63 -0.32
04-05 51 1806 0.01 3.93 0.0097 -0.024 n.s. 0.0028
05-06 40 1712 0.20 3.43 0.13 0.28 -0.13
06-07 37 1668 0.62 2.68 0.37 0.86 -0.34
A. platanoides  04-07 37 280 0.670 2.58 0.64 1.07 -0.59
04-05 51 292 0.45 3.70 0.12 0.25 -0.13
05-06 40 287 0.70 2.99 0.34 0.70 -0.32
06-07 37 280 0.78 2.71 0.40 0.78 -0.32
A. campestre 04-07 37 586 0.34 3.33 0.26 0.33 -0.22
04-05 51 641 0.04 4.04 -0.038 -0.11 0.043
05-06 40 596 0.27 3.47 0.14 0.24 -0.13
06-07 37 586 0.57 3.06 0.27 0.49 -0.22
F. sylvatica 04-07 37 215 0.21 4.15 0.047 n.s. -0.57 n.s. 0047
04-05 51 223 0.01 4.01 -0.016 n.s. -0.28 n.s.  r03.
05-06 40 216 0.30 3.72 0.064 -0.064 n.s.  -0.029 n.
06-07 37 215 0.53 3.57 0.13 -0.027 n.s.  -0.090 n.s

Tested modeliog(growtt +k) = log(initial siz¢) + treat+ log(initial sizé) [treat
wheregrowth refers to diameter or height growth over a theaginoperiod,initial sizeto diameter or height at
the beginning of the growth peridmeat to treatmentt(eat=0 for G andreat=1 for C).
All presented models are statistically significdp&0.05). All coefficient estimates are significgndifferent

from 0 (p<0.05), otherwise specified (n.s.).
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One year after gap opening, mean diameter was isignily larger in G than in C, for
all four species (p<0.05). Fa. platanoidesheight growth response to canopy opening was
immediate and mean total seedling height was sigmifig larger in G than in C the first year
after gap creation (p=0.002). For the three otlpecies, height growth response to canopy
opening showed a one-year time-lag and significéfiférdnces appeared between the two
treatments only two years after canopy opening @kGor A. pseudoplatanusand A.

campestreand p<0.02 foF. sylvaticg. For all species, these differences increased ¢at.

Diameter growth models foF. sylvaticaand A. pseudoplatanusade generally a
larger predictive ability (adjusted-r2) than heigfnowth models (Table I1.1.2). The opposite
trend was observed with. platanoidesand the higher predictability for height growtlasv

related to a stronger effect of initial seedlingesin treatment G, for this species.

For the threé\cer species, diameter and height increment increastdinifial size in
G, and remained constant irrespective of initia¢ $izC (Fig. I11.1.3 and 111.1.4, Table 111.1.2).
For F. sylvatica diameter growth increased with initial size wherbaight growth did not

depend on initial size, in both treatments.
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whole growth period (D07-D04) for Canopy and Gapddiegs of the four species. Data are represented o
log-log scale.
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Three years after gap opening large differencesroed in average seedling diameter
among the four species in G (Fig. Ill.1.1). Howeviaking into account the initial size
absorbed most of the interspecific differences (Higl.5). Similarly, in C, all species had
similar diameter increment once initial size had beensidered. A different pattern was
observed for height increment in G. Three years g creation, important differences in
average seedling height also existed among the dpecies in G (Fig. I1.1.2). However,
considering initial size did not remove all the diffinces in height in 2007 among the four
species (Fig. 1ll.1.5). For initially small seedl;dinitial height in 2004<30 cm), height
increment was similar for all species. But for taleedlings (initial height in 2004>30 cré),
platanoidesseedlings showed larger increment for a given inite&ght, A. pseudoplatanus
had intermediate height increment ardsylvaticahad the lowest increment. Very feiu
campestreseedlings were initially taller than 30 cm, preahgdthe comparison in this range

of initial height for this species.
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represent the pointwise 95% confidence intervatterpredictor.

1.4. Discussion
1.4.1. Seedling response to canopy opening

All four species displayed a rapid growth increalier canopy opening. As previously
shown forF. sylvatica(Collet et al, 2006) and other species (Aussenac, 2000, Kneeshaw
al., 2002), the response Bf sylvaticaand the threé\cer species to sudden canopy opening
involved a rapid increase of diameter increment arglightly delayed increase of height

increment. In addition to the rapid growth resporssedling mortality was not significantly
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altered by gap creation, in contradiction with tee studies where post-release mortality of
advance regeneration was recorded (Orlander & 8@mls2000, Parisét al, 2005).

Differences among species in the magnitude of regpimsanopy opening have been
repeatedly reported (Wriglet al, 2000, Kneeshawt al, 2002) and our first objective was to
test whether differences in the response to gapingeccurred amongagusand the three
Acer species, which could filter againat platanoidesand A. campestreand explain their
absence at later stages of the regeneration phhsefour species displayed similar patterns
of diameter growth after canopy opening. On the reont height growth dynamics differed
among species and, when comparing height growth fven initial height, the species were
ordered as follows (from largest to smallest increthéA. platanoidesA. pseudoplatanys
andF. sylvatica Due to smaller size, it was more difficult to congar campestrdo the
other species but, over the size range common &patties, no evidence of a poorer height
growth response could be observed AorcampestreThe ability to survive and to recover
active growth immediately after canopy opening wasdfore not a process filtering against

A. platanoidesandA. campestre

Within each of the four species, growth after canopening was mainly controlled
by pre-release seedling size. Before canopy opefingylvaticaseedlings were taller and
displayed larger basal diameter thawmer seedlings and, among th&cer species,A.
pseudoplatanuseedlings were the largest aAd campestrehe smallest. A survey of the
persistent seedling bank under closed canopy peeirat stand scale (Collet al, 2008)
showed an identical ranking of the four speciesemitomparing seedling height and
diameter. This ranking is consistent with the contposof the regeneration at the end of the
regeneration phase, which is strictly dominated Foysylvatica and A. pseudoplatanys
suggesting a possible causal relationship. Simjl&8Baudetet al. (2007) suggested on two
other shade tolerant specigsagus grandifoliaand Acer saccharuinthat, when canopy is
opened, competition for light in gaps tends to mainta reinforce a pre-existing hierarchy
between species instead of reversing it, especialign interspecific differences in post-

disturbance growth are small.

At the end of the 3-years, seedlingsAf platanoidesand A. campestrevere still
present in the seedling bank and displayed adegitati#y, as suggested by large height and
diameter increments. The filter agaistplatanoidesandA. campestras therefore expected
to occur during the next steps of the regeneratimtess, most probably in relation with

increasing competition among seedlings. Intra- andrispecific competition among tree
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seedlings did not play a significant role during thcclimation period. However since
seedling density was high, competition among seesllindgl become more intense as the
seedlings grow and preempt more available resoultger the irradiance levels prevailing at
the study site (RI<50%):. sylvaticaseedlings are known to be very competitive towards
other species (Stancioet al, 2006) but data on the competitivity of the théeser species at
these stages, needed to estimate the effect ofsge&slling competition on the survival and

growth of seedlings of the four species grown irtore, are still lacking.

Irrespective of the effective competitive ability Af platanoidesand A. campestre
seedlings towards other tree species, their sma#l sbnstitutes a strong disadvantage,
compared toF. sylvaticaand A. pseudoplatanuseedlings (Bohn & Nyland, 2003). This
handicap already existed at the beginning of thelystwhen the gaps were created and
increased during the three years after gap opeewan in the absence of significant
competition among seedlings, as a result of positletionship between seedling growth and
size. In addition, this disadvantage should becomeemmnounced with the probable onset
of a significant inter-seedling competition (Amm8timm & Mosandl, 2008), and eventually
leadA. platanoidesandA. campestrseedlings to die.

1.4.2. Dynamics of the persistent seedling bank

Since seedling size before canopy opening was tlire fiagtor explaining post-release
growth and is probably also a major determinant n§iterm seedling dominance, questions
arise as to the formation of the seedling bank uwtiesed canopy and the development of
size hierarchies within the seedling bank.

Coppice-with-standards are characterised by reguidrfrequent thinnings that create
suitable conditions for light-demanding speciesn(\Zalster, Baeten, Verheyen al, 2008).
Until the 1960s, the study forest was managed aowpit these principles and many light
demanding species could establish. Then, it wasertew into high forest and, from that date,
only a few low-intensity thinnings were performedhere small canopy gaps were created
and closed again rapidly. The seedling bank obdeateghe beginning of the experiment in
the undisturbed stand had established under sudpgalisturbance regime. Theses regimes,
where intermediate and transient canopy disturbaweats prevail, are typical &f sylvatica
dominated high forests of central and western Eeifdfagelet al, 2006). These perturbation

regimes were recognized as favouring shade tolsgeties that form advance regeneration
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under closed canopy and that are able to take &atyamf small ephemeral canopy openings
(Webster & Lorimer, 2005), successful trees oftemlengoing multiple suppression-and-
release episodes prior to reaching the upper caight et al, 2000).F. sylvaticahas
been described as having a stop-and-grow behayidahn, 2007) being therefore well
adapted to canopy opening regimes were small gapsraated, but similar observation is

presently not available for the thrAeer species.

In the present experiment, low mortality and coraima height and radial growth
under closed canopy conditions were observed forfoalr species, supporting previous
studies that reported a high shade tolerancé faylvatica(Stancioiuet al, 2006, Madsen &
Hahn, 2008)A. pseudoplatanu@ein et al, 2008, Petritan, Von Lupke & Petritan, 20048),
platanoidegWebster, Nelson & Wangen, 2005) ahdcampestréModry, Hubeny & Rejsek,
2004). Under a closed canopy, the four speciesvieagl similar growth-size relationships,
showing that the differences observed in theiraatatus within the persistent seedling bank
do not originate from interspecific differences hight or diameter growth in low light

conditions.

1.4.3. Implications for forest management

Former coppice-with-standards growing on limestortessin Western Europe are
usually characterised by a highly diversified ot@ng These stands typically include a
mixture of shade tolerant, intermediate and intolesgecies, and the species diversity may
be difficult to maintain when regenerating the starsthg traditional silvicultural methods.
Several studies have shown the difficulty to sedbeefuture of some particular species in
these stands despite their presence in the caramy, have highlighted the needs for
regeneration methods adapted to these stands (Bu#ening, 2007, Van Calstest al,
2008). An earlier study (Colleget al, 2008) showed that, in situations where advance
regeneration is well established, methods basetieoreation of gaps of different sizes may
not lead to a higher species diversity, and sugdestat additional silvicultural treatments
would be needed to obtain a more diverse regeneardiitherwise the high diversity existing

in the mature stand might be lost in a single gdimra

The present study focused on the recruitment o&ackr seedlings persisting under a
closed canopyH. sylvatica A. pseudoplatany#\. platanoidesandA. campestreand showed

that the period of acclimation to sudden exposuregen canopy conditions was not a
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limiting step in the recruitment process of the segdl These observations imply that
silvicultural treatments using more gradual canopgnimg in order to alleviate post-release
shock as proposed by Messedral. (1999) or by Krasowskét al. (2003) would not help in
maintaining existing species diveristy in this tygfestand. On the contrary, all four species
respond positively to canopy opening and subseqeamipetition with other tree species is
most probably the process limiting the recruitmentAofplatanoidesand A. campestre
suggesting that tending treatments controlling tegetbpment of competing advanée
sylvatica and A. pseudoplatanuseedlings before or immediately after canopy apgni

should be advised to enharkseplatanoidesandA. campestreecruitment.
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V. Acclimatation des semis a I'ouverture du
couvert : les ajustements fonctionnels
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Avant propos :

Dans le chapitre précédent, nous avons mis en é@edgoe les semis de hétre,
d’érable sycomore, d'érable plane et d'érable champ@t vu leur croissance en diameétre
augmenter dés la premiere année aprés l'ouverturendvert alors que l'augmentation de
croissance en hauteur était retardée d'une anreex &ns aprés I'ouverture du couvert, les
différentes espéces avaient donc repris une crassactive. Dans le présent chapitre, nous
nous attacherons a étudier, chez seulement dewyudé®s espéces (hétre et érable sycomore)
les ajustements fonctionnels que nous pensons dEssa cette reprise de croissance. Dans
une premiére partie, nous nous intéresserons dmsé des semis a I'ouverture du couvert
au niveau des propriétés hydraulique chez le h@rdcle soumis) puis chez I'érable
sycomore. Ensuite, I'efficience d’interception deldmiére des semis de hétre et d’érable
sycomore sera analysée (article en préparationjn Hafréponse de la photosynthése foliaire
a l'ouverture de la canopée et ses conséquencdmssimilation nette de la plante entiére

sera examinée.

1. Ajustements des propriétés hydrauliques de semis @+établis de hétre et
d’érable sycomore a I'ouverture du couvert

1.1. Hydraulic properties of naturally regenerated besaghlings respond
to canopy opening

B. CAQUET"® S. T. BARIGAH, H. COCHARLC, P. MONTPIED, C. COLLET, E.
DREYER' and D. EPROK|

Addresses:

1. INRA, UMR1137 Ecologie et Ecophysiologie Foress, F-54280 Champenoux.

2. Nancy Université, Université Henri Poincaré, UMRB7 Ecologie et Ecophysiologie
Forestiéres, BP 239, F-54506 Vandoeuvre les Nancy.

3. INRA, UMR1092 Laboratoire d’Etude des Ressoufea®t-Bois, F-54280 Champenoux.
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Ferrand.

1.1.1. Introduction

Assisted natural regeneration is a usual regeoeragcheme for managed forest

ecosystems in Europe. Natural regeneration evaither from newly germinated seed, or
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from advance regeneration. Advance regenerationistensf saplings of shade tolerant
species that are able to germinate, establish arsisptor long periods under closed canopy.
In order to grow, reach the canopy and finally ogluce, the advance regeneration needs

canopy gaps, created by natural disruption or bystomanagement (Canham, 1988).

Canopy opening induces rapid changes in the mionaté to which saplings are
exposed. Understory irradiance is usually below &bRbncident irradiance above canopy
(Madsenet al, 1997, Emborg, 1998) (Madsen & Larsen 1997; Embo@B1Ldut rises to
much higher values after gap creation. Air tempeeatind vapour pressure deficit are also
much higher in gaps than in the understory whiléwater and nutrient contents are usually
larger because of a smaller number of competing g acting water and nutrients from the
soil (Canham, 1988, Aussenac, 2000, Galhadal, 2006, Ritteret al, 2006). Numerous
studies have shown that the growth of advance rggplseverely increases following gap
creation and that the magnitude of the growth irewezorrelates with the degree of canopy
opening (Mesquita, 2000, Groga al, 2005, Devineet al, 2006, Renningeet al, 2007).
However, the growth increase is often delayed sdweeeks up to a few years after canopy
opening (Yamashita, Koike & Ishida, 2002, Coltal, 2006, Shimizu, Ishida, Tangs al,
2006). The acclimation of advance saplings to aaudicrease in light availability has been
intensively studied, and most studies focussed enrdéicovery from photoinhibition and
photodamage of existing foliage (Houter & Pons, 200&mashita, Ishida, Kushimet al,
2000, Krause, Koroleva, Dallingt al, 2001), changes in leaf anatomy (Oguchi, Hikosaka &
Hirose, 2005, Oguchi, Hikosaka, Hiveaal, 2006) and in photosynthetic leaf traits (Na&tu
al., 1997a, Tognettiet al, 1998, Yamashitaet al, 2002), and production of new leaves
(Shimizuet al, 2006). Most of these studies describe acclimatio@m short-term period and
only examine the processes affecting pre-existitigge. A few other studies described the
acclimation process during longer-term periods, fregmeral months to several years, and
analysed how photosynthetic leaf traits (Renningeral, 2007, Reynoldset al, 2003,
Takahashi, Seino & Kohyama, 2005), leaf charactesigtUemura, Ishida, Nakanet al,
2000, Arandaet al, 2001) and water transport capacities at wholetpével (Maheralet al,
1997, Naiduet al, 1997b, Kneeshavet al, 2002, Renningeet al, 2007) responded to
canopy opening. These studies over longer timessparealed that the acclimation process to
the new growth conditions was gradual, and thienlzion needs be examined in relation to

the delay in growth increase after canopy opening.
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Besides the studies analysing forest tree seedi@sponse to changes in light
conditions, a large set of studies compares thegijiee of seedlings grown in contrasted
(light or shade) but stable conditions. Seedlingsving under shade are acclimated to low
irradiance levels and a low evaporative demands\@lith & Reich, 1992, Aussenac, 2000).
The low rate of photosynthetic assimilation undead®e conditions is paralleled by a small
stomatal conductance in shade acclimated saplings. t®uhis small conductance and to
small vapour pressure deficits, transpiration ofaratbry saplings remains small (Johngtn
al.,, 1997, Rodriguez-Calcerradd al, 2007). Water transport capacity at whole-plantle
relies on the efficiency of water transport from teodo leaves as well as on the xylem
vulnerability to cavitation that imposes an additib constraint to the regulation of
transpiration (Sperry, 2000, Sperey al, 1993, Cruiziat, Cochard & Ameglio, 2002). The
efficiency of water transport can be quantifiedtihe hydraulic conductance of root, stem and
leaf petioles that supply a given evaporative (eaf) area (Tyree & Ewers, 1991, Cruizét
al., 2002). Stem hydraulic conductance in turn depeadatomically, on the cross sectional
area of the stem, on the density and the size ofyiteen vessels (Tyreet al, 2002). Several
studies showed that shade acclimated saplings disphaaller leaf-specific hydraulic
conductance and lower density and size of xylemelgsas compared to light acclimated
ones (Schultzt al, 1993, Sellinet al, 2005, Barigatet al, 2006). The ratios of absorbing
root area to transpiring leaf area and of sapwaeed # leaf area are also submitted to severe
adjustments resulting in changes of the water lbalat whole-plant level (Tyrest al, 1991,
Shimizuet al, 2005, Barigalet al, 2006). as compared to phenotypes acclimated tahigh
irradiance (Cocharet al, 1999, Cocharcet al, 1997, Lemoineet al, 2002a). The risk of
cavitation is limited by stomatal control of wates$dbefore runaway embolism occurs (Tyree
et al, 1988, Jonest al, 1991, Cocharcet al, 1996). So in the case of acclimation to
changing light conditions, acclimation of shade s to higher irradiance will require a
release of hydraulic constraints toward a hydrasystem able to fulfil plant need for water.
This release would take one or several growingseasd could explain in part the delay in

growth increase after canopy opening.

We hypothesized that an efficient use of availdiat after canopy opening by
advance saplings requires an increased stomatalictamte and, together with higher vapour
pressure deficit, it would raise transpiration. lcrease in hydraulic conductance per unit
leaf area and a decrease in vulnerability to ctwitaare thus expected in order to sustain
higher transpiration rates, as was reported fodefzeclimated branches exposed to higher
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irradiance after stand thinning (Lemoine, Jacqueé&iranier, 2002b). In this frame, the
present study assesses the modification in hydraddiperties of naturally regenerated beech
(Fagus sylvatical.) saplings after canopy opening and comparestithe-course of the
release of hydraulic constraints during two yedier @anopy opening with the time-course of
leaf stomatal conductance. Beech is a widespreaesiaicessional species in Europe which
tolerates deep shade at sapling stage and respapidly to canopy opening in terms of
growth (Collet et al, 2001, Balandieret al, 2007). In the present study, hydraulic
conductance of defoliated shoots was measured witiglapressure-flow-meter in shade
acclimated saplings and in saplings growing in negvlyated gaps. A theoretical hydraulic
conductivity is also calculated from vessel sizd density. Vulnerability to cavitation and

stomatal conductance are recorded on these saglitigs end of the two growing seasons.

1.1.2. Materials and methods

1.1.2.1. Stand and study site description

The study site was a deciduous forest stand offiNeaistern France, close to Metz in
Lorraine, France (49°04'40"N,6°01'02"E), located arlimestone plateau, at approximately
300 m above sea level. Soil characteristics (callas 38-60 cm depth) were homogeneous
over the whole site (Piboulet al, 2005). The stand was a beech dominated mixed
broadleaved stand, with an abundant natural reggaerestablished under the closed canopy.
Two separate plots 300 m apart, containing regéinerpatches with beech saplings were
selected in the site. Regeneration patches coutaipproximately 20 seplings per with
heights ranging between 5 and 175 cm. In Janua®$,2fach plot was split into two subplots
and a felling was carried out in one of them, résglin increased irradiance (shade to light
(SL) treatment), while the full canopy was maintdiriie the other one (shade (S) treatment).

Gap area was 1979 m2 in the first plot and 427 niérsecond one.

1.1.2.2. Microclimate
Irradiance in the photosynthetic active radiatiBAR) was measured with amorphous

silicon light sensors (CBE, Solems S.A., Palaisdanance) which were calibrated at the

beginning of the measurement period against a LI-B94&hsor (Li-Cor Inc., Lincoln, NE,
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USA). A fourth-order polynomial was adjusted to peedhe photosynthetic photon flux
density from output voltage of the sensors. Twogests covering the shaded area and the
gap were created in each plot. Eighteen sensors usd all in S treatment and 17 in SL
treatment. They are installed at 1.5 m height amd ®itervals along the transect. A set of
three CBE sensors measured the irradiance abowaiiopy and was used as a reference. Air
temperature and relative humidity were recordechendaps and the shade (HMP35AC and
50Y, Campbell Scientific Ltd., Leicestershire, URpur probes were installed in each S and
SL subplots. Instantaneous values were measureg miaute, and 15 min average values
were stored. The measurements were made continudosly he growing season for two
years. Relative irradiance below the canopy wasesged as a function of incident irradiance
above the canopy. Relative irradiance and maximuty &&D in S and SL treatments were
indicated in Table IV.1.1. Mean relative irradiandiel not differ between years in the SL
treatment while in the S treatment it decreased ff@r in 2005 to 4% in 2006. Maximum
daily VPD was as expected higher in the SL treatmentpared to S (Table IV.1.1).

Table IV.1.1: Mean relative irradiance, maximumlyldPD and number of saplings used for each expamim
in shade (S) and shade to light (SL) treatmentsnduhe 2005 and 2006 growing seasons. Data ar@snea
standard error (for relative irradiance, n = 1BIntreatment and n=18 in S treatment; for maximuRDYn = 4
in S and SL treatments). Canopy opening and ydectsfare indicated by different letters. Two diéiet letters,
within a year or between the two years, indicasegaificant difference (contrast analysis, p<0.05).

Number of saplings
Relative Maximum
irradiance daily VPD |Complete sample Hydraulic Vulnerability to
(%) (kPa) (biomass conductance cavitation
measurements) | measurements | measurements
1 year after
canopy opening
S 7.35+0.32a(1.01+0.03 a 18 10 8
SL 33.0+243¢c(1.13+0.04b 18 10 8
2 years after
canopy opening
s 4.04+0.34b|1.26 £ 0.06 c 18 10 8
18 10 8
SL 31.3+2.55¢(1.45+0.07d

1.1.2.3. Sapling selection, plant biomass and leaf area

In each plot, a set of saplings with no visible dgenand with heights ranging

between 50 and 100 cm were chosen immediately adigopy opening. Eighteen saplings
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were harvested in each treatment S and SL eachfrpmarend of August to mid September
and used for measurements (Table IV.1.1). In 2006uangrowth rings at the stem base

were counted on eight S and SL saplings and saptisganged between 11 and 18 years.

Leaves were harvested on all saplings, stored ircetrox and whole plant leaf area
(AL) was measured with a leaf area meter (Li-Cor m@@€0-A equipped with a Li-Cor Belt
Conveyor 3050-A, Li-Cor instruments, Lincoln, NE)adal diameter and root biomass (BR)
were measured on 10 S and 10 SL saplings amongehisf plants. Basal diameter was
measured at 5 cm above the ground and root biomasBuimeized roots and taproot) was
harvested at the end of the experiment. Shoot, (#afm and branch) and root biomass was
weighed after drying at 50°C for at least five da§éem cross-sectional area (AS), ratio
between leaf area and cross-sectional aredAgh and ratio between leaf area and root

biomass (A/BR) were calculated.

1.1.2.4. Hydraulic conductance

Hydraulic conductance was measured on 10S and 188lings each year with a
high-pressure flow meter (HPFM; (Tyree, Patino, Bekmet al, 1995, Barigalet al, 2006)).
Measurements were made in situ in the gaps fromaeAdigust to early September. Severed
shoots were perfused with distilled and degassed-plre water filtered through a 0.1 pm
filtration membrane (Calyx capsule, Osmonics, Westhgh, MA). Water was forced
through the shoot at a pressure of 0.3 MPa (Patfgast 30 min until water dripped from the
stomata. Water flow rate (F) was measured and hyidreadistance (R) was calculated as the
ratio between F and P, assuming that the water pateyi perfused leaves was zero. The
hydraulic resistance of defoliated shoots was es#ichas the resistance of the whole shoot
after severing all leaves, following the procedafeYang & Tyree (1994). Total hydraulic

conductance of defoliated shoots (K) was calculatethe inverse of the hydraulic resistance.

K per unit leaf area (i, leaf-specific hydraulic conductance) is an indéxthe
capacity of a shoot to supply its leaves with wakeper unit stem cross-sectional areadK
expressed the capacity of vascular tissues topoaihsvater and reflects in part changes in

vessel density and / or size which can modify theemaansport capacity.

1.1.2.5. Vulnerability to cavitation
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A stem segment (~30 cm long) was collected on theiréngasaplings (8S and 8SL
saplings each year) at the end of September. It lasidified and stored at 4°C.
Vulnerability curves (percent loss of hydraulic dantivity with increasing xylem tension)
were established using the “Cavitron” techniquedf@od, 2002, Cochard, Damour, Boeéét
al., 2005). Briefly, the principle of the techniquetislower the pressure in a xylem segment
by centrifugal force and, at the same time, measw®edhation in its hydraulic conductance.
The percent loss of xylem conductance (PLC) versasXylem pressure represents the
vulnerability curve. Samples were cut in air toabt28 cm-long segments, i.e., longer than
the longest vessels as before established by theegusion method (Barigah and Cochard,
unpublished results). Xylem pressure (P) was festts a reference pressure (-1.0 MPa) and
maximal conductance @, determined. The xylem pressure was then set tora negative
pressure for 180 s and subsequently returned toefieeence pressure to determine the new

conductance K Percent loss conductance (PLC) was then compsted a
- _Ks 1
PLC—100><L1 Kmax) (1)

The procedure was repeated for more negative pessgtypically in -0.25 to -0.50
MPA step increments) until PLC reached at least .98®&éor velocity was monitored with an
electronic tachymeter (10 rpm resolution) and xylemspure was adjusted at abeu®.02
MPa.

Vulnerability to cavitation was described by tworgraeters:Wp csoandWp c1o the
xylem water potentials inducing 50% and 10% losswdraulic conductivity, respectively
(Tyreeet al, 1988).

1.1.2.6. Xylem anatomy

In the set of saplings used for vulnerability toitation measurements, sections of
stem base were cut on 4S and 4SL saplings anddsiora freezer at -20°C. Thin sections
were cut with a hand microtome and double staingtl safranine and astra-blue solutions.
Stained stem sections were fixed on a blade withe@a balsam. For each stem section, four
or five sectors bounded by rays were delimited urateoptical microscope (Leica DM-LB,

Meyer Instruments, Inc, Houston, USA) in each of the youngest growth rings and
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photographed (Canon Power Shot S80, Canon Francerb&voie). The pictures were
analysed with an image-analysis software (Visildg ¥pert, Noesis, Courtaboeuf, France).
Vessel number and cross-section area of each vessel determined using a homemade

macro after adjusting the threshold in order to s#pavalls and lumens.

The theoretical hydraulic conductivity of the meeonduit of a stem section was
calculated from the Hagen-Poiseuille law accordiogTyree & Zimmermann (1971, in
Steppe & Lemeur (2007)):

_(_Np 183 4 2
(gt e @
wherep is the density of watemn the viscosity coefficient of water and di the ith

vessel diameter of n measured vessel. Specific sgdnatlic conductivity (k) was computed

by multiplying k by the mean vessel number per mz,

1.1.2.7. Gas exchange measurements

Light-saturated stomatal conductancgjgvas measured on 10S and 10SL saplings at
the end of growing season 2005 (early in SeptemMgasurements were then repeated on
the same plants at the same time period one year Méasurements were made, at 25°C air
temperature, ambient relative humidity and CO2 coinagan, on one leaf per sapling with
an open-flow gas exchange system (Li-6400, Li-Cancdln, NE) using a 6 cm? chamber
with a red-blue light source. Photosynthetic phdtor density was set to the saturating level,
estimated from light response curves. When stomatadiuctance was stable, three records

were taken at 15 seconds intervals and averaged.

1.1.2.8. Statistical analysis

Data were analysed with mixed-effects linear modseisiqu the statistical software
package R 2.2.0 (R Development Core Team, 2007)alFoelationships, residual normality
and homoscedasticy were graphically checked. Inscabere residuals were heteroscedastic,
variance increased with predicted values and thexeflas modelled as a power function of

predicted values. For all analyses, a model wittopg opening and year as fixed effects was
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used. Canopy opening and year effects were evallgteontrast analysis with the multcomp
R package (Hothorn, Bretz, Westfall al, 2007). For all analyses, the lack of plot effees
tested by comparing models with and without plotaaslom effect using log likelihood ratio
test. Canopy opening and year effects were evaluatecontrast analysis with the multcomp
R package (Hothorat al, 2007).

To account for the dependencies between measurenmetite analysis of xylem
anatomy (two rings analysed per sapling) a randaptirgg effect was included in the models.
To account for the dependencies between measuretinetits analysis of maximum VPD
(measurements occurred on the same day) a randonmfiégatensas included. When analysing
the effects of canopy opening and year on hydradi@uctance, on cross-sectional area and
on root biomass, either total leaf-area or stem esestional areas was added as covariates in
the model in order to take into account the efigfcsapling size, and all data were log-

transformed.

Vulnerability curves were fitted with a sigmoid mddef the percent loss of

conductivity (PLC) versus xylem water potenti#k] (Pammenter & Willigen, 1998):

PLC=100/(1+exp(ax(Wx-WrLcs0))) ()

whereWp cspis the xylem water potential inducing 50% loss ofifaulic conductivity.
Ye cioWas derived from a andlp cso for each plant. Effects of canopy opening and year

Yp csoandWpciowere evaluated by contrast analysis.

1.1.3. Results
1.1.3.1. Total leaf area and plant biomass after canopy ogeni

SL and S saplings displayed similar leaf area) (8ne year after canopy opening
while a slight difference (+ 4.3 % for S-L vs. $0p07) was observed during year two (Table
IV.1.2). Shoot biomass and stem cross-sectional @ga which were positively correlated
(r2 = 0.95, n = 43, p< 0.0001, data not shown),ensgnificantly higher in SL than in S
saplings at the end of both years (Table IV.1.2).aAd As were linearly related, and the
relationship between Aand AS differed significantly between treatments@r74, p<0.0001)
and between years for SL saplings (p<0.006, Figl.hA). The ratio AL/AS was therefore
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lower in SL than in S saplings after canopy oper(ifgble IV.1.2). The ratio AL/BR was
lower in SL than in S saplings during both yeartgra€anopy opening (r2>0.79, p<0.0003,
Table 1IV.1.2, Fig. IV.1.1B). For SL saplings, thatio was higher the second year after

canopy opening.
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Table IV.1.2 : Total leaf area () shoot biomass, stem cross-sectional areg}, (Aot biomass (BR), ratio of
leaf area to stem cross-sectional aredA4) and the ratio of leaf area to root biomasg/BR) of shade (S) and
shade to light beech saplings (SL), one and tweosyafter canopy opening. Data are meassandard error (for
A and shoot biomass n = 18 for S and SL saplingsAfp A /As and A/BR n = 10 for S and SL saplings).
Canopy opening effect and year effects is indicdigdlifferent letters. Two different letters, witha year or

between the two years, indicate a significant diffiee (contrast analysis, p<0.05).

shoot biomass (g) AL (m?) As (m?) BR (9) Al/As AL/BR (m2 g'l)
1 year after
canopy opening
S 10.5*+1.05a |0.067£0.007a |0.277+0.030a| 4.76+0.62a 2506 + 147 a |0.015 *+ 0.0007 a
SL 153+156b |0.051+0.005a |0.495+0.043b | g43+100b | 1210+63.5b |0.008 + 0.0006 b
2 years after
canopy opening
s 13.0+1.33a |0.106 £0.013b [ 0.292+0.031a| 6.61+1.49a 3286 + 228 ¢ [0.019 £0.0019 a
SL 299+284c |0.149+0.014b | 0.739+£0.090c | 134*+159¢c 2051 +103d (0.011 +0.0005c
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Fig. IV.1.1: A. Relationships between whole plant leaf area dath £ross-sectional areB, Relationships
between whole plant leaf area and root biom@s$Relationships between whole plant leaf area aidlidted
shoot hydraulic conductand®, Relationships between stem cross-sectional aréalefoliated shoot hydraulic
conductance. Data are represented for shade, Se(ckymbols) and shade to light, SL (open symbsgsgch
saplings, one (2005, circles, solid line) and tveang (2006, squares, dashed line) after canopyirapdrog-log
scale. Each value represents a single seedling.

1.1.3.2. Hydraulic conductance
In both years, leaf-specific hydraulic conductantéhe shoots (KAL) was larger in
SL than in S saplings (Table IV.1.3) and the relahip between K and AL differed

significantly between treatments (r2>0.7, p<0.00@®g. 1V.1.1C). Shoot hydraulic

conductance reported to stem cross-sectional aré®)(Kvas similar in S and SL saplings
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(Table 1V.1.3) and the relationship between K anfl &id not differ between years and
treatments (Fig. 1V.1.1D).

Table 1IV.1.3 : Leaf-specific (reported to total flerea) and specific (reported to stem cross-seatiarea)
hydraulic conductance of defoliated shoots, (Kand K,s, respectively) of shade (S) and shade to light) (SL
beech saplings, one and two years after canopyirgpeBata are means standard error (n = 10). Canopy
opening and year effects are indicated by diffetettérs. Two different letters, within a year @tween the two
years, indicate a significant difference (conteastlysis, p<0.05).

Ka (kg sTm?MPa™) | Kas (kgs™ m?MPa™)

1 year after canopy

opening
s 2.15.10" +1.50.10°a | 5.43.10" +5.24.10”% a
sL 5.48.10" +2.41.10°b | 6.69.10" +5.42.10% a

2 years after canopy

opening
s 1.93.10° +1.56.10°a | 6.19.10"+4.78.10” a
sL 4.26.10"+6.10.10°b | 8.45.10" +1.08.10" a

1.1.3.3. Xylem anatomy

Mean vessel area was larger in SL than in S sapling first and second year after
canopy opening (Table 1V.1.4). Vessel density waslker in SL compared to S saplings for
both years. Despite this smaller vessel density,imaber of vessels was higher in SL
saplings because of a larger annual ring area éTiabl.4). As a result of this compensation,
hydraulic conductivity reported to stem cross-seicarea was not significantly different
between S and SL saplings (Table IV.1.4).
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Table IV.1.4 :Mean vessel area, vessel density, annual ringeam@apecific stem hydraulic conductivity
computed from vessel cross-sectional aregsafkshade (S) and shade to light (SL) beech sgglione and two
years after canopy opening. Data are meastsindard error (n = 4). Canopy opening and ydacesfare
indicated by different letters. Two different legwithin a year or between the two years, indi@asignificant
difference (contrast analysis, p<0.05).

Mean vessel area (Um?)

Vessel density

Annual ring area

ks (kg s*MPa? m’3)

(vessel mm'z) (mm?)
1 year after canopy
opening
s 225+19.8a 1001 +53.4 a 3.03+0.64 a 5.06.10° £8.19.10" a
SL 315+13.0b 586 +95.4 b 12.68+3.12b 5.56.10° +1.15.10° a
2 years after canopy
opening
s 272+ 385a 819+ 103.4a 5.30+0.77 a 5.67.10° £8.95.10" a
SL 428 +42.3c 476 £93.8 ¢ 20.52+4.78b 8.55.10° + 1.51.10° a

1.1.3.4. Vulnerability to cavitation

One year after canopy opening, SL saplings displagehigher vulnerability to
cavitation than S saplings (Fig. IV.1.2) with highvalues of¥p cs0 andW¥p cio (Table IV.1.5).

Two years after canopy openinp cso andW¥p c10n0 longer differed between treatments. SL

saplings showed high8fp cso the first year than the second year after canganing but no

difference in¥p c10 between years (Table IV.1.5, Fig. IV.1.2).

1.1.3.5.

Stomatal conductance

Light-saturated stomatal conductance (gsat) wasigaotficantly different between SL

and S saplings the first year after canopy openirigle a large increase was observed in SL

saplings during year two (Fig. 1V.1.3).
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Fig. IV.1.2: Percent loss of hydraulic conductivifgrsus xylem water potential for shade, S (clagedbol) and
shade to light, SL (open symbol) beech saplings, @®05, circles, solid line) and two years (208§,ares,
dashed line) after canopy opening. Vertical bapgegent standard errors of the mean (n = 8 for §2n

saplings).

Table IV.1.5 : Xylem water potential inducing 50%(cs9 and 10% ¥r.c10 loss of hydraulic conductivity for
shade (S) and shade to light (SL) beech saplings,amd two years after canopy opening. Data arexnea
standard error (n = 8 for S and SL saplings). Caraening and year effects are indicated by diffefetters.

Two different letters, within a year or between the years, indicate a significant difference (cast analysis,

p<0.05).

WpLcso(MPa) ¥pLc10(MPa)

1 year after canopy opening
S -4.07+0.10a -2.67+0.19a
SL -3.00£0.11 b -1.76 £0.14b

2 years after canopy opening
S -3.81+0.23a -2.30+0.10 a
SL -358+0.11a -1.81+0.11 ab
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Fig. IV.1.3: Light-saturated stomatal conductangg)(of shade (S, black bars) and shade to light (&hite

bars) beech saplings, one (2005) and two years6j2&fer canopy opening. Vertical bars represemtdsrd
errors of the mean (n = 10 for S and SL saplingEyvo different letters, within a year or betwebe two years,
indicate a significant difference (contrast analypi0.05).

1.1.4. Discussion

After canopy opening, acclimation of beech saplitmyhe new irradiance in the gaps
resulted in changes in sapling growth and hydrguiaperties taking place over at least two
growing seasons.

Hydraulic conductance of defoliated shoots (K) éased in beech sapling after
canopy opening. We have focused on shoot hydraolicluctance measured after severing
leaves rather than on whole shoot hydraulic corathuet because recent studies reported rapid
irradiance-mediated variations in leaf hydraulic dactance probably due to the up-
regulation of aquaporines (Tyree, Nardini, Sakgal, 2005, Cochard, Venisse, Barigah
al., 2007). Hydraulic conductance measurements werferpeed in the field along the day,
and as a consequence leaf hydraulic conductancehmay changed with daily changes in
irradiance.
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Hydraulic conductance of defoliated shoots as itegoto stem cross-sectional area
(Kas) remained unaffected by canopy opening, despiigel@ghanges in stem growth and
xylem structure (Fig. 1IV.1.1D, Table IV.1.4). The ngputed specific-stem hydraulic
conductivity derived from xylem vessel sizes andritigtion confirmed this result. The
increase in mean vessel area was indeed countetbdlay a decrease in vessel density after
canopy opening. This is slightly different from iaased vessel diameter and density in shade
one-year-old twigs exposed to full sunlight obsdrbxy Lemoineet al. (2002b). Although
vessel density decreased, total vessel numbersagantebecause of a larger annual ring area
after canopy opening, accounting for the increasé¢otal K. These results highlights the
complex interactions in xylem anatomy that resultoampensating effects at stem level, and
shows that the adjustment of hydraulic conductatcoot level was primarily due to larger
sapwood area.

Despite the fact that canopy opening had no eftectkas, the lower ratio leaf
area/stem cross-sectional areg /) in SL saplings led to a higher leaf-specific ghoo
hydraulic conductance @), i.e., to an increase of the capacity of the di@nansport water
to a given leaf area and then sustain the trartgpiraate (Figs IV.1.2A and IV.1.2C).
According to studied species, the release of hydraonstraints after canopy opening was
more or less rapid and result in modification of gHmomass allocation or anatomical change.
Consistent with our results, Maherat al (1997) found a higher leaf-specific hydraulic
conductance linked to a lower #As with no changes in specific hydraulic conductivity
(reported to sapwood area) Ater rubrumsaplings seven years after canopy opening. In
contrast, they showed no change in/A&s nor in specific hydraulic conductivity ir\.
pensylvanicumand therefore no change in leaf-specific conditgt{Maheraliet al, 1997).

A different pattern was reported for released Dasgir and Western hemlock saplings seven
years after thinning. Higher AAs was balanced by a higher specific conductivityhwib
change in leaf-specific conductivity and then citmtied to stomatal limitation of carbon gain
(Renningetet al, 2007).

Adjustment of biomass allocation towards cambial ghpwihich leads to a decrease
of AL/As, was an immediate reaction to increased irradiasogell as to evaporative demand.
High levels of VPD are indeed known to favour low/#As, as reported for Scots pines
(Mencuccini & Grace, 1994). The decrease A4 can be ascribed to increased cambial
activity and to morphogenetic constraints on leafetigpment. The number of leaf primordia

in beech buds is known to be controlled by hydmaatinductance of the growth unit bearing
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the bud (Cochard, Coste, Chanstral, 2005) and all leaves were preformed in the binis T
may explain why leaf area did not increase the ¥iestr after canopy opening. The increase of
stem hydraulic conductance due to a larger annoglthe first year may have stimulated the
primary meristem activity, resulting in a larger numbgleaf primordia available for the next
year, i.e. the second year after canopy openings &hconsistent with previous results
showing an increase of diameter growth the first yéir thinning and the formation of long
growth units the following year (Collet al, 2001, Collet, Lanter & Pardos, 2002).

An increase in leaf-specific hydraulic conductar{sg. ) may allow an increased
transpiration per unit leaf area without a rise¢hie@ water potential gradient and thus, without
enhanced risk of cavitation (Sperry, 2000, Spetral, 1993, Tyree, 2003). However, light-
saturated stomatal conductance,(d@lid not increase the first growing season aftaropy
opening in SL saplings. There was consistent wéults on naturally regenerated beech
saplings showing that stomatal conductance remamgluring the growing season following
a windstorm-induced canopy opening (Reynaddsal, 2003). Low gs: in SL saplings one
year after canopy opening despite an increaseini& probably not explained by a low
stomatal density (not measured in this study) sitomatal density is thought to acclimate
rapidly to the new light environment in beech (LiaNgagayama, Nakatat al, 1995, Aranda
et al, 2001). The rapid adjustment of the/BR ratio, which was consistent with previous
studies showing that ABR decreased with increasing irradiance (Barigghl, 2006), could
allow to support an increased transpiration pet leaf area. This does not support the
hypothesis, exposed by Clearwagtral. (1999), of an imbalance between water uptake and
transpiration.

The larger vulnerability to cavitation observedSh saplings one year after canopy
opening (Fig. IV.1.2 and Table IV.1.5) suggests ateptial hydraulic limitation to
transpiration that would contribute to the lowy;the first year after canopy opening. Stomatal
control of xylem embolism is indeed well documentedmany species including beech
(Joneset al, 1991, Lemoinest al, 2002a).

We have no evidence to explain the transitionateiase of xylem vulnerability to
cavitation in SL saplings. Recent studies showexegative relationship between xylem
mechanical strength (modulus of rupture) and vulnita to cavitation (Hacke, Sperry,
Pockmanet al, 2001, Pratt, Jacobsen, Eweitsal, 2007). We speculate that the increase in
cambial growth during the first spring after cangpening, in plants with a small amount of

stored carbohydrates in previously shaded sapl{bgbaway, Stringer & Rieske, 2007)
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promoted the growth of vessels with thinner celllsvalr pit membranes, more fragile and
then more sensitive to cavitation. The fiber wakaacould be affected also and decreased
cavitation resistance, as suggested by Jacolseal (2005). This increase in xylem
vulnerability would only be transient because theoant of available carbohydrate probably

significantly increased the following years andpeel sustain an enhanced diameter.

The vulnerability to cavitation was surprisinglywloin shade acclimated saplings.
Yo csowas close to levels observed two years after caragmning (Fig. IV.1.2., Table
IV.1.5), as well as those measured on saplings whielv in old forest gaps (unpublished
results) in a nearby stand or on sun exposed tefigeature trees¥picso= -3.22+ 0.07 in
Cochardet al. (1999)). No difference of vulnerability to cavitat between sapling grown in
gap and in shade was also reportedRbododendron maximughipp & Nilsen, 1997), but
these results contrast with those obtained on gdteech sapling grown at full or low
irradiance and on sun and shade branches of ade#t (Cocharet al, 1999, Cocharét al,
1997). In both cases, light acclimated twigs or isggl were less vulnerable than shade
acclimated ones. Similarly, previously shaded bramobie mature beech trees that were
exposed to higher light environment after thinningpibited an intermediate vulnerability
when compared to still-shaded and to light acclimaidds (Lemoineet al, 2002b). There
were two important differences between our study the earlier ones. First, vulnerability to
cavitation was recorded on stems and not on onesgldatwigs like in the earlier studies.
Since stems are a set of functional rings, diffeeenbetween shade and light acclimated
saplings could be small. Second, shade acclimatelthgagn the field might experience
pronounced soil water deficits because of the cadibigoe with mature trees (Aussenac, 2000)
in contrast to those grown in controlled conditiaml to adult trees (Rice, Matzner, Bdr
al., 2004). Few measurements realised in July and éargyist 2006 showed that predawn
water potential of S sapling reached —1.66 MPauger.6 MPa in SL saplings (data not
shown). Cocharet al. (1999) and Lemoinet al. (2002b) suggested that xylem tensions that
occurred during pit pore differentiation may affegtem vulnerability to cavitation allowing
pores to acclimate to these conditions. Since theMBD in understory was counterbalanced
by higher soil water deficit, our results suggésittxylem tension experienced by shaded
saplings grown under a canopy may be similar to tlexperienced by saplings growing in
gaps. This could explain the lack of observed diffee of vulnerability to cavitation between
saplings acclimated to shade and gap. In addigiod,contrary to adult trees for which carbon

gain depends mostly on their upper crown branchajoo acquisition during sunflecks
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might largely contribute to the seasonal carbon géishaded saplings (Cavender-Bares &
Bazzaz, 2000, Leakey, Scholes & Press, 2005). Lawhkrerability to xylem embolism in
shade acclimated saplings than in shaded pottedirsggedr in shaded branches of adult trees,
and higher K&, values (8.22. 1®in Barigahet al. (2006) vs 2.15. 1), suggested that these
saplings may sustain higher transpiration flux aighdr water potential gradient. It might
help stomata of shaded saplings to remain opengland between sunflecks, allowing them

to fulfil their carbon requirements.

In conclusion, vulnerability to xylem embolism incsed transitorily in beech saplings
after canopy opening. This precluded any increaskght saturated stomatal conductance
during the first growing season after canopy opgrmlaspite a larger hydraulic conductance
per unit leaf area due to a larger growth ring. Seheesults suggest that the ability of beech
sapling to fully use the available light for photothesis and growth will be delayed at least
to the second growing season after canopy opeRioigforest managers, this may indicate
that beech saplings may benefit less from large pamapening than other co-occurring

species that may take a competitive advantage dthignfirst growing season.
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1.2.  Les propriétés hydrauliques des semis d’'érablensgo® ne sont pas
modifiées suite a I'ouverture de canopée

Dans l'article précédent, nous avons choisi de msenter qu'une seule espéce, le
hétre. Mais les experiences ont aussi été condentgmralléle sur I'érable sycomore, seule la
description de I'anatomie du xyleme n'a pas étéiséal L'introduction et le matériels et
méthodes ne seront donc pas repris dans ce sousrehdfganmoins, il faut préciser que
quelques probléemes ont été rencontrés lors de ligsaiment des courbes de vulnérabilité
chez les semis d’érable sycomore. Chez cette esfgecenductance hydraulique a chaque
étape de la baisse de pression ne pouvait étrendaée précisément car le flux d'eau a
I'intérieur du plant ne se stabilisait pas. Unerbeude vulnérabilité n'a pu étre établis que sur
6 plants (3 plants OL et 3 plants O) en 2005 efeseent sur 2 plants en 2006 sur un total de
16 plants. Dix plants supplémentaires ont alorsrétéltés en 2006 trois semaines apres la
premiére récolte. Au total, les courbes de vulnétéhint pu étre établies sur 2 plants OL et 2
plants O. Ce faible échantillon rend évidemmentidi§ toute analyse, néanmoins les
résultats sont présentés.

La premiére année aprés l'ouverture de canopéeyilavait aucune différence
significative de surface foliaire (A de surface de section de tigesffet de biomasse
racinaire (BR) entre les semis mis en lumiére (Olggisemis ombre (O) (Table 1V.1.6). Par
contre, la deuxieme année apres I'ouverture depgandes semis OL avait une plus grande
surface foliaire et une plus grande biomasse raeirguie les semis O. La biomasse de la
partie aérienne et 4\ qui sont positivement corrélé (r2=0.85, p<0.008445), étaient aussi
significativement plus grand chez les semis OL laxdsne année (Table IV.1.6).s&t BR
augmente avec I'augmentation de &2=0.67, p<0.0001 et r2=0.64, p<0.0001 pour cleaqu
relation respectivement) mais les relations ne wdifét pas entre traitement lumineux et
entre année (Fig. 1V.1.4). La conductance hydramligpécifique foliaire de la tige défoliée
(KaL) et la conductance hydraulique reportée a la sert® section de tige £(K) n’étaient
pas significativement différentes entre les semist@L (Table IV.1.7). K augmente avec
'augmentation de Aet As (r2=0.62, p<0.0001 et r2=0.55, p<0.0001 pour cleatglation
respectivement) mais les relations ne différaiestgrare année et entre traitement lumineux
(Fig. IV.1.4). Enfin, la vulnérabilité a la cavitah des semis OL n’était pas significativement
différente de celle des semis O la premiére comangelixieme année apres l'ouverture de
canopée (Table IV.1.8, Fig. IV.1.4).
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Table IV.1.6 : Surface foliaire totale (AL), bionssde la partie aérienne (Biomasse PA), surfaceedon de
tige (AS), biomasse racinaire (BR), ratio entrefame foliaire et surface de section de tige (AL/ASB)e ratio
entre surface foliaire et biomasse racinaire (ALYBR semis ombre (O) et mis en lumiére (OL) d'éabl
sycomore, un et deux ans aprés 'ouverture de @&mndpes données représentent les moyetiries erreurs
standards (pour AL et biomasse PA n = 18 pouréesis O et OL; pour AS, AL/AS et AL/BR n = 10 poesl
semis O et OL). Deux lettres différentes sur la mé&mlonne indiquent que les moyennes différentagerf
significative (p<0.05).

Biomasse PA (g) AL (m?) As (cm?) BR (9) AL/As AUBR (m2g™)
1 an apres I'ouverture de
canopée

o) 88+094a |0.038+0.004a |0.357+0.048a | 7.03£0.99a | 1196 + 160 a |0.006 + 0.0004 a

oL 126*x1.76a |0.069£0.013a|0.516+0.050a (17,67 +1.79 a| 1594 £ 163 a [0.009 £ 0.0015 a
2 ans apres l'ouverture

de canopée
o) 13.1+x150a |0.071£0.010a | 0.474+0.056a |10.41 £1.47 a| 1712 £ 200 a |0.008 £ 0.0004 a
oL 23.6+3.13b |0.118+0.016 b | 0.711+0.109 b (16.67 £3.35b| 1847 = 122 a [0.009 £ 0.0011 a
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Fig. IV.1.4:A. Relation entre la surface foliaire totale etuaf@ace de section de tigB, Relation entre la surface
foliaire totale et la biomasse racinaife, Relation entre la surface foliaire totale et ¢eductance hydraulique
de la tige défoliéeD. Relation entre la surface de section de tigeaetdnductance hydraulique de la tige
défoliée. Les données sont représentées pourrigs senbre, O (symbole plein) et mis en lumiére, (©mbole
vide) d'érable sycomore, un (2005, cercle) et dans (2006, carré) apres I'ouverture de canopéeeleclog-

log. Chaque valeur représente un semis.
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Table IV.1.7 : Conductance hydraulique des tigefoli®s reportée a la surface foliaire (conductance
hydraulique spécifique foliaire, ) et reportée a la surface de section de tige (ottadce hydraulique
spécifique, Ks) de semis ombre (O) et mis en lumiére (OL) d’'éatyicomore, un et deux ans apres I'ouverture
de canopée. Les données représentent les moyemeeerreurs standards (n=10 pour les semis O gt @HLUX
lettres différentes sur la méme colonne indiqueretlgs moyennes différent de fagon significatived(p5).

Kac (kg s'm? MPa’l) Kas (kg s'm? MPa’l)

1 an apres l'ouverture de

canopée
o 1.62.10"+1.08.10°a| 1.98.10"+3.15.10%a
oL 2.00.10" +6.06.10° a | 2.48.10" +3.38.107 a

2 ans aprés I'ouverture de

canopée
o 1.42.10"+1.05.10°a| 2.34.10" +253.10%a
oL 1.82.10"+2.80.10°a| 3.29.10" +5.44.10° a
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Fig. IV.1.5: Pourcentage de perte de conductiwitéamction du potentiel hydrique du xyleme pour $esnis
ombre, O (symbole plein) et mis en lumiére, OL (bgie vide) d’érable sycomore, un (2005, cerclét friein)

et deux ans (2006, carré, trait pointillé) aprésiVerture de canopée. Les barres verticals repeégeserreurs
standards a la moyenne (pour les semis O et OL,lag@&emiére année et n=2 la deuxieme année apres
I'ouverture de canopée).
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Table 1V.1.8 : Potentiel hydrique du xyleme induis@0% ¥p cs) et 10% Wp c19 de perte de conductivité
hydraulique pour les semis ombre (O) et mis en éumi(OL) d’érable sycomore, un et deux ans apres
I'ouverture de canopée. Les données représentemidgennes les erreurs standards (pour les semis O et OL,
n=3 la premiére année et n=2 la deuxiéme année Hpraverture de canopée). Deux lettres différemsiasla
méme colonne indiquent que les moyennes différefidgon significative (p<0.05).

PpLcso(MPa) WpLc10(MPa)

1 an aprés l'ouverture de canopée
o -434+£022a -1.86£0.31a
oL -416+0.18 a -235+0.25a

2 ans aprées I'ouverture de canopée
o -3.81+0.12a -2.07+0.07 a
oL -3.64+0.30 a -2.88+047a

Contrairement aux semis de hétre, l'allocation demlaisse et les propriétés
hydrauligues ne sont pas modifiés suite a I'ouvertde canopée chez les semis d’érable
sycomore. La capacité a absorber I'eau au niveasot§A /BR) et & transporter I'eau au
niveau de la tige (&As) pour alimenter en eau les feuilles n'augmente pag tes semis OL
comparé aux semis O. Il n'y a pas non plus, au oivaaatomique, de modifications
fonctionnelles du nouveau cerne (pas de changedaaT® Kis) qui permettrait d’augmenter
I'efficience de transport de I'eau etyK Cette absence de changement suite a une ouverture
de canopée n’'est pas attribué a I'incapacité desss& ajuster rapidement leurs capacités de
transport d’eau car les rapportg Ket Kas ne différent pas de ceux de plants acclimatés a la
lumieére (résultats non montrés). Ces résultats reiftede ceux trouvés par Barigah et al.
(2006) qui montraient une diminution de /BR et une augmentation deaK avec
'augmentation de l'irradiance chez de jeunes sergisabdle sycomore en pot sous ombriére.
En régénération naturelle la compétition aérienma@haire avec les semis voisins contraint

alors peut étre le pattern de développement des sBénable sycomore.

Sans augmentation desK Kas et A/BR, 'augmentation de transpiration par unité de
surface foliaire en réponse a I'augmentation du \&pEs création de trouée peut entrainer
une augmentation du gradient de potentiel hydrigusein de la plante (Sperry, 2000, Sperry
et al, 1993, Tyree, 2003). Dans une étude de Naidu ketifda (1997b) sur I'acclimatation de

66



semis acclimatés a 'ombre a I'ouverture de canopég semis d@uercus Rubramontraient
une augmentation du gradient de potentiel hydriguiecompensait pour la limitation de la
conductivité hydraulique et permettait aux semis dentmair un plus grand taux de
transpiration. La diminution de potentiel hydriquexyléeme que peut supporter la plante sans
risquer I'embolie dépend de sa vulnérabilité aaeitation. Comme chez les semis de hétre la
deuxieme année apres I'ouverture du couvert, leauivde¥p csodes semis O sont proches de
ceux des semis mis en lumiére (OL) et acclimatédum@re (résultats non montrés). Méme
si diminuer le potentiel hydrique du xyleme compenserpa limitation de la conductance
hydraulique, cette diminution reste limitée et penitribuer a limiter I'augmentation deag
potentielle des semis OL (Fig. IV.1.6). Similairemamios résultats mais sur une autre espéece
d’érable, Naidu et DelLucia (1998) ne mettaient eidehce aucune augmentation de
conductance stomatique chez des semis d’érable & suposés pendant 30 jours a forte

lumiéere par rapport aux semis maintenu a I'ombre.
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Fig. IV.1.6 : Conductance stomatique a lumiérersatie (g,) de semis ombre (O, barres noires) et mis en
lumiére (OL, barres blanches) d’érable sycomorg2005) et deux (2006) ans aprés I'ouverture degée.
Les barres verticales représentent les erruerdatas a la moyenne (n = 10 pour les semis O et D&)X
lettres différentes au sein d’'une année ou entig denées indiquent une différence (p<0.05).
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2. Light interception efficiency of two shade tolerantspecies Fagus
sylvatica L., Acer pseudoplatanusL.) as influenced by canopy opening:
ontogenetic or true plasticity?

B. CAQUET"?, P. MONTPIED, A. BARBACCF, C. COLLET, E. DREYER and D.
EPRON

Addresses :

1.INRA, UMR1137 Ecologie et Ecophysiologie Fores#® F-54280 Champenoux.
2.INRA, UMR1092 Laboratoire d’Etude des Ressoufam®t-Bois, F-54280 Champenoux.

2.1. Introduction

In forest understory, shade tolerant species deetalgerminate, establish and persist
for long periods under closed canopy. This advarmegeneration needs canopy gaps to
enhance growth, reach the canopy and finally rapredCanham, 1988). Canopy gaps can be
created by natural disruption or by silvicultunaldrventions as part of forest management by

assisted-natural regeneration.

Canopy opening induces rapid and drastic changegeniironmental conditions
saplings are exposed to. It results in increaggt kvailability from below 5% of incident
irradiance above canopy in understory (Emborg, 188&]jsenet al, 1997) to much higher
values in gap. Further, removal of competing adwegrinduces larger air temperature,
vapour pressure deficit as well as soil water amlients content in gap than in understory
(Ritter et al, 2006, Aussenac, 2000, Breda, Granier & Ausseri@h,1Galhidyet al, 2006).
Many studies have shown that growth of advancedirgmpincreases following canopy
opening (Mesquita, 2000, Devirgt al, 2006, Grogaret al, 2005, Renningeet al, 2007).
However, this reaction is often delayed from sevesetks up to few years after gap opening
(Metslaidet al, 2005, Colletet al, 2001, Kneeshawt al, 2002, Mesquita, 2000). This delay
can be hypothesized to be underlain by a progressielimation of saplings at physiological
and morphological levels before being completelfisated to the new growth conditions in
gap. Acquired knowledge about long-term acclimatbshade acclimated saplings to canopy
opening are scarce and dispersed. These studigsesh&ither how photosynthetic leaf traits
(Renningeret al, 2007, Reynold®t al, 2003, Takahashét al, 2005), leaf characteristics
(Arandaet al, 2001, Uemurat al, 2000), crown architecture (Sip al, 1994) or water
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transport capacities (Kneeshast al, 2002, Maheraliet al, 1997, Naiduet al, 1997b,
Renningeret al, 2007) respond to canopy opening. Neverthelessy tieveal that the
acclimation process to the new growth conditiongradual and this observations needs be

examined in relation to the delay in growth increafter canopy opening.

In forest understory, where light is strongly limdi and variable (Gendroet al,
2001), growth and survival of saplings is then elpgelated to their ability to efficiently
intercept light then enhancing carbon gain. At widlial tree scale, light interception
efficiency (LIE) can be defined as the ratio of mdight intercepted per unit leaf area to light
incident on a unit horizontal surface (Peagtyal, 1996). Then, in a given light environment,
LIE depends on leaf area display within the crowtume and on light distribution over the
sky hemisphere. Architectural arrangement is detewlyyebranch number (Planchasal,
1998), length (Farquet al, 2001, Valladarest al, 1998, Falsteet al, 2003) and orientation
(Poorteret al, 1999, Beaudeet al, 1998, Kinget al, 1999, Kawamurat al, 2002), leaf
number and size (Valladaret al, 2002b, Pearcyet al, 2004, Delagranget al, 2006),
dispersion (Valladarest al, 1998, Farquet al, 2001, Oconnell & Kelty, 1994, Pearey al,
1996) and inclination (Valladarest al, 1998, Farqueet al, 2001). At interspecific level,
large differences in crown architecture and leamfthave been revealed between species and
between shade tolerance groups (Poatal, 1999, Beaudett al, 1998, Kawamurat al,
2002, Kinget al, 1999). Nevertheless, these differences resultgdin small differences in
LIE among species under a similar light environmeiut ram relationship between the degree
of shade tolerance and LIE have been demonstratedat (Valladarest al, 2002b,
Delagrangeet al, 2006, Pearcyet al, 2004). In contrary, at the intraspecific levelrde
differences in crown architecture and LIE have bbigilighted. Many studies have shown
that shade acclimated saplings have an higher LaEg(feet al, 2001, Oconnelét al, 1994,
Pearcyet al, 1996, Valladarest al, 1998) than light acclimated saplings. Self-shading
avoidance through reduced leaf overlap and moredmtdl leaf inclination (Farquet al,
2001, Valladare®t al, 1998) may contribute to increase LIE in shadeimeted saplings.
Reduced leaf overlap can be achieved by brancheafichumber lowering (Sipet al, 1994),
more horizontal branch spreading (Oconetlal, 1994), higher leaves dispersion (Planchais
et al, 1998) or petiole reorientation (Galvez & Pea2903). However, lower LIE and more
erected leaves of saplings under high irradiantmevallight to penetrate deeper within the
canopy (Flecket al, 2003, Niinemets, Cescatti & Christian, 2004b) gmdvents risk of
damage by intense radiation (Valladaetsal, 1998, Valladarest al, 1999). Although
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sapling crown morphology are different dependinggoowth light conditions, recent studies
highlighted no irradiance-induced plasticity in L(Elaveau, Messier, Comea al, 2002,
Delagrangeet al, 2006). Higher irradiance induced larger sapliizg $eading to higher leaf
overlap and lower light interception (Delagraregeal, 2006) but no true plasticity had been

evidenced once the size effeick(ontogenetic plasticity) was taken into account.

Contrary to a crown architecture developed undesstamt light conditions, saplings
with shade acclimated crown shape are suddenly egptwshigh light when the canopy is
opened. Moreover, leaf area display in saplingsseg to high light after gap creation will
depend on the number of leaf primordia in buds prexéal in shade. In this study, we
assessed how shade saplings acclimate to the gievetivironment after gap creation during
winter, when saplings are leafless, through meagutlg and its components, leaf overlap
and leaf inclination. We paid attention to whethbanges in LIE are sapling size dependent
or the result of true plasticity. We examined tweaps, beechHagus sylvatical..) and
sycamore Acer pseudoplatanug.) for two years after canopy opening in wint&oth
species tolerate shade at sapling stage and ragdghond to canopy opening by increased
growth. Three-dimensional images from digitisedisggs allowed calculation of silhouette to
total leaf area ratio, STAR (Carter & Smith, 1985e®Blom & Smolander, 1988) as a proxy
to LIE (Delagrangeet al, 2006) and hemispherical photographs allowed chexniaation of
light environment surrounding saplings. STAR waantintegrated over the whole sky either

in real light environment or in a reference lighvieonment.

2.2. Materials and methods

2.2.1. Study site description and plant material

Study site is a deciduous forest stand in Northeeas France (49°04'40"N,
6°01'02"E), located on a limestone plateau, ca 308sin Soil characteristics (calcisol 38-60
cm deep) are homogeneous over whole site (Pibeubd, 2005). The stand was formerly
managed as a coppice-with-standards and was codveéudigng the 1960’s into a mixed-
species even-aged forest. Canopy is mainly compadebeech Fagus sylvatical.),
sycamore Acer pseudoplatanu4), field maple A. campestrel.), Norway maple A.
platanoidesL.), oaks Quercus petraed.iebl. andQ. robur L.) and hornbeamsCarpinus

betulusL.). Stand contains an abundant natural regeweragstablished under the closed
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canopy. Regeneration is mainly beech, sycamore, Nomvaple and field maple. Two
separate plots 300 m apart were selected thatinedtaegeneration patches with beech and
sycamore saplings in mixture. Regeneration patchetic®d approximately 20 saplings per
m? with heights ranging between 5 and 174 cm. In dan8005, each plot was split into two
subplots and a felling was carried out in one efiihresulting in increased irradiance (shade
to light (SL) treatment), while the full canopy wamintained in the other one (shade (S)
treatment). Saplings used in this study are 10 rbath sides gap edge to ensure that light
environment over saplings is representative of ligteitment. Gap areas were 1979 m2 in the

first subplot and 427 mz2 in the other one.

Ten shade to light (SL) saplings and 10 shadedfrgs per species with no visible
damage and with height ranging between 50 cm andviere selected immediately after
canopy opening in each plot. In 2006, annual graivths on the stem base were counted on
an other set of plants (8 S and 8 SL saplings)sapting age ranged between 11 and 18 years.

Plots are fenced to prevent browsing by deer.

2.2.2. Sapling digitization

Measurements were made on the 40 saplings in Au@O& &nd then repeated on the
same plants one year later in order to charactéheechanges in leaf arrangement and

orientation.

Leaves and axes spatial distribution was recordatya Fastrak electromagnetic 3D
digitiser (Polhemus Inc., Colchester, VT, USA) asalibed by Sinoquett al. (1998). This
apparatus was associated with the 3A computer satfldam, Sinoquet, Godiet al,
1999). Axes were digitised measuring spatial coatdi® of points along axes every 5 cm
approximately. Base diameter and diameter of eachemunear growth units were also
measured. Leaves were described by (1) their positidghe lamina-petiole junction (X, y and
z coordinates), and (2) by leaves orientation desdrby Euler angles (leaf elevation, leaf
azimuth and leaf twist around midrib). These lattegles were measured holding the pointer
along the midrib and parallel to the leaf bladeafLlength and width were measured with a

ruler to the nearest mm.

2.2.3. Irradiance microclimate measurement
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In 2005 and 2006, irradiance microclimate above isgpl was estimated by
hemispherical photographs. Photographs were takeneach sapling at 1.50m above ground
on cloudy days as homogeneous as possible. Colatographs were taken with a digital
camera (Coolpix 5000 with a FC-E8 fish-eye lens, ddikCorporation, Tokyo, Japan). A
homemade auto-levelling mount and north indicatobdfle et al, 2005) were used in
association with a remote control (Digisnaps 2508rbidrtronics, Gig Harbor, WA, USA).
On a cloudy day, sky luminance may be highly variatide to day. Then, in order to
homogenize the treatment of photographs, sky lummavess measured on 1° angle with a
spotmeter (model Dualmaster L-558, Sekonic, NY, UBdinted on few vegetation free sky
areas. Exposure was tuned on digital camera 2 tHegrof lumination) over the values given

by the spotmeter.

Each photograph was then thresholded with an dtgordeveloped for this work as
described below. Despite the previous step (lumi@alnemogenisation), some problems
linked to the counter-light, especially when thghti of the sun was to strong, were still
present in the pool of photographs. To solve thablem that would have led to an over-
estimation of the light area, a pre-process toolldesn added to the threshold step. A small
square filter with a area equals to 3% of the afethe whole picture, scanning successively
the whole picture, has been used to detect theaskgs with strong counter-light. For each
position taken by the filter, the contrast of thébmrea was evaluated: if, in an area, the
number of pixels with a value equals to 255, cqoesling to a strong counter-light area, was
important (2% of the area of the small filter araa}l if in this area the interval of the grey-
value was over 100 then the area was considersilang counter-light and thresholded with
a special threshold value. When the value of alpix&s over 220 then the pixel was
attributed to sky and was coloured in white otheseaihe pixel was attributed to vegetation
mask and coloured in black. Once this pre-procesg athieved, the whole picture was
thresholded with a value computed with the histograinthe photograph. The mode
corresponding to the sky (the highest one) waghited and the threshold value set equal to

30% inferior to the value of the mode.

Photographs were then analysed to calculate thesrried light for different
elevation and azimuth angles using Gap Light Analy@& A) software (version 2.0, Frazer
et al. (1999)). The relative amount of transmitted totgihti(diffuse and direct) was simulated
from 1 June to 30 September and Standard OvercastS&}g) distribution model was used

with a clear-sky transmission coefficient equal 1. 0he relative amount of transmitted total

72



light (relative photosynthetic photon flux densifyPFD) above each plant on the whole
growing season was calculated. As a step of analf/sehole plant light interception, sky

hemisphere was partitioned into 4050 sectors ushgzénmuth and 45 elevation angles. GLA
calculates irradiance on a horizontal receivingasg but analyse of plant light interception
need to evaluate irradiance received by an arepepdicular to solar radiation. Irradiance

from each sky hemisphere sector was then calcutested
| =%T otal/sin(El) (1)

with El, elevation angle at the center of the slgmishere sector and %Total, the
relative amount of total light calculated by GLA.

The photographs threshold procedure was calibreteh year comparing relative
PPFD calculated from hemispherical photographshéopgercentage of above canopy light
(PACL) values obtained from light sensor measurémenhe calibration was performed
using another series of 41 photographs taken ¢togd photosynthetically active radiation
sensors (type CBE, Solems S.A., Palaiseau, Fransglled along four transects spanning
the shade and gap subplots, and three referensersenstalled in full light conditions. Each
year, measurements on the sensors were made dhenghole growing season and PACL
values integrated over the growing season werealleaéd for each of the 41 measurement

points and used to calibrate the threshold proeedur

2.2.4. Simulation of whole-plant light interception

After sapling digitization, virtual three-dimensalnmock-up of each sapling was
reconstructed using VegeSTAR 3 software (versiéh03.Adamet al. (2004)). In order to
determine total leaf area of saplings, the spegpesific relationships between leaf area (a),
leaf length (I) and leaf width (w) were computedheTrelationship was established from 1-2
leaves per sapling sampled in shade and in gapsy€amore, the relationship was a=0.65 Iw
(n=24, r2=0.995) and for beech, a=0.67 lw (n=3201998). For each species, a polygonal
leaf prototype, that mimicked real leaf shape abdyed the above relationship, was drawn

and applied to mock-ups.

Light interception efficiency was evaluated by STARIhouette to Total Area Ratio)
on mock-ups containing leaves and axes. Directi@AR (STAR,) was calculated with

VegeSTAR 3 as the ratio of projected leaf area givan radiation directionf) to the total
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leaf area. Projected leaf area was viewed with rimographic camera, i.e. a camera with
parallel beams representing directional radiatiomkiffig into account whole incident
irradiance required representation of sky hemisplikeea set of directional sources. Sky
hemisphere was then divided into 46 facets with @pprately equal adjacent solid angles
and called “turtle sky” (Den Dulk, 1989). STARwvas calculated in these 46 directid@s

Each directiorQ was defined by its elevatio®§)) and azimuth@a,) angles.

STAR was divided into 2 components: leaf inclinat{er) and leaf overlapping (Lo)
(Pearcyet al, 1996, Farquet al, 2001) as :

ao
STARq =&=Lx&=ugxm )
aa

At At z

with aqg, projected area of one leaf with area = a in fihection Q; A, projected leaf area in
the directionQ and At, total leaf area. The calculation of weas described in Delagrange
al. (2006).

In a second step, for calculation of light intetomp efficiency in a given light

environment, the 46 values of STARNd L, were weighted by incident irradiance incoming

from each turtle sky facetd) (scaled so thaEInzl) and summed as :

STAR=) STARaxla (3)
Q

Li :ZLigxlg (4)

Lo was calculated as the ratio between STAR and Li.

STAR, Li and Lo of saplings were computed in theurrounding environment
(STARsy), described by hemispherical photographs, and meference light environment
(Standard OverCast distribution, STAR In the first case, calculating required matching
each GLA sector to proper turtle sky facet and the@mming irradiance incoming from each
GLA sector corresponding to a turtle sky facet.

2.2.5. Leaf inclination and orientation
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To analyse the effect of leaf orientation on lighterception efficiency, leaf
inclination was computed and mean orientation (azinarntl elevation) of leaves and of

irradiance in the sky hemisphere was evaluated.

Leaf inclination, i.e. the angle between the leafnrmal and the vertical, was computed
as:

arcos(\cos((p) cos(6) ) (5)

and the leaf inclination distribution was evaluatedeach species and light treatment
as mean relative leaf area by angle class withwi@xh.

Mean leaf orientation of each plant and mean ienack orientation above each plant
was calculated. For one plant, spatial coordinafesach leaf and each turtle sky facet was
weighted by single leaf area)(and L, respectively (scaled so thEaj =1 and Z'Q:l) and

summed as :

Lvector=>_ [aj ><[§t: (6)
i=1

ZLi

|

Ivector='" [aj X[§::J (7)

i=1 Zii

With L vector and | vector, the mean leaf vectod ahe mean irradiance vector
respectively; ¥, yii, 2 the spatial coordinates of unit normal leaf i wect;, vi, z the
spatial coordinates of unit vector pointing to esrdf each turtle sky facet i. Mean vectors

were then normalized to 1 and vector elevationamichuth was calculated.

2.2.6. Statistical analysis

All statistical analyses were performed with thegistical software R version 2.5.1 (R
Development Core Team, 2007). For analyses ofioelstiips in function of relative PPFD
received by plants, a mixed effects linear moded wsed with relative PPFD as covariate and
year as fixed effect and a random sapling effeztglite into account dependencies between
measurements (same saplings were measured eaghBezause effect of PPFD received by

plants on tested variables (STAR, Li, Lo) might tenfounded with ontogenic effects
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mediated by size, a mixed effects linear model with transformed leaf area (At) as

covariate, light treatment (O or OL) and year asdieffects and a random sapling effects to
take into account dependencies between measurerREED received by plants being on a
large range within SL treatment (see results) bexaisdifference in gap area between
subplot, a random effect on subplot was added inptegious model to take into account

PPFD differences received by plants within eaclhtligeatment. In the case when light
treatment and year effects existed, slopes andcegemwere compared by contrast analysis
with the multcompR package (Hothoret al, 2007). For all relationships, normality and

homoscedasticity of standardized residuals wenghgeally checked.

Comparison of leaf distribution between S and Shlisgs was made with the
Kolmogoroff-Smirnoff test. For each species, distiidfms were compared between S and SL

treatments for each year and between years fortesaiment

2.3. Results
2.3.1. Light interception efficiency

The figure 1IV.2.1 shows first that in S treatmeratige PPFD was between 1.7 and
11.1 % while PPFD received by plants in SL treatmemin a larger range (18.1 to 57.7 %),

due to the difference of gap area between the tats.p

S and SL saplings displayed similar leaf area o giter canopy opening either for
beech or sycamore (p=0.1226 and p=0.2906 resphjtiviavo year after canopy opening,
total leaf area increased with increasing PPFDvaasl therefore higher in SL than S saplings
(Fig. IV.2.1). This increase was higher in beechntlin sycamore saplings. STARand
STARsc also were linearly related with relative PPFD. lgation of STAR,: allowed to
analyse sapling architecture acclimation by compaligigt interception efficiency in the
same light environment for S and SL saplings. In besaplings, STARy and STARc
decreased with increasing PPFD both years (p<0n@2pa0.0001 the first and the second
year respectively for STAR, p<0.0001 the both years for STAR but decrease was higher
the second year after canopy opening (Fig. IV.Zbntrary to beech, there is no significant
relationship between STAR and relative PPFD in sycamore saplings (Fig. 1\).2vhile
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STARs,. decreased with increased PPFD both
opening (p<0.0001 the both years).

the first Aedsecond year after canopy
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2.3.2. True plasticity or ontogenic effects?

Effect of PPFD received by plants on STAR might bafounded with ontogenic
effects mediated by size, evaluated by total leaf dAt). In beech saplings, slopes against
log(At) were significantly different between S a8t treatments for all variables (STAR and
its components) but L. (Table 1V.2.1, Fig. 1V.2.2), while in sycamore $fiags slopes did
not differ between both light treatments (Table 1¥,2Fig. IV.2.3). In both species,
relationships between each variable and log (Ad) rdit differ between years for S and SL

saplings (Table IV.2.1) except forsbiin beech. A single linear relationship for botlagseis
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therefore shown (Fig. IV.2.2 and 1V.2.3). In sycamaaplings, L did not change with
increasing leaf area and light treatment (Fig. I8)2while Lisyy, increased with leaf area and

was higher in SL saplings than in S saplings (RR.3).

Table IV.2.1 : Results of ANOVA to evaluate effeftlight treatment (L) and year (Y) on STAR Lisky, LOsy,
STARsy Lisoc @and Lo with log-transformed total leaf area as covarialdg (At)) for beech (Fagus) and
sycamore (Acer pseudo.) saplings. Values repregemélue of main effect and interactions with in dol
significant values. Only significant interactione @resented.

Tested

Species variable main effect interaction
log (At) L Y log (At): L | log (At): Y L:Y

Fagus STARgyy 0.0004 0.1327 0.2288 0.0005 - -
Lisy 0.0032 0.2131 0.9237 0.0276 - -
LOsky <.0001 0.0136 0.7855 <.0001 - -
STARsc <.0001 0.0107 0.3136 0.0018 - -
Lisoc 0.077 0.0006 0.1263 - 0.0066 0.0065
LOgoc <.0001 0.0234 0.9959 0.0001 - -

Acer pseudo. STARgy 0.0198 0.0611 0.6518 - - -
Lisky 0.0027 <.0001 0.4718 - - -
LOsky <.0001 0.0029 0.9234 - - -
STARgc 0.0001 0.0035 0.4798 - - -
Lisoc 0.563 0.2587 0.2038 - - -
LOgoc <.0001 0.0035 0.7785 - - -
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In contrary, STARy, STARss LOsoc @and Laiwy decreased with leaf area and treatment
effect was significant for all but STAR (Fig. IV.2.3). In beech saplings, STAR Losecand
Losky slightly decreased with increasing leaf area irsapling (p<0.0001, p=0.0015 and
p=0.0199 respectively) while this decrease wagsteim SL saplings (p<0.0001 for all slopes,
Fig. IV.2.2). Changes in STAR with increasing leaf area were similar to thos&®ARss,
Losoc and L@y, besides there was no significant relationshipvbetr STAR.y and leaf area
in S saplings (Fig. IV.2.2). For Li component of SRAn beech saplings, there was no
significant effect of leaf area ongsbiin beech saplings except a slight increase gf; lith
leaf area in shade saplings the second year aftepy opening (p=0.0377, Fig. IV.2.2). For
Lisky, there was a leaf area effect only in S saplifigble IV.2.1, Fig. 1V.2.2).

numéros

2.3.3. Leaf inclination distribution and mean leaf orierdat - IMise en forme : Puces et

Analyse of leaf inclination distribution and of mebsaf orientation compared with
mean irradiance orientation allowed us documentimg leaf inclination component of
STARsy. Leaf inclination distributions of both speciesreveharacterized by fairly horizontal
leaves and distribution comparison by Kolmogorof-Smirrtest showed no significant
difference between year and light treatment (Rig2M4). But changes in leaf inclination
calculated as the angle between the leaf normalthedvertical take only into account
modifications in elevation and rolling angle of leav Figures 1V.2.5 and IV.2.6 compare
azimuth and elevation of the mean leaf normal (L) aetti those of the mean irradiance (I)
vector. For both species and both treatment, et@vatf mean L and | vector was high, i.e.
the | and L vectors are nearly vertical and leaaes therefore nearly horizontal. These 2
vectors were in the same elevation range;i20°. For most SL sycamore saplings, azimuth
of mean L and | vector were in the same quadrart5°) while most S sycamore saplings
have azimuth of mean L vectors between 45 and 9@iase of | vectors (Fig. 1V.2.6). No
trend was observed for beech S and SL saplings (¥ig.5), but the mean leaf inclination
angle was higher in SL saplings (27.7% ©.18) than in S saplings (18.53%90.18), i.e. the

leaves were more erected in beech SL saplings [\Fig.4).
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2.4. Discussion

Whatever the light environment above saplings (tBairounding light environment
or reference light environnement), STAR decreasét imcreasing leaf area in beech and
sycamore saplings. But there exists large differermmween species. Comparing S and SL
saplings in a similar light environment (standardroast light distribution, SOC) allowed to
detect changes in sapling crown architecture deeeloin understory or in gap. In beech
saplings, STAR, decreased with increasing leaf area only sligintl$ saplings compared to
SL saplings leading then to higher LIE differenbesween S saplings and large SL saplings
(Fig. IV.2.2). In contrary in sycamore saplings, %4 decreased with leaf area in S as well
as SL saplings and for a same leaf area S§A®Ras higher in S saplings (Fig. 1V.2.3hese
results contradicts the study of Delagramgeal. (2006) realised on 1-2 year old beech and

sycamore seedlings grown under neutral shadings sletsving that differences of STAR
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observed between saplings acclimated to shade gimdwias only due to irradiance-induced
differences in sapling size. Their study was redli®n young shade acclimated saplings
displaying small total leaf area (around 5%jmwhile in our study saplings were under canopy
for a long time and had a higher leaf area. Diffeemnbetween both studies highlight that
even if STAR decreases with leaf area in youngestagpreading of leaf area during the
development of shade acclimated saplings minimizes sedfding compared to light
acclimated saplings. Slight increase in leaf overagh increasing leaf area in understory
beech saplings allows maintaining high ST.4RFig. IV.2.2) and supposes establishment of
an architecture minimizing self-shading during theradigoment of saplings in understory.
Leaves spread in planes along sides of plagiotroygs leading to a tabular leaf display, as
in beech understory saplings (Kunstigral, 2005), can indeed minimize self-shading during
the development and could be a factor accountimgsf@de tolerance in this species. In
sycamore S saplings, higher STARwvas explained by lower self-shading compared to SL
saplings displaying the same leaf area. In the cdsan orthotropic growth form as in
sycamore, other features than horizontal leaf spheag to be invoked for explaining self
shading avoidance. In this latter species, an agpdecussate phyllotaxy combined to a
regular decrease in leaf area and petiole lengthgathe growth unit might be an efficient

way to avoid self shading, provided the plant ted branches.

After canopy opening, leaf overlap was higher irdheand sycamore SL saplings
than in S saplings while leaf area did not incretasefirst year after canopy opening. This
highlighted a true plasticity of saplings in resperto canopy opening in both species. The
size-independent plasticity in SL saplings may ltefwm changes in leaf arrangement
leading to increased ratio of total leaf area wjguted crown area, as shown by Beaudet and
Messier (1998) in beech and sugar maple saplinggaldight gradient. Increase of the ratio
could result from higher ramification number (Sipe al, 1994), lower leaf dispersion
(Planchaiset al, 1998) or lesser plagiotropy for beech (Kunséieal, 2005). Changes in leaf
arrangement led to strong increase in leaf overldip wcreasing leaf area in beech saplings
while in sycamore saplings, despite of morphologatanges increasing leaf overlap, effect
of leaf area increase on STARand Lq,. was the same in S and SL saplings. A study
performed on the same experimental site as ours shaw&raightening of beech sapling
main axis the first year after canopy opening whergg such a phenomenon was observed
in sycamore (unpublished data). In beech, we obdealso a enhancement of branching
density along the axes after canopy opening whiabk mot the case in sycamore. In this latter
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species, however shortening of the length of pediainder the mechanical constraint of
supporting heavier leaves because of higher LMANg@ets, Portsmuth & Tobias, 2006)
might be invoked for explaining higher self shadingependently from leaf area in SL
saplings. These differences between beech and syeamghlight different morphological

changes, and it would be interesting to study charnig fine scale morphology in these

species in response to canopy opening.

In sycamore saplings, STAR did not decrease with increasing irradiance contia
STARsc (Fig. IV.2.1) and STAR, of SL saplings was similar than in S saplings (Fg2.1
and 1V.2.3). This indicates an acclimation of SLIgays to surrounding light environment.
Indeed, the higher Liy in SL saplings compared to S saplings counterbathribe lower
Losky. Higher Liky was not explained by change in leaf inclinatiocauese Lioc was not
significantly different between S and SL sapling$is was confirmed by no significant
change in leaf inclination distribution, i.e. noacige in leaf elevation angle and leaf rolling
around the midrib angle (Fig. IV.2.4). Otherwisginauth leaves orientation changed.
Azimuth and elevation of mean leaf vector correspontb azimuth and elevation of mean
light vector, indicating that sycamore leaves turtegard the direction where there is more
light in average. These results are consistent Witdse of Valladarest al. (2002b) who
observed foliage orientation toward the brightegfion of the sky and then a large impact of
leaf inclination in modulation of LIE. In contrarfdelagrangeet al. (2006) showed only a
small influence of L4« on light interception efficiency in sycamore saginHowever, they
compared saplings grown at different levels of ii@ade under shading nets, where light is
more evenly distributed than in gaps, which coulgl@r the small effect of leaf inclination
on STAR in their study. Contrary to sycamore sa@jrgL beech saplings did not turn their
leaves in any particular direction but showed shgimore erected leaves than S saplings.
Erected leaves may allow beech to limit risk of dgenhy intense radiation (Valladaretsal,
1998, Valladarest al, 1999).

In conclusion, beech and sycamore show a true gilgsto canopy opening with
change in leaf arrangement from the first year atsmropy opening leading to lower light
interception efficiency in SL saplings comparedSt@apling. SL sycamore saplings are able
to counterbalance leaf overlap increase by meareseavientation toward average light
direction on the whole growing season, allowingkeep high LIE in gap environment.
Finally, beech and sycamore saplings mimimize leafrlapein understory and beech

understory saplings seems to be able to maintage IatE in understory despite total leaf
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area increase during their development, which cdéda factor accounting for shade
tolerance.
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3. Réponse de la photosynthése foliaire a I'ouverturde la canopée et
conséquence sur I'assimilation nette de la plantagere

3.1. Introduction

Dans les foréts naturelles et exploitées, la digpldd des ressources est spatialement
et temporellement hétérogéene et est fortement diépde des événements de perturbation qui
altéerent la structure de la forét. Ces événememiisrsajoritairement des créations de trouées
par des perturbations naturelles (chute d’'un artenepéte) ou anthropique (interventions
sylvicoles). La régénération avancée, principalerentposée d’espéces tolérantes a I'ombre
capable de s’établir et de persister pendant dpukEmpériodes sous canopée fermée, a besoin
de ces trouées pour augmenter leur croissancenditeila canopée et finalement se
reproduire. L'ouverture de la canopée au-dessused’régénération avancée induit des
changements importants et rapides des conditionsoemémentales auxquels les semis sont
exposés. Le retrait des arbres adultes compétiteéssilte principalement en une
augmentation de la disponibilité en lumiére (Beawdeal, 2002, Emborg, 1998, Madset
al., 1997) mais aussi dans une augmentation de la tempgde I'air, du déficit de pression
de vapeur d'eau, de la disponibilité en eau duesale la minéralisation azotée (Aussenac,
2000, Bredaet al, 1995, Galhidyet al, 2006, Madsen, 1995, Rittest al, 2006).
L’acclimatation des semis a des changements derdisfie en lumiére a été bien étudiée,
particulierement le rétablissement aprés photoiribibitles feuilles existantes (Yamashéta
al., 2000, Houteret al, 2005, Krauseet al, 2001), les changements d’anatomie foliaire
(Naidu et al, 1997a, Oguchet al, 2006), des traits photosynthétiques (Nagtwal, 1997a,
Shimizu et al, 2006, Tognettet al, 1997, Yamashitat al, 2002), des relations hydriques
(Renningeret al, 2007, Maheraliet al, 1997, Naiduet al, 1997b) et la production de
nouvelles feuilles (Shimizat al, 2006). Les réponses photosynthétiques a I'augriemtde
la disponibilité en lumiére suggérées par ces étdidegent largement entre elles par la
période de temps sur laquelle I'acclimatation estliét(court, moyen ou long-terme) et par le
type de feuilles étudiées (feuille existantes atatées a I'ombre ou feuilles développées dans
le nouvel environnement lumineux). Les études suvépanse a court-terme a 'augmentation
de lumiére indiquent une réduction immédiate du tawotgsynthétique maximum comme un
résultat de 'augmentation des photo-dommages sulaaréation d’'une trouée (Guo, Cao &
Xu, 2006, Mohammed & Parker, 1999, Yamaskital, 2000). Cependant I'importance et la
durée de rétablissement de la photosyntheése pedependre de la tolérance a I'ombre des

especes (Einhorn, Rosenqvist & Leverenz, 2004, Tuknboley & Yates, 1993) et du stade
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de développement de la feuille lors du transfetéd@vateret al, 1999, Mohammeet al,
1999). A plus long terme, il y aura une augmentatapide des capacités photosynthétiques
résultant d’'une augmentation du contenu en azoteirfolet/ou de LMA (Frak, Le Roux,
Millard et al, 2001, Naiduet al, 1997a, Takahashet al, 2005, Uemureet al, 2000) ou
d’'une augmentation de la quantité de chloroplas@guc¢hi et al, 2005). Néanmoins,
I'acclimatation photosynthétique chez les especksantes a 'ombre semble rester limitée
guelgues mois apreés le transfert de 'ombre a la Iker({€urnbullet al, 1993, Naidwet al,
1997a, Mohammedkt al, 1999). Quelques études réalisées sur I'acclinvetatie semis
d’especes tolérante a 'ombre, pré-établis sousarbua I'ouverture de canopée suggéere que
I'assimilation carbonée peut étre limité apres lennre du couvert comme le résultat d’'une
plus longue période d’acclimatation hydrauliqued'@justement de I'allocation de biomasse
(Renninger et al, 2007, Reynoldset al, 2003). Une augmentation de conductance
hydraulique spécifique foliaire (Renninget al, 2007), une diminution du ratio surface
foliaire/surface d’aubier (Maheradit al, 1997) et du ratio surface foliaire/biomasse rapina
(Claussen, 1996, Kneeshawal, 2002) sont des ajustements nécessaires pour coenpess
pertes additionnelles par transpiration causéed’gagmentation de lumiére et de VPD et
permettre une augmentation du gain de carbone pquiafde. Ce laps de temps nécessaire
avant une acclimatation complete a besoin d'étrecroBe en lien avec le délai dans
'augmentation de croissance de quelques semainaglgugs années souvent observées
suivant une ouverture de canopée (Catletal, 2006, Colletet al, 2001, Kneeshawet al,
2002).

Néanmoins méme si on peut relier le délai de crogsaau temps nécessaire
d’ajustement morphologiques et physiologiques dessseh®st aussi nécessaire de prendre
en compte I'environnement réel de croissance desssetd’évaluer le gain de carbone du
plant entier pour expliquer la dynamique de croissade la plante entiére aprés une
ouverture de canopée. L'assimilation au niveau plagntiere est calculée a partir de
I'intégration spatiale (ensemble des feuilles)eshporelle (sur une heure, une journée, une
saison de végétation) d’'une mesure d’assimilatiorusgrou quelques feuilles du plant. Elle
dépend aussi de l'efficience du plant a intercelstdumiére (auto-ombrage et orientation des
feuilles) et de la quantité et la distribution salatde la lumiere. Le gain de carbone au niveau
plante entiére varie selon la quantité de lumiégaiegoar le plant (Naumburg, Ellsworth &
Pearcy, 2001, Uemust al, 2000), la proportion de direct et de diffus (Maka & Koizumi,
2005) et au cours de la saison comme la course @il salie. Valladarest al (2002b)
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montraient une forte convergence dans l'efficieneeapture de la lumiere entre 24 espéces
d’'arbres et d’herbacées tropicales, mettant eneéeig que les différences dans I'efficience
d’interception de la lumiére entre différentes eggése répartissent sur une gamme assez
faible. Néanmoins, cette faible différence peutrseluire par des différences significative
d’assimilation au niveau plante entiére (Peagtyal, 2004). Chez les semis acclimatés a
I'ombre, I'évitement de I'auto-ombrage entre les fiegilou une inclinaison des feuilles plus
horizontales contribuent a 'augmentation de I'éffice d'interception de la lumiére et du
gain de C des plants (Pearcy & Yang, 1998, Uemuregytdana, Koikeet al, 2006). Chez les
semis acclimatés a la lumiére, les plus grandes itépaphotosynthétiques foliaires
contribuent a une plus grande assimilation au nivelamte entiére, mais c'est surtout
'augmentation de la disponibilité en lumiére qui eugmte considérablement le gain de C
comparé a des semis sous couvert (Balardial, 2007, Naumburgt al, 2001, Pearcet al,
2004, Valladarest al, 1998).

L'objectif de notre étude est d'évaluer I'acclimatat photosynthétique a I'ouverture
de canopée chez des semis de hétre et d'érable sye@norégénération naturelle. Nous
examinons d'abord les réponses anatomiques et pbgijoes au niveau foliaire en
comparant des semis restés a 'ombre et des semis mmiisngere et nous évaluons si
I'acclimatation est compléte en comparant la réporese s&mis mis en lumiéere a celle de
plants en trouée depuis plusieurs années (partiddl)s formulons I'hypothése qu’aprés une
ouverture de canopée, I'acclimatation photosynthétides semis aux nouvelles conditions de
croissance requiert une augmentation de la conglcetastomatique ainsi qu’une
augmentation de LMA et/ou du contenu en N foligjté peuvent étre limitée par le temps
nécessaire aux ajustements physiologiques et mamgiokes des semis. Néanmoins,
'augmentation de la disponibilité en lumiére dangdrtauée permet d’augmenter le gain de
carbone du plant entier. L’assimilation au niveaanf® entiére est estimée sous différentes
conditions lumineuses sur 6 plants a I'aide du modelgeSTAR a partir du climat lumineux
sous couvert ou dans les trouées, de [efficiencmtedception du rayonnement
photosynthétiquement actif et des caractéristiquesagynthétiques des feuilles (partie 2).
Cette partie n’est qu’exploratoire mais elle nousms d’estimer I'importance de I'efficience
d’interception de la lumiére sur le gain de C paupat aux capacités de photosynthése du
plant et de la disponibilité en lumiére aussi biatreeles plants acclimatés a I'ombre et ceux
mis en lumiére qu'entre le hétre et I'érable sycomoMous nous interesserons
particulierement a la sensibilité du modéle a urigldagrreur de mesure d’assimilation (partie
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2) que nous testerons en faisant varier de 10%uchdes paramétres de la courbe de réponse
de la photosynthése a la lumiére et en comparan¢liefaite aux différences observées entre

les plants.

3.2.  1°®partie : Réponse photosynthétique foliaire & lentre de canopée

3.2.1. Matériels et méthodes
3.2.1.1. Site d’étude

Le site d'étude est une forét décidue du Nord Estlad France, prés de Metz en
Lorraine (cf. description détaillée chapitre | aapitre 1.1 et I.2). La parcelle contient une
régénération naturelle abondante établie sousnapege fermée et principalement composée
de hétre Fagus sylvaticd..), d'érable sycomoreAcer pseudoplatanus), d’érable planeA.
platanoidesL.) et d’érable champétré\( campestre..). Deux placettes séparées de 300 m
contenant des patchs de régénération avec des siemigtre et d'érable sycomore en
mélange ont été sélectionnées. Chaque placettedivistée en 2 sous placettes et en janvier
2005 une trouée a été réalisée au dessus d’'unsodslacettes (traitement ombre-lumiére
(OL)), la deuxiéme restant a 'ombre sous la cangpégement ombre (O)). Chaque placette
a été entourée d'un grillage pour limiter I'abroséiment par le gibier. Une troisieme placette
mise en lumiére deux ans plus t6t par I'office natlates foréts (traitement lumiére (L)) a été
sélectionnée & 300m des deux autres placettes. Ayrotection contre les herbivores n'a été

mise en place autour de cette trouée.

3.2.1.2. Mesure de biomasse et de contenu en azote foliaire

Les feuilles ont été récoltées sur dix semis deubaspéce (hétre et érable sycomore)
dans chaque traitement O et OL chaque année esemig en 2006 dans le traitement L. Les
récoltes ont eu lieu a la fin de la saison de sevise de fin AoQt & mi-Septembre. Les semis,
sans dommage visible et avec une hauteur entre 500etm, avait entre entre 11 et 18 ans
(chapitre 1V.1.1.3.6). Les feuilles ont été stockéans une glaciere et la surface foliaire totale
mesurée grace a un planimétre (Li-Cor modele 3000-44ipéqd’'un tapis roulant Li-Cor
3050-A, Li-Cor instruments, Lincoln, NE). Les fee#l ont été pesées aprés séchage a 50°C

pendant au moins 5 jours et la masse surfaciquerélfaMA) a été calculée comme le
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rapport entre la masse et la surface des feuilles féuilles séchées ont ensuite été broyées a
I'aide d’ un broyeur a anneaux rotatifs (CEP IndaestDépartement SODEMI, France) et un
sous échantillon compris entre 1.5 et 1.7 mg a &é pd’aide d'une microbalance (modéle
MT5, Mettler Toledo, France) et scellé dans unesabp en étain (4X6 mm, Courtage,
France). La teneur en azote (N) des feuilles an&8urée par un analyseur élémentaire
NCS2500 (modéle EA/NA 1100, CE instrument Thermo Quikalie) en référence a un
étalon interne (feuille de chéne a 2.26% d’'N) icadd tous les 20 échantillons. Le contenu en

azote a été exprimé par unité de masse (Nm) et gardensurface foliaire (Na).

3.2.1.3. Mesure des échanges gazeux et du contenu en dmdieop

Dans chaque placette, 10 semis OL et 10 semis Gerds L sans dommage visible
et avec une hauteur entre 50 et 100 cm ont ététisélleés pour chacune des 2 especes
immédiatement apres I'ouverture de canopée. L'as#imil et la conductance stomatique a
lumiére saturante (Frsat €t Garsat reSpectivement) ainsi que le contenu en chlordghyl
foliaire ont été mesurés sur une feuille de la patipérieure du houppier. La premiére année
aprés l'ouverture de canopée (2005), les mesuregténttalisées chaque début de mois de
juin a septembre chez les semis O et OL et une foipiilet chez les semis L. L'année
suivante sur la méme période, les mesures ont étéedpsur les mémes plants mais les
mesures ont été faites tous les mois chez les semissLmesures d’ garsatet de garsatOnt
été faites a 25°C et a humidité relative et comatioh en CQ ambiante sur une feuille par
semis avec un systéeme d’échange gazeux fonctioramauircuit ouvert (Li-6400, Li-Cor,
Lincoln, NE) et utilisant une chambre de 6°cavec une source de lumiére rouge-bleu. Les
mesures ont été réalisées aléatoirement sur topdalets au cours de plusieurs journées. Les
valeurs de densité de flux de photon photosynthétiPPFD) saturantes ont été évaluées
préalablement sur quelques feuilles en analysa¥planse de A et g a une variation de PPFD
et ont été fixées & 1200 umol’ra” pour les semis OL et 800 pmolas* pour les semis O
en 2005. Ces valeurs étaient saturantes mais afinielex ajuster le plateau des courbes de
réponse a la lumiere, les mesures d’échanges gan¢@téoréalisées a des valeurs de PPFD
supérieures en 2006, a respectivement 1800 et LBOA m?s. Quand assimilation et
conductance stomatique étaient stables, 3 enragistts étaient pris & 15 secondes

d’intervalles et moyennés.
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Sur chaque feuille, 3 valeurs de SPAD répartiesiaeuille ont été mesurées et
moyennées a I'aide d’'une mesure optique de I'absoebda la feuille dans le rouge (SPAD-
502, Minolta Camera Co., Japon) et le contenu dorabhylle par unité de surface foliaire
(Chl,, pmol m?) a ensuite été déterminé & partir de droites lb@tege spécifique a chaque
espece. L'étalonnage des valeurs de SPAD par rapparontenu en chlorophylle a+b a été
réalisé sur chaque especes, les relations obtemmes y = 22.42.x - 330.59 pour I'érable

sycomore ety = 13.12.x — 90.60 pour le hétre).

3.2.1.4. Analyses statistiques

Toutes les données ont été analysées avec le dbgitatistique R 2.5.1 (R
Development Core Team, 2007). Les données de LMA,Nyia,ont été analysés avec un
modele linéaire. Dans une premiére analyse, I'eféetouverture de canopée et I'effet année
ont été évalués sans prendre en compte le traitdmeantil n’est présent qu’une année sur les
deux (en 2006). Ensuite, 'effet traitement a étde sur les données de 2006 en comparant
les 3 traitements (O, OL, L). Les effets ont étélgses par analyse de contrastes avec le
package R multcomp (Hothoet al, 2007). En ce qui concerne les données de phdtese
de fortes chaleurs en juillet et début aolt 2006 amement biaisé les résultats. La puissance
du systeme de régulation de la température de lenlmieaLiCor était insuffisante pour
maintenir la température foliaire a 25°C, les mesargglonc été faites entre 28 et 32°C et la
photosynthése et la conductance stomatique étaéntaibles. Pour la comparaison des deux
années, les mesures de juillet et ao(t ont donceétées de l'analyse. Les différences de
Aparsat Fparsat A/g, Ci/Ca et Chlentre traitement et entre année ont été analyépesénent
pour chaque mois (juin et septembre). Pour prendreoempte la dépendance entre les
mesures (un méme plant mesuré sur 2 ans), un modétéré a effet mixte avec I'ouverture
de canopée et 'année comme effets fixes et le plantme effet aléatoire a été utilisé.
Comme précédemment, les effets ouverture et annégdéahalysés sans le traitement L dans
un premier temps puis l'effet traitement a été ardabrs 2006 séparément (I'effet aléatoire sur
les plants étant alors retiré du modéle). Les effietss ont été analysés par analyse de

contraste avec le package R multcomp (Hotletral, 2007).

Pour toutes les analyses, la normalité et I'homosti@itg des résidus ont été vérifiés
graphiquement. Dans le cas ou les résidus étai¢dtaséédastes, c’est a dire dans le cas ou

la variance augmente avec la valeur des préditsal@nce a été modélisée comme une
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fonction puissance des valeurs prédites, plutdtdpiéaire une transformation classique des
données pour homogénéiser la variance.

3.2.2. Résultats

3.2.2.1. Modification structurale et biochimique des feislle

Malgré des valeurs de Nm légerement différente eanirete et entre traitement chez
les deux espéces (Tableau IV.3.1), la relationeeN& et LMA n’était pas significativement
différente entre année et entre traitement chezZte HFig. 1V.3.1, p<0.0001, r2=0.85) ni
chez I'érable sycomore (Fig. 1V.3.1, p<0.0001, rB8§). Chez les 2 especes, LMA et Na
étaient supérieurs chez les semis OL comparé aws <ersi atteignaient ou surpassaient le
niveau des plants acclimatés a la lumiére (TableaB.1y. Le contenu en chlorophylle par
unité de surface foliaire (CGhldes semis OL était inférieur ou égal a celui danis O et

restait inférieur a celui des semis L chez les 2esp (Tableau IV.3.2).

Tableau IV.3.1 : Masse surfacique foliaire (LMAJantité d’azote par unité de surface (Na) et paeuwte

masse (Nm) chez les semis ombre (O), mis en lunfi@g et acclimatés a la lumiéere (L) de hétre (gt
d’érable sycomore (Acer pseudo.) la premiéere delaxiéme année aprés I'ouverture de canopée. Liewds
sont les moyennesles erreurs standards. 2 lettres différentesasar@me colonne indiquent que les moyennes
différent de fagon significative (p<0.05).

Fagus Acer pseudo.
LMA Na Nm LMA Na Nm
1 an apres l'ouverture
de canopée
(@] 32.11+0.51 a 0.62+0.01 a 0.0195+0.0003 a ||47.50+1.76 a 0.80+0.03 a 0.0170+0.0005 a
n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10
oL 50.48+0.10 b 0.97+0.02 b 0.0193+0.0002 a ([62.35+3.18 b 1.27+0.05 b 0.0208+0.0010 b
n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10
2 ans apres l'ouverture
de canopée
O 29.54+2.57 a 0.66+0.06 a 0.0225+0.0003 b [31.55+0.96 ¢ 0.69+0.02 ¢ 0.0220+0.0006 b
n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10
oL 45.02+1.26 b 0.92+0.04 b 0.0205+0.0007 a ||53.54+2.02 b 1.13+0.07 b 0.0211+0.0007 b
n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10
L 41.03+1.77 b 0.95+0.04 b 0.0231+0.0004 b ||43.3622.30 d 1.02+0.04 d 0.0237%0.0009 b
n=5 n=5 n=5 n=5 n=5 n=5
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Figure 1V.3.1 : Relation entre la quantité d’azps unité de surface foliaire (Na) et la masseagigfie foliaire
(LMA) chez les semis ombre, O (point plein), mislamiére, OL (point vide) et acclimatés a la lureiet
(carré) de hétre (Fagus) et d’érable sycomore (fiseudo.) la premiére (2005, symbole noir) et laxiésne
année (2006, symbole gris) apres I'ouverture depée. Chaque valeur représente un semis.

3.2.2.2. Caractéristiques photosynthétiques

La premiére année aprés I'ouverture de canopéealesrs de Aarsatet Barsardes plants OL
étaient identiques aux plants O chez les deux espég juin comme en septembre (Tableau
IV.3.2). En septembre toutefois, Ci/Ca était supére Aparsatl€gérement inférieur (p=0.085)
chez les plants de hétre OL par rapport aux plént&fableau 1V.3.2). La figure 1V.3.2
montre que Aarsatet Parsaraugmente légérement chez les plants OL comparélants
chez les semis de hétre mais ces valeurs restgetiant inférieur aux valeurs des plants L.
Chez les semis OL d’érable sycomore, sespr@taugmente en juillet comparé aux plants O

et les valeurs restent trés inférieurs a celleptiss L (Fig. IV.3.2).

En juin la deuxieme année aprés l'ouverture de ®mOPrarsar augmentait
significativement chez les plants OL des 2 esp8aas augmentation significative degat
et A/g ni diminution significative de Ci/Ca par rapp aux plants O (Tableau 1V.3.2). Au
contraire, en septembrepksai, Gparsat €0 Ci/Ca augmentait chez les plants de hétre OL.
L’augmentation de grsat chez les plants OL comparé aux plants O (+131.%84} plus

importante que celle depArsat(+68.6 %) diminuant alors le rapport A/g chez péants OL.
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Ce rapport était identique entre les plants OL.eChez les semis d’érable sycomoreahia
augmentait aussi chez les plants OL et atteigaaiiieau des plants Lpgksaraugmentaient
dans les mémes proportions queaksat (+ 47.7 et 40.4% respectivement) et Ci/Ca restait

identique entre les plants O et OL (Tableau 1V.3.2)

La comparaison des 2 années montre giRsgt Supérieur la deuxieme année chez les
plants O et OL quelle que soit I'espece. Cette nargation s'accompagne d’une
augmentation de #rsatchez les plants de hétre O mais pas chez les ml@mable sycomore
(Tableau IV.3.2).
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Tableau 1V.3.2 : Assimilation a lumiére saturam@sgsa LMol mzs'l), conductance stomatique a lumiere saturarggdgmol m'zs'l), rapport entre Pursatet Parsat(A/Q),
rapport entre la concentration en CO2 internerabaphérique (Ci/Ca) et quantité de chlorphylle pabunité de surface foliaire (Ghitmol m?) chez des semis ombre (O),
mis en lumiére (OL) et acclimatés a la lumiére @k) hétre (Fagus,®ltableau) et d’érable sycomore (Acer pseudd’; @bleau) la premiére et la deuxiéme année aprés
'ouverture de canopée. Les données sont les megenites erreurs standards en juin et en septembre. ¢hague tableau, 2 lettres différentes sur la méalenne
indiquent que les moyennes différent de fagon Sa@iive (p<0.05).

Juin Septembre
Fagus Apprsat OpaRsat Alg Ci/Ca Chl, Aparsat OpARsat Alg Ci/Ca Chl,
1 an apres l'ouverture
de canopée
0] 4.73+0.34 a  0.077+0.007 a 62.59+2.63 a 0.696+0.011 a 255.56+13.48 a |4.68+0.29 a  0.095+0.007 a 50.69+3.02 a  0.771+0.015 a 274.05+10.01 a
n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10
oL 5.30+0.69a 0.078+0.012a 71.98+3.74b 0.659+0.016 a 219.62+13.62 a |3.95+0.36 a  0.104+0.007 a 37.72+1.73b  0.820+0.008 b 210.96+17.43 b
n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10
2 ans apreés l'ouverture
de canopée
0] 6.01+0.29 b  0.126+0.010 b 49.41+3.04 ¢  0.746+0.013 b 330.98+6.06 cb |5.1940.22 b  0.135+0.014 b 42.04+4.24 c¢  0.789+0.018 a 323.2445.93 cd
n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10
oL 7.87+0.65¢c  0.139+0.014 b 58.39+2.95c 0.705+0.017 b 297.93+21.34 b |8.75+0.73 c  0.313+0.033 c 28.90+1.68d  0.832+0.008 b 316.03+27.96 ¢
n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10
L 13.78+0.67 d 0.456+0.058 ¢ 31.03+2.10d 0.806+0.007 ¢ 393.75+33.14 ¢ |11.77+0.37 ¢ 0.485+0.037 d 24.69+2.16 d  0.841+0.011 b 412.44+14.05d
n=4 n=4 n=4 n=4 n=4 n=4 n=4 n=4 n=4 n=4
Acer pseudo. Juin . Septembre .
Aparsat OpaRsat Alg Ci/Ca Chl, Aparsat OpARsat Alg Ci/Ca Chl,
1 an apres l'ouverture
de canopée
0] 6.53+0.40 a 0.098+0.011 a 71.35+5.35a 0.655+0.023 a 516.70+15.64 a| 4.53+0.39 a 0.082+0.007 a 56.12+2.41 a 0.737+0.010 a 488.01+18.10 a
n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10
oL 5.8610.41a 0.077+0.007 a 79.71+4.91 a 0.619+0.020 a 362.67+28.13 b | 4.89+0.25a 0.096+0.007 a 52.41+3.09a 0.752+0.012 a 397.42+52.35 a
n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10
2 ans apreés l'ouverture
de canopée
0] 6.35+0.34 a 0.138%0.020 ab 53.58+6.09 b 0.725+0.027 b 469.17+19.08 c | 5.32+0.31a 0.114+0.007 b 47.21+2.91 b 0.771+0.011 b 439.35+18.12 a
n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10
oL 9.38+0.84 b 0.165+0.028 b 64.24+6.10 b 0.670+0.025 b 443.16+31.34 c| 7.86+0.58 b 0.160+0.013 ¢ 49.90+2.74 ab 0.742+0.014 ab 452.36+40.37 a
n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10 n=10
L 9.86+0.50 b  0.163+0.021 b 62.38+556 b 0.675+0.030 b 556.73+15.89 d | 7.33+0.81 ab 0.158+0.029 bc 52.68+12.46 b 0.735+0.052 a 6449T+66.13 b
n=4 n=4 n=4 n=4 n=4 n=4 n=4 n=4 n=4

vn=4
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Figure 1V.3.2 : Assimilation et conductance stoipaéi & lumiére saturante chez les semis ombre, i@ (baire),
mis en lumiére, OL (barre grise) et acclimatéslanaiére, L. (barre blanche) de hétre (a gauchd)éeable
sycomore (a droite) chaque mois la premiere anpésdouverture de canopée. Les barres verticales
représentent I'erreur standard.a la moyenne. l@kegtreprésentent des différences significatipe®(05) entre
traitement lumineux.

3.2.3. Discussion

Les semis mis en lumiére ont montré une acclimatatipideaet compléte des
caractéristiques structurales et biochimiques dedlds. Chez les 2 especes, LMA et,
proportionnellement & LMA, Na, ont augmenté dés &amiere année apres I'ouverture de la
canopée et ont atteint le niveau des plants acdsmatia lumiere (semis L). L'acclimatation
rapide de l'anatomie foliaire a une augmentationlwwiere a déja été montré par de
nombreux auteurs (Arandd al, 2001, Gucet al, 2006, Huante & Rincon, 1998, Takahashi
et al, 2005, Uemureet al, 2000). La corrélation positive entre la quantitézote et les
capacités photosynthétiques foliaires mise en éuilgrar de nombreux auteurs (Arareta
al., 2001, Jonest al, 2007, Le Rowet al, 2001b, Naidwet al, 1997a, Parellet al, 2006)
laisse supposer une acclimatation des capacitéspmmhbétiques foliaires chez les plants OL

et la possibilité de réponse a 'augmentation deduenpar une augmentation deaBesat
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Néanmoins, le processus d’acclimatation semble réstemplet chez les semis de
hétre et d’érable sycomore au cours de la premiareéeg les valeurs de conductance
stomatique étant similaires entre les traitementst OL, ce qui a limité 'augmentation de
Aparsat€t les valeurs étant trés inférieurs a celle datplacclimatés a la lumiere (Fig. 1V.3.2).
Ces résultats sont comparables a ceux de ReynolEsehot (2003) sur une régénération
naturelle de semis de hétre montrant que la conduetsiomatique restait faible durant la
saison de croissance aprés une ouverture de canpmd®quée par une tempéte.
L’augmentation de vulnérabilité a la cavitation ztes semis de hétre OL la premiére année
aprés l'ouverture de canopée peut contribuer atdimllaugmentation de pgrsat Chez les
plants OL comparé aux plants L (Fig.IV.3.2), comsnggéré dans le chapitre IV.1.1. En juin
et en septembre, les valeurs @grgy:sont plus faibles que celle en juillet et il n’yaacune
différence significative entre les plants O et (llette absence d’augmentation peut étre
expliquée par la faible disponibilité en eau du &otette période (comme le suggére la
différence de ghrsat€ntre les deux années chez les semis O (Aranda& @#rdos, 2000,
Ellsworth et al, 1992, Pastur, Lencinas, Pet al, 2007). Néanmoins d'autres limitations
sont possibles. Dans des conditions non limitantesasi, I'acclimatation photosynthétique
partielle des plants mis en lumiére par rapport@arts acclimatés a la lumiére a été attribué
a une plus grande photoinhibition chez des semisétte (Valladares, Chico, Arandd al,
2002a) et a un manque d’augmentation de N invests Gacarboxylation chez des semis de
noyer (Fraket al, 2001). Ces deux auteurs, similairement a nos edsulnettaient aussi en
évidence une diminution de Gldhez les semis mis en lumiére mais Valladates (2002a)

a montré que celle ci n'était pas assez importante puiter la photoinhibition. Alors, en
septembre la premiere année, I'augmentation de CitQa aible diminution de Aarsat
(p=0.0855) chez les plants de hétre OL qui suggére limitation biochimique de la
photosynthése peut étre du a une augmentation getainhibition au cours de la saison de
croissance (Einhorret al, 2004). La deuxieme année aprés l'ouverture dwerbules
contraintes hydrauliques sont levées (chapitre.ly.fiermettant 'augmentation deagsatet
Aparsat L'augmentation limitée depgrsaren début de deuxieme saison de croissance peut étre
expliqué par le temps de mise en place du cernegr@ntation de la conductance
hydraulique spécifique foliaire étant conduite etisiement par 'augmentation de la largeur
du cerne chez les plants de hétre (chapitre I\VEh).septembre, la diminution de A/g et
'augmentation de Ci/Ca chez les semis OL et L ains@ le manque d’augmentation de

Aparsatmalgré I'augmentation desgrsatChez les plants L par rapport aux plants OL montre
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gue l'augmentation de Arsatest limitée biochimiquement par la quantité d’'N fioéa(Na)
disponible pour la machinerie photosynthétique.

Chez les plants d'érable sycomore, I'augmentationgghsa: €St limitée par ses
capacités hydrauliques, comme mis en évidence dattzajgtre 1V.1.2. garsat N'augmente
que faiblement chez les plants OL la deuxieme anhéesevaleurs sont comparables aux
plants L. Aarsat€St donc fortement limitée par la conductance stiooratchez les semis OL
et L, comme le suggére les valeurs identiques deeAGj/Ca chez ces deux types de plants.
Naidu et DeLucia (1998) ont aussi mis en évidenctédefaibles différences de conductance
stomatique entre des semis O, OL et L chez I'érableucre. La premiere année apres
'ouverture, les valeurs de phrsat €tant largement inférieures a celle des plants dard:

pourrait étre limiter stomatiquement et biochimiquement

L’ensemble de ces résultats suggere que I'acclinoatatrait un processus graduel, au
moins chez le hétre. C'est en accord avec des étuldeg) terme de réponse a I'augmentation
de lumiere qui montrent que I'acclimatation photobgtijue au nouvel environnement
lumineux est graduelle (Jonesal, 2007, Mohammeet al, 1999, Reynoldet al, 2003) et
plus limitée chez les espeéces les plus tolérantemare (Naiduet al, 1997a, Turnbulkét al,
1993). Enfin, hétre et érable montre deux stratédiérentes de réponse a |'ouverture de
canopée. Les semis de hétre répondent a laugnmmtate lumiére et de demande
évaporative de l'air en investissant dans la foilomat’'un large cerne de croissance pour
compenser les pertes additionnelles de transpiratiggermettre une large augmentation de
conductance stomatique et d’assimilation jusqu’auités des capacités de photosynthése du
plant. Chez I'érable au contraire, seule I'ajustetreamatomique et biochimique au niveau
foliaire permet de répondre a l'augmentation de érmiet I'assimilation est limitée par la
faible capacité d’augmentation de transpiration.

3.3.  2®™partie : Assimilation plante entiére et analysaelesibilité du
modeéle.

3.3.1. Matériels et méthodes

3.3.1.1. Courbe de réponse a la lumiére
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Sur les mémes semis que ceux utilisés dans la parBetes courbes de réponse a la
lumiére ont été réalisées en juillet la premiéreéanaprées I'ouverture de canopée (2005) et
répétés ensuite sur les mémes plants tous les mpigdeseptembre I'année suivante (2006).
Les mesures ont été faites & 25°C et & humiditéwelat concentration en CO2 ambiante sur
une feuille par semis avec un systéme d'échangeugaaavert (Li-6400, Li-Cor, Lincoln,
NE) en utilisant une chambre de 6%avec une source de lumiére rouge-bleu. Les coulbes
réponse a la lumiére ont été réalisées en commercame densité de flux de photons
photosynthétique saturant (PPFD). Les valeurs dé&DPRaturant ont été évaluées
préalablement sur quelques feuilles et fixés a 1200 les semis OL et 800 pour les semis O
en 2005. En 2006, ces valeurs ont été augmentée30@ et 1500 respectivement pour
permettre de mieux estimer le plateau des courbegpdmse a la lumiére. A PPFD saturant,
3 enregistrements ont été pris a 15 secondes Waikes quand assimilation et conductance
stomatique étaient stables. L'intensité lumineuses darchambre a ensuite été diminué pas a
pas, typiquement avec un pas de 300 de 1800 &200photon rif s*, un pas de 200 entre
1200 et 400 pmol photonfs?, un pas de 100 entre 400 et 200 pmol photGrstret un pas
de 50 entre 200 et O pmol photorf 8. A chaque valeur de PPFD, 3 enregistrements & 15

secondes d'intervalles étaient pris une fois lradsition stabilisée.

Les courbes de réponse a la lumiére ont ensuitajétéées sous le logiciel R (2001)
selon un modéle empirique (Prioed al, 1977) répondant a une fonction hyperbolique non

rectangulaire :

A=1/2/ ex[u X PPFD+ Asai— (0 xPPFD+ Asalf — 4% xBx PPFD<AsatJ— Ra (1)

ol Asy (Mol CO2 it s%) est le taux de photosynthése maximal (plateau de la
courbe) :a (umol CO2 umol PPFE) est le rendement quantique apparent (pente &iheri
de la courbe) P (sans unité) est le coefficient de courbure et(Ruiol CO2 nt s?) est le

taux de respiration a I'obscurité (ordonnée adjoreé de la courbe).

3.3.2. Assimilation journaliere du plant entier

3.3.2.1. Principe

a

Afin de pouvoir affecter a chaque feuille d'un glame valeur de photosynthése
dépendante de I'éclairement qu’elle recoit, I'édaient recu par chaque feuille a été évalué a
partir de la maquette 3D du plant a I'aide du lagidlegeSTAR 3 (version 3.2.0 Adash al.
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(2004)). L’acquisition des maquettes 3D par diggtetlon a été décrite dans le chapitre 11.2.
Le principe consiste a calculer la fraction de ray@ment diffus et direct recu par chaque
feuille, les processus de rediffusion étant néglidéa fraction de rayonnement diffus recue
par chaque feuille est calculée par analyse de ¢@n@8D projetée dans 46 directions
représentant la volte céleste (« turtle sky »)claiéement direct recu par chaque feuille est
calculée par analyse de I'image 3D dans la direatio soleil (hauteur et azimuth du disque
solaire a intervalles spécifié au cours d'une jéedn L'éclairement global d’'une feuille
dépend de la course du soleil qui change au cauta pburnée et de la saison et du masque
fait par la végétation au-dessus du plant. Lesqgraphies hémisphériques prises au dessus
des plant sont utilisées pour quantifier la distiitin des fractions de trouée sur I'hémisphere
au dessus du plant et alors la distribution dioectelle des radiations (la procédure de prise
de photo est décrite dans le chapitre 11.2.3). 8fgpuences microclimatiques spécifiques de
'environnement lumineux au dessus du plant (évaluépaatir des photographies
hémisphériques), de la course du soleil (donc deueée choisie dans la saison) et de la
fraction de rayonnement direct et diffus sont w#is pour calculer le PPFD incident au-
dessus du plant & intervalles réguliers au cours deurnée. L'éclairement global recu par
chaque feuille dans un environnement lumineux dgmé une journée particuliére est alors
calculé en implémentant une séquence microclimatiqog \dageSTAR.

L’assimilation de chaque feuille d'un plant & chagosition de soleil au cours d’'une
journée particuliere est ensuite calculé a l'aidelapiciel R (R Development Core Team,
2007). Les parameétres de la courbe de réponse andere permettent de calculer
I'assimilation de chaque feuille (Qie) selon I'éclairement recu par la feuille (PRE&).
L'intégration spatiale de #iie permet de calculer I'assimilation du plant entiep{f a

chaque position de soleil selon I'équation suivante

ZAfeuilIe X Seuille

ani _——— 2
Apint ZS‘euiIIe 2)

oU Aveuile €st I'assimilation d’une feuille (pmol'?ns'l), Seuille 1a surface foliaire d'une

feuille (m2) et Ajant I'assimilation du plant entier par unité de sueféaliaire (umol nt s5).

L'assimilation du plant entier est rapporté paréime surface foliaire pour permettre

la comparaison entre les plants
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PPFDeuile intégrée spatiallement (PPR{3) est calculé de la méme fagon en
remplacant Auie par PPFR ie.

Aplant €t PPFDRan: Sont aussi intégrés temporellement sur la journdi@ren(Apiant
journalier et PPFRyy journalier en pmol /M s* ou mol n¥* jour®) en moyennant Ay et

PPFDQyan & chaque position de soleil.

3.3.2.2. Calcul de I'assimilation journaliere plante entiétenalyse
de sensibilité
L’assimilation journaliére de la plante entiére ealculée sur 4 plants « type » afin
d’estimer (1) la réponse photosynthétique sur 2amés I'ouverture du couvert au niveau
plante entiére, (2) l'influence du STAR sur l'asdation du plant entier et enfin (3) la
sensibilité de I'assimilation du plant entier a dgites variations des parametres de la courbe

de réponse de la photosynthese foliaire a la lemiér
Choix des plants et calcul de I'assimilation joulidee plante entiére

Quatre plants « type » ont été choisis dans I'enkedds plants suivis pendant 2 ans :
pour chaque espéce 1 plant O et 1 plant OL. Pagehplant OL, les maquettes 3D de 2005
et de 2006 ont été utilisées alors que pour legpl@ seule la maquette de 2006 a été utilisée.
Six maquettes au total ont donc été analysées @alNe3.3). Afin que ces 4 plants « type »
soit représentatif de 'ensemble des plants, léxcéiest porté sur des plants dont le STARsoc
(STAR dans un environnement lumineux référence (whpitre 11.2)) et la surface foliaire
totale étaient semblable au début de I'expérienablébu 1V.3.3). STARsoc plutdt que
STARsky a été choisi car l'assimilation plante emtieest calculé dans différents
environnements lumineux qui ne correspondent pasrvitonnement lumineux réel au
dessus du plant. D’autre part, une valeur moyennéAggss @ €té assignée au plant
représentatif du traitement lumineux, de l'espécaetlannée. Comme il n'y a pas de
limitation hydraulique en septembre chez le hétésultats de la®F partie), c’est la valeur
moyenne de Anrsat(assimilation mesurée a PPFD saturant (1200 ou (184l m? st pour
les plants OL ; 800 ou 1500 umol’ns® pour les plants O), cf. Matériels et Méthodé% 1
partie) du mois de septembre qui a été choisiecdLmbe de réponse a la lumiere de chaque
plant (celle faite en juillet en 2005 et celle ¢éain septembre en 2006) est alors réajustée de

telle sorte que leur #rsat respectif soit égal a la valeur moyenne dissie: de septembre.

101



Nous imposons donc, au modéle des quatres plantsewtyd’avoir une valeur depAgrsat
prédite par le modéle égale a la valeur moyennepdgsAde septembre. En posant
Asat= Aparsat* (Aparsat/Aparsapredit) (3

les courbes sont alors réajustées avec cette newadéur de A en gardant par ailleurs les
autres parameétres 6, Rd égaux a ceux estimés sur la courbe de répdaderaiere du plant.

Le calcul de Axpar cette méthode est trés satisfaisant (Fig. 3Y..3.

15

10

Assimilation (umol m™ s™)

T T T T T
0 500 1000 1500 2000

PPFD (umol m™2s™)

Figure 1V.3.3 : Exemple de courbe de réponse arfadre d’'une feuille ajustée sur les points de megtourbe
noir), ajustée avec &= Aparsat(COurbe noir pointillée) et ajustée aveg XA Aparsat® (Aparsat/AparsaPrédit)
(courbe grise). Les points noirs correspondent points de mesure et le point gris correspond aalew
moyenne de Aursa que I'on veut imposer au plant. La courbe poi@tibus estime la valeur d@sfsa
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Tableau 1V.3.3 : Caractéristiques des six plantsisit (STARsoc, STARsky et surface foliaire du plantier)
et parameétres de la courbe de réponse a la luni@chaque plant apres réajustement de la courbé&pdase a
la lumiére tel que le plant choisi soit représents I'ensemble des plants du méme traitementneuon, de la
méme année et de la méme espece. Les valeursrésahfges pour 2 semis ombre, O et 4 semis mis@sre,
OL de hétre et d’érable sycomore la premiére delaiéme année aprés I'ouverture de canopée.

Caractéristiques du plant Parameétres courbe de réponse a la lumiére
STARsoc STARsky slulrface Asat alpha theta Rd
foliaire (m?)
lére année apres
l'ouverture de canopée
OL  Fagus 0.428 0.496 0.118 4.792 0.053 0.727 0.636
OL  Acer pseudo. 0.472 0.610 0.069 5.450 0.052 0.779 0.419
2eme année apres
I'ouverture de canopée
0 Fagus 0.423 0.512 0.137 5.393 0.055 0.531 0.310
0 Acer pseudo. 0.482 0.563 0.100 5.218 0.075 0.695 0.232
OL  Fagus 0.366 0.422 0.288 9.433 0.059 0.747 0.454
OL  Acer pseudo. 0.389 0.499 0.246 8.836 0.062 0.796 0.751

Pour chaque photographie hémisphérique réalisé@@h &u-dessus de chaque plant,
plusieurs séquences microclimatiques sont calcuigetotal, 14 séquences microclimatiques
journaliéres (Tableau 1V.3.4) sont établies a paes photographies hémisphériques réalisées
au-dessus de chaque plant, en simulant la courselelli correspondant a plusieurs journées
réparties sur toute la saison de végétation. Dgprst de journées sont considérés : la
premiére, une journée nuageuse modélisée par 100faydenement incident diffus et la
seconde, une journée ensoleillée modélisée par vaybnnement direct. La position du
soleil est estimée toutes les 10 minutes et le PREERIent instantané est calculé pour
chacune de ces positions. Les valeurs de PPFOrgégtées sur la journée en moyennant les
valeurs de PPFD instantané (en pmdlsh ou en mol.nf.jour?). Le pas de temps de 10 min
choisi pour décrire la course du soleil est un camps entre une description assez précise de

I'hétérogénéité des radiations incidentes durajaduenée et la durée du temps de calcul.
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Tableau IV.3.4 : Caractéristiques des 14 séquanga@sclimatiques implémentées dans VegeSTAR. Chaque
séquence est caractérisée par des distributiohsrdere différentes (déterminé a partir de la phaiphie
hémisphérique prise en 2006 au-dessus de chaquty, jplar la variation de la course du soleil aursale la
saison (21 juin, 21 juillet, 21 aodt, 21 septemfype) le pourcentage de radiations directes etsb. Le PPFD
incident et le PPFD incident maximum pour chaqugisace est indiqué.

Plant Mois nun'ﬁero de edirect  Y%diffus PPFD |n?;d§11t PPFD |nC|dre2nt71
la séquence (umol m™ s™) max (umol m™ s™)
OL Fagus juin 1 0 100 69.44 127.75
juin 2 15 85 429.66 1995.27
ao(t 3 15 85 524.83 1714.94
septembre 4 15 85 329.36 1301.48
OL Acer pseudo. juin 5 0 100 65.88 121.2
juin 6 15 85 530.3 1988.71
juillet 7 15 85 326.36 1913.06
ao(t 8 15 85 126.68 1125.01
O Fagus juin 9 0 100 13.67 25.14
juin 10 15 85 57.83 1486.88
ao(t 11 15 85 55.93 1291.84
O Acer pseudo. juin 12 0 100 11.25 20.7
juin 13 15 85 19.67 565.17
ao(t 14 15 85 27.94 623.99

L’assimilation de la feuille, Auie de chaque plant a été calculée soit avec les
parameétres issus de I'ajustement de la courbe dmnsépa la lumiére spécifique du plant
(Areuille réel), soit en fixant les parametres aux mémes \alguelque soit le plant considéré,
les parametres « référence » étant fixés=@.05,6=0.7, A,=5 et Rd=0.5 (i ref). Pour
chague séquence microclimatiques fs a été calculé a chaque position de soleil au odeirs
la journée. Puis Auie a été intégrée spatialement selon I'équation Guig@ermet de calculer
I'assimilation du plant entier a chaque positionsidéeil au cours d’'une journée féwréel,
Apiantef). Agant @ ensuite été intégré temporellement sur la jouenéere (Avanf€el journalier,
Apantef journalier). Fixer les parametres permet d'estitfiefluence du STAR sur fane
PPFDeuile, PPFLQant €t PPFRIan journalier sont calculés de la méme maniere pougueha
séquence microclimatique. Les principales étapesathulcde I'assimilation plante entiére
sont synthétisées dans la Fig. IV.3.4. L'assimilaptante entiere de chaque plant « type » est
donc calculée sous une variété d’environnements kumintrés différents qui ne

correspondent pas obligatoirement a I'environnerhenineux sous lequel le plant a poussé.

104



Maquette 3D Une séquence microclimatique
d’'un plant décrivant la distribution d’éclairement

au cours d’'une journée

Courbe de réponse a la lumiére  Eclairement recu par chaque feuille
réalisée sur une feuille par plant & chaque position de soleil au cours

d’'une journée

Assimilation de chaque feuille (Asile)
selon l'éclairement regu

Intégration spatiale
(sur 'ensemble des feuilles)

Assimilation du plant entier (Apjant)
a chaque position de soleil au coutsneé
journée

Intégration temporelle
(sur 'ensemble des positions de soleil au
cours d’'une journée)

Assimilation du plant entier (Apjant)
sur une journée entiere

|l> Pour chaque journée choisie (chaque séquence
microclimatique), une valeur deyéh

Figure 1V.3.4 : Principales étapes du calcul dedimilation a I'échelle plante entiére

3.3.2.3. Analyse de sensibilité du modéele de réponse a laehemi

L’analyse de sensibilité permet de savoir si lesatians observées des courbes de
réponse a la lumiére ont un impact important sutifiegtion de I'assimilation carbonée au
niveau plante entiére (A). L'analyse de sensibilité consiste a calculedépendance du
modéle d’assimilation plante entiére aux paramétesscdurbes de réponse a la lumieres(
Asas Rd), en d’autres termes la variation du modéle mahg® par une petite variation d’'un de
ses parametres (au maximum 10% de la valeur du paeapartsidéré). On obtient I'erreur
faite sur A €n intégrant spatiallement et/ou temporellement ée&tions opérées sur les

parameétres du modeéleehye.

La sensibilité du modéle de réponse a la lumieresgj a plusieurs parametres (ici

a, 0, Asas Ry) est obtenue par un développement limité de latimmé & I'ordre 1 par rapport
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a ceux-ci. La variation du modéd, au voisinage d'un point a un PPFD donné, entfonc

de la variation de ces paramétrds (0 , d Asa, 0 Ry ) peut s'écrire :

_0f(PPFD of(PPFD of(PPFD of(PPFD
of (PPFD = 3 oa + 30 06+ A 6Asat+7aRd ORd 4)
On notedf/ox la dérivée partielle de f par rapport au parametet 6x une petite

variation de x (au maximum 10% de la valeur de Xx).

On calcule ensuite la variation du mod@feen fonction du PPFD paramétre par
parameétre afin d’identifier clairement ceux qui teplus d'impact sur la variation dé tel

que:
da =0.1a, 80 = 0,0As5= 0,0Rd = 0;
ensuiteda = 0,80 = 0.18, 6Asx = 0,0Rd = 0 et de méme pour les autres parametres.

De la méme maniére que précédemment (Fig. 1V.3.4), tatiem de Aeuile (OAreuile)
engendrée par la variation d'un des parameétres astilée selon I'éclairement regu par
chaque feuille au cours d’une journée. La variatienAyan: (dApian) €St ensuite calculée en

intégrant spatialement et temporellem&Aieuie.

3.3.3. Résultats — Discussion
3.3.3.1. Assimilation plante entiére

La figure 1V.3.5 montre I'assimilation plante entienéelle (i.e. calculé a partir des
parametres issus de I'ajustement de la courbe dmsép la lumiére spécifique du plant) des
plants dans différentes conditions de lumiére (spwadant aux différentes séquences
microclimatiques), I'assimilation des plants O et ®tant calculés dans leurs conditions
effectives de croissance (sous traitement O et €dpectivement). Nous montrons que
I'assimilation journaliére du plant entier est pfirande chez les plants OL que chez les plants
O la premiere comme la deuxieme année apres I'oueetwicouvert (Fig. 1V.3.5). Bien que
I'efficience d’interception de la lumiere etfsoient similaires chez les plants O et OL la
premiére année (Tableau IV.3.3), 'augmentation dgpadtiibilité en lumiére permet aux
plants OL d’augmenter considérablement leur gain de @Giveau plante entiere, comme déja
montré par Uemurat al. (2000) sur le hétre et par Naumbeitgal. (2001) surAcer Rubrum
Sur une journée particuliére, le STAR déterminerégprtion de feuilles éclairées et ombrées
a chaque position de soleil et donc détermine haitsiion de chaque feuille & chaque
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position de soleil qui dépend de la valeur desmatees de la courbe de réponse a la lumiére.
Alors a un méme PPFD incident, les différences gultets peuvent étre expliquées par des
différences de STAR ainsi que par des différencaiss des parametres de la courbe de

réponse a la lumiere.

En fixant 'une des 2 variables (STAR ou param@tres peut voir l'influence de
'une indépendamment de l'autre. Sur la figure 18/3. les paramétres de la courbe de
réponse a la lumiére ont été fixés pour tous lestpla des valeurs proches de celles des
plants O (Aantef) et @ un méme PPFD incident les différences uiftalsgion entre plants
sont dues aux différences de STAR entre plants.diférences absolues entre plants sont
plus grandes dans le traitement L que dans le rmaite O mais sont globalement assez

faibles comparées aux différences observées siguleflV.3.5.

L'augmentation de Aan avec le STAR est faible et l'influence du STAR $\Wian
change peu en fonction des conditions d’éclairene¢rde la distribution de celle ci (Fig.
IV.3.6B). Pearcyet al. (2004) mettaient aussi en évidence une faible augtiemn
d’assimilation journaliere avec I'efficacité d'abption des plants lorsqu’ils comparaient ces
2 variables dans un environnement lumineux similpger tous les plants. Néanmoins, dans
le traitement O, une plus grande efficience d'irgption de lumiére (STARsoc>0.42) permet
d’assurer une assimilation plante entiere supéri@u® méme lors des journées sans
éclairement direct (100% de diffus). Alors que stwsiéere diffuse Aanfef journalier est
proche de 0, les rares et courtes périodes d’éntaint direct sous canopée fermée (sunflecks)
permettent une importante augmentation dg..A ce qui peut contribuer de fagon
prédominante au maintien d'un bilan de C positif clhez plants acclimatés a I'ombre
poussant en sous bois. L'importance des tachesléit sunflecks) pour augmenter le gain
de carbone des plants a 'ombre a déja été mis elereé par Tinoco-Ojanguren et Pearcy
(1992) and Leakegt al. (2005).
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Figure IV.3.5 : Assimilation plante entiere 4 réel en umol m-2 s-1 et en pmol m-2 jour-1B) en fonction
du PPFD incident chez les semis ombre, O (symHelg)pet mis en lumiére, OL (symbole vide) de h§peint)
et d’érable sycomore (triangle), la premiéere (sylalgis) et la deuxieme (symbole noir) année apoéserture
de canopée. L'assimilation des plants O et OL mesbrtée que dans des conditions potentiels desanmce (en
sous bois (traitement O) et en trouée (traitemer)).O
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Figure IV.3.6 :A. Assimilation plante entiere simulée {4\ ref) en fonction du PPFD incident chez les semis
ombre, O (symbole plein) et mis en lumiere, OL (bpie vide) de hétre (point) et d’érable sycomoriartgle),

la premiere (symbole gris) et la deuxieme (syminoli€) année aprés I'ouverture de canopée. L’asstioil des
plants O et OL est reportée dans toutes les conditide lumiéere (traitement O et traitement OB),
Assimilation plante entiere (fref) en fonction de STARsoc sur différentes joumée sous bois (traitement
O, symbole plein) et en trouée (traitement OL, sgimlvide) avec 100% de rayonnement diffus (symigoi€)

ou 15% de rayonnement direct (symbole noir). Lasrjées représentées sont un échantillon des sézpienc
testées et se répartissent sur la gamme de PPK2rnitci.e. séquence 1 et 2 (point vide), séquéngteangle
vide), séquence 9 et 10 (point plein) et séqueddgriangle plein).
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3.3.3.2. Analyse de sensibilité : analyse a différents nixea
d’intégration

Les paramétres de la courbe de réponse de la phtiésg foliaire & la lumiére
varient entre individus. Ces variations peuventésenter la variabilité naturelle résultant de
la plasticité par rapport aux facteurs environnement la diversité interspécifique et
intraspécifique ou bien résulter d'une erreur deation des parametres lors de I'ajustement
des courbes de réponse a la lumiére sur les pointeasure. Quelle que soit la source de
variation, nous avons voulu tester la sensibiliténtbdéle d'assimilation plante entiéere (i.e. la
sensibilité du modéle de réponse a la lumiére intégatialement et temporellement) a une
petite variation (10%) de chacun des parametrea deurbe de réponse a la lumiére. Pour ce
test de sensibilité, I'assimilation foliaire et ddtassimilation plante entiére sont calculées en
fixant les parameétres de la courbe de réponsduarligre aux mémes valeurs quelque soit le

plant considéré (i.ex=0.05,0=0.7, A,=5 et Rd=0.5, cf. Matériels et Méthodes)

A I'échelle foliaire

La variation de 10% sum, 8 ou Rd entraine une petite variation de la répahse
modeéle (Fig. IV.3.7) qui est du méme ordre de grandeerles erreurs standards résiduelles
aprés ajustement du modéle. L'imprécision de la needlassimilation foliaire (intrinséque a
la mesure) se traduit donc potentiellement par umatien de 10% de la valeur d’'un des
parametres. La figure IV.3.8 représedfepour une feuille, i.e. la variation de la coure
réponse a la lumiere engendrée par une petite igarigie chacun de ses parameétres en
fonction du PPFD. L'assimilation foliaire (i) est sensible aux variations des quatre
parametres et la sensibilité de.fle aux variations des paraméetres6 et Ay change en
fonction du PPFD. La variation de et 6 entraine une augmentation de la variation
d’'assimilation a PPFD faible et I'assimilation estinsosensible & la variation de ces
paramétres & PPFD plus élevé. Lorsque le PPFD auigmAecuie €St plus sensible au
parameétre A: Pour Rd, la sensibilité de I'assimilation folmine change pas en fonction du
PPFD recu. Parmi les quatre parameétres, ceux aultasdsnilation est la plus sensible sont
o a PPFD faible et &;lorsque PPFD est plus éleffég. 1V.3.8). Nous nous intéresserons
donc principalement a la sensibilité de I'assimilatplante entiére a ces deux parametret(

Asa) dans la suite de la discussion
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Figure 1V.3.7 : courbe de réponse a la lumiére d'fauille avea = 0.05,6 = 0.7, Rd = 0.5 et =5 comme
parameétres (courbe pleine noire) et avec une i@mide +10% de chacun des paramétesl0% (trait plein
gris), 0+10% (tiret noir), A.+10% (tiret gris), Rd+10% (pointillé noir).
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Figure IV.3.8 : Sensibilité de I'assimilation (vation du modéle) a une variation de 10%adgrait gris plein),0
(tiret noir), Rd (pointillé noir) et & (tiret gris) en fonction du PPFD.
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A I'échelle du plant entier

Intégration spatiale de I'erreur

La variation de Aan (0Apans intégration spatiale deSAruie) €ngendrée par la
variation des parametresfeta en fonction du PPFD interceptée par le plant (RRRDau
cours d'une journée (Fig. IV.3.9) présente le m@mattern que sur une feuille simple (Fig
IV.3.8). Le PPFD intercepté par le plant étant layemme des PPFD recgus par chaque feuille,
il ne représente pas la distribution d'éclairensnsein du plant. En effet un méme PRED

peut représenter deux situations extrémes opposées :

e soit une grande proportion de la surface foliaise fertement éclairée auquel cas,
Apany de la méme maniere queede (Fig. 1V.3.8),devrait étre trés sensible a une
variation de Aa;

» soit une faible proportion des feuilles est trélgié&e auquel cas, An , de la méme
maniére que Auile (Fig. 1V.3.8), devrait étre moins sensible & ungat®n de Aa

mais plus sensible a une variationcde

Les semis d’érable sycomore OL sont plutét dansréamjgre configuration (petit
nombre de feuilles comparativement au hétre et waedg surface foliaire individuelle) et
auront une proportion plus importante de surfacéaifel éclairée (Fig. 1V.3.10) ce qui
implique que leur assimilation est plus dépendaietes,; que chez le hétre (Fig. 1V.3.9A).
Au contraire les semis de hétre qui ont un grandmerde petites feuilles ont un pourcentage
de surface foliaire trés éclairée plus faible (Fig3.10) ce qui implique que leur assimilation
sera plus sensible au paramétrque celle des semis d’'érable sycomore (Fig. IV.R.$bus
couvert, il n'y a pas de différence entre hétrérable sycomore, I'ensemble des feuilles est

peu éclairé et les taches de soleil sont rares|{F8y9B).
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Figure 1V.3.9 :A. Sensibilité de l'assimilation plante entiére,(Aref) a une variation de 10% de(trait plein)

et de Ay (tiret pointillé) en fonction du PPFD interceptper le plant (PPFR,) au cours d’'une journée
ensoleillé en juin (traitement OL, séquence 2)seasibilité est représentée pour les semis misraieie (OL)

de hétre (point) et d’érable sycomore (trianglepdamiére (symbole gris) et la deuxiéme (symbolie) ramnée
aprés l'ouverture de canopé, Sensibilité de I'assimilation plante entiére a waeiation de 10% de (trait
plein) et de A (tiret pointillé) en fonction du PPFD intercepgg le plant au cours d’'une journée ensoleillé en
juin sous la canopée (traitement O, séquence E3ehsibilité est représentée pour les semis of@rde hétre
(point) et d’érable sycomore (triangle) la deuxicammée apres I'ouverture de canopée (symbole r@ique
point représente une position de soleil au coula ¢gurnée.
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Figure IV.3.10 : Distribution du PPFD interceptéfyan), €xprimé comme une fraction du nombre de feuille,
chez un plant d’érable mis en lumiére (OL Acer pge)et un plant de hétre (OL Fagus) la premiéreééaraprés
'ouverture de canopée (i.e. des plants avec uwoaubrage faible comparé a la deuxieme année apres
I'ouverture). Le PPFD intercepté correspond au PRRBrcepté a une position de soleil (Azimuth = 816
Elévation = 50.79) pour une journée éclairée em jséquence 2).
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Intégration temporelle

Intégrée sur une journée, I'assimilation du plantieendépend de la proportion de
feuilles éclairées ou ombrées mais aussi de latig@ate lumiére interceptée par le plant.
L’éclairement recu par le plant au cours d'une féer est en majorité inférieur a 130 pmol.m
2.5 (concentration de points importante en dessoutie zaleur sur les figures IV.3.9 A et
B), valeur en dessous de laquelle I'assimilationpthnt est sensible au paramétre Par
conséquent, une variation de aura une influence importante sur I'estimation dg.,A

journalier pour les plants OL comme chez les plénts

Sur la figure IV.3.11 qui représente la variatioa lassimilation du plant entier
engendrée par la variation des parametres Aq; sur plusieurs journées (14 valeurs de PPFD
incident journalier correspondant aux 14 séquemaiesoclimatiques (Tableau IV.3.4)), on
remarque en effet que la sensibilité de I'assingitafilante entiére @ est importante chez les
plants O et OL. Néanmoins, cette variation est plagée dans le traitement OL que dans le
traitement O. Cela peut s’expliquer par le fait tpgesemis sont rarement éclairés directement
au cours d'une journée. En dehors des périodeslad@ment direct, les valeurs sont
inférieures & 130 pmol s’ dans le traitement OL et inférieure a 25 umd st dans le
traitement O (Tableau 1V.3.4, Fig. IV.3.9). Dansteegamme de PPFD, I'assimilation du
plant (Apan) €st sensible au paramétme dont l'influence augmente avec le PPFD (Fig.
IV.3.9). Dans le traitement OL, cette sensibilitéasalors plus grande en absolu que dans le
traitement O. Cependant, en valeur relative, laatian peut atteindre 140% a I'ombre alors
gu'elle atteint 10% dans le traitement OL. La seligbde I'assimilation du plant a
differe entre plants car elle dépend de la proportle surface foliaire tres éclairée (Fig.
IV.3.11). D'autre part, 'assimilation du plant gdtis sensible a une variation deju'a A a
'ombre. En effet, a 'ombre, les taches de soleihtsrares et 'ensemble des feuilles est

majoritairement tres faiblement éclairé.

Le test de sensibilité du modeéle d'assimilation fofia permis de montrer que I'assimilation
était surtout sensible aux parameétieset Asy et qu’une petite variation d'un de ces

parameétres peut entrainer une variation import@@téassimilation plante entiere.
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Figure IV.3.11 :A et B. Sensibilit¢ de I'assimilation plante entiere,(dref) a une variation de 10% de(a
gauche) ou de & (a droite) en fonction du PPFD incident chez lesis ombre, O (symbole plein) et mis en
lumiére, OL (symbole vide) de hétre (point) et didle sycomore (triangle), la premiére (symbole)geisla
deuxieme (symbole noir) année aprés l'ouverturecalopée,C et D. . Sensibilité de I'assimilation plante
entiere (Anfef) & variation de 10% de (trait plein) ou de Ay (tiret) en fonction du PPFD incident chez les
semis ombre, O (a gauche) et mis en lumiére, Odr¢ée) de hétre (point) et d’érable sycomore (igia), la
premiére (symbole gris) et la deuxieme (symbole)razinée apres I'ouverture de canopée.
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Conclusions

Une petite modification des paraméteesu As,rau niveau foliaire peut se traduire au
niveau plante entiére par une augmentation importiunggain de carbone. En effet, en valeur
relative, une petite variation a@epeut engendrer chez les plants O une augmentaisoj’'p
130% sur les faibles valeurs dgf et une augmentation de 15% sur les valeursggdga plus
élevée. Par contre une augmentation dgrAapporterait un avantage supf: que de 10 a
30%. Bien que les parametrg@®t Rd n'aient pas été testés dans cette étudenkibilité de
I'assimilation foliaire a ces parametres était agsgzortante surtout a PPFD faible. Une
petite variation d’'un de ces paramétres peut @ossi entrainer des variations importantes de
Apilant Une trés faible augmentation d’un de ces paramptresait donc permettre aux plants
sous couvert de compenser les pertes par respinatione sous des couverts denses ou au
cours de journées sans éclairement direct et dameétiorer leur bilan de C sur la saison de
végétation. Une faible diminution du point de compdieos pour la lumiére par la
modification d’'un de ces paramétres 0 ou Rd) pourrait améliorer le bilan de C des plants
sous couvert dense sur la saison de végétatiomngitwuer alors a la plus grande persistance
des espéces tolérantes a I'ombre sous couvert f&omrairement aux plants O la variation
d’assimilation entrainée par la variation @et A, €st moins importante en valeur relative
chez les plants OL. Dans le traitement OL, une autatien dea permet une augmentation
maximum de Aan de 10% les journées avec 100% de diffus et seumefha 4% de plus les
journées ensoleillées, une augmentation gep&rmet seulement une augmentation gg.A
de 4 a 10%. Toutefois ces petites variations reptést en valeurs absolue un gain de C
important pour la plante et peut alors contribuané croissance plus importante. L'avantage
pris d'une augmentation deou de A, dépend de la distribution spatiale des feuillepldnt
(proportion de feuilles éclairées ou ombrées) daddistribution de la lumiére au-dessus du
plant. Il serait alors intéressant de connaitrgdaabilité des paramétres de réponse de la
photosynthése a la lumiere entre espéces (notammnteatespeces tolérantes et intolérantes a
'ombre), en réponse a la disponibilité en lumiére emire espéces au sein d'un méme

traitement lumineux en lien avec le taux de croissaakative.

D’autre part, les petites variations testées datte étude (notamment suj peuvent
aussi représenter l'erreur d’estimation des parasétes de I'ajustement des courbes de
réponse a la lumiére. L'analyse de sensibilité séalidans cette étude préliminaire a permis

de montrer qu'une petite variation d'un des pararséfee et As;: ont été testés) peut
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engendrer des erreurs importantes sur I'estimatiobiadsimilation plante entiere exprimée
par surface foliaire et par seconde. Intégré ssutéace foliaire du plant et sur la journée ou
sur la saison de végétation, de grandes imprécigiengent alors étre faites sur I'évaluation
du bilan de carbone. Sans estimation de I'errete fair I'estimation de I'assimilation plante
entiere, il est alors difficile de comparer difféietraitements ou différentes especes. Il nous
parait donc important d'axer les prochains travauxIitégration des erreurs faite sur le
modéle de réponse a la lumiére a I'échelle plant&rentpour donner un intervalle de
confiance aux prédictions de l'assimilation de caeba I'échelle du plant et de la saison de

végétation.
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V. Conclusions-Perspectives
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Cette étude a pour objectif principal de caractéries ajustements fonctionnels
nécessaires a 'augmentation, suite a une ouvestutele de la canopée, de la croissance de
semis restés pendant une longue période sous cdaumeé. Plusieurs auteurs (Colket al,
2001, Kneeshawet al, 2002, Mesquita, 2000, Metsla@d al, 2005) avaient déja montré que
la croissance était souvent retardée de quelqumeaises a quelques années chez des semis
pré-établis mis en lumiére, notamment Catleal. (Colletet al, 2006, Colletet al, 2001) qui
observaient sur le hétre une augmentation immédita croissance en diameétre des semis
alors que l'augmentation de croissance en hautaitrrétardée de 2 a 3 ans apres l'ouverture
de canopée. Nos résultats ont consolidé ces obs#rsaet les ont élargies a d'autres especes.
Les semis de hétre, d’érable sycomore, d'érable gad&rable champétre ont ainsi vu leur
croissance en diamétre augmenter dés la premiere @mmés 'ouverture du couvert alors
gue l'augmentation de croissance en hauteur étwtdée d'une année. Deux ans aprés
I'ouverture du couvert, les différentes espéceseavaepris une croissance active montrant
gue les ajustements fonctionnels nécessaires geprise de croissance se réalisent en grande
partie au cours de ce laps de temps. Ces observatanfirment donc a posteriori que le
choix d'une période d'étude de deux ans pour aealyss ajustements hydrauliques,

morphologiques et photosynthétiques était adéquat.

1. Ajustements fonctionnels des semis de hétre et dable sycomore a
l'ouverture du couvert

La premiére année aprés l'ouverture du couvert ffaemgation de l'assimilation
photosynthétique foliaire est limitée, contribuant @élai de reprise de croissance observé
chez les semis de hétre et d’érable sycomore. Commlaeons souligné a de nombreuses
reprises, les principales contraintes a l'augmeoriatile I'assimilation foliaire suite a

I'ouverture du couvert peuvent étre :
» la morphologie foliaire (faible LMA)

* le schéma d’allocation de biomasse (le rapport éateeirface foliaire et la biomasse

racinaire et aérienne)

« les propriétés hydrauliques (conductance spécifitpliaire et vulnérabilité a la

cavitation)
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Nous avons montré que les semis de hétre s’acclimegpidement aux nouvelles
conditions de croissance via un ajustement de €atlon de biomasse vers la croissance
racinaire et vers la croissance cambiale et une antgtien du LMA dés la premiére année
aprés l'ouverture du couvert. Ces changements tlaligcation du carbone permettent
notamment d’augmenter la capacité a alimenter en ean autriments les feuilles. Elles
peuvent alors permettre de compenser les pertescamidiies par transpiration associées a
'augmentation de lumiére et de VPD et, avec l'augmaiiort de LMA, d’augmenter les
capacités photosynthétiques foliaires en augmetaagtiantité d’'N par unité de surface de

feuilles.

Chez les semis d’érable sycomore, seul le LMA augnmetnieschéma d’allocation de
biomasse n’est pas modifié suite a I'ouverture duved. Cette absence de changement dans
I'allocation n’étant pas compensé par des modificatianatomiques augmentant I'efficience
de transport de I'eau au niveau du xyléme, la agapdtaugmentation de la transpiration reste
limitée. Néanmoins, la disponibilité en nutrimentssil étant supposée plus grande dans les
trouées que sous couvert ((Ritetral, 2006) mais pas mesuré dans cette étude), les semis
peuvent fournir en N les feuilles et, avec l'augmaéon de LMA, augmenter les capacités

photosynthétiques foliaires.

Les ajustements nécessaires a 'augmentation d’aationilfoliaire des semis se sont
mis en place dés la premiére année aprés I'ouvediureouvert, mettant en évidence une
grande rapidité de réponse des deux espéces anksugtion de lumiere. D'autres études
réalisées sur des semis d'especes feuillus ou cesifaontrent aussi un ajustement rapide du
LMA (Aranda et al, 2001, Takahastet al, 2005, Huantest al, 1998) et de I'allocation de
biomasse vers la croissance racinaire (Kneesttasd, 2002) apres I'ouverture de canopée.
La seule contrainte a 'augmentation d’assimilatiom sprait apparue suite a l'ouverture du
couvert et que nous avons mise en évidence estnfanigtion de la vulnérabilité a la
cavitation chez le hétre, qui pourrait contribuer délai de croissance observé chez cette
espece. Ceci n'avait jamais été observé a notreaissance. Cette caractéristique pourrait
aussi, en partie du moins, expliquer I'absence dfergation de conductance stomatique
observée par Reynolds et Frochot (2003) chez desssde hétre mis en lumiere apres
'ouverture de la canopée induite par une tempéterdvanche, chez I'érable sycomore,
aucune contrainte supplémentaire suite a l'ouvertlaeété mise en évidence. Néanmoins,
d'autres contraintes auxquelles nous ne nous somazEfigressés dans notre étude (par

exemple des contraintes de type biochimique comme ugraentation de la photoinhibition
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ou un manque d’augmentation de I'azote investi dasgtocessus de carboxylation) ont pu
apparaitre suite a l'ouverture (Valladaetsl, 2002a, Fralet al, 2001). La grande majorité
des études (Fradt al, 2001, Naidwet al, 1997a, Takahaslet al, 2005, Uemurat al, 2000)
portant sur la réponse photosynthétique de semis anvironnement lumineux changeant
(transfert de 'ombre a la lumiére) montrent une audatiEm plus rapide de I'assimilation
qui permet d'atteindre en quelques jours ou queltqas des niveaux identiques a ceux de
plants acclimatés a la lumiere. Néanmoins, quelqtedeg montraient que le processus
d’acclimatation au nouvel environnement lumineux ét@gomplet quelques mois aprés la
mise en lumiére chez plusieurs espéces tolérartembre (Valladarest al, 2002a, Naidu

et al, 1997a, Turnbulkt al, 1993). Comparé a des espéces plus demandantesienelule
temps d’acclimatation semble aussi plus long chezbkpéces tolérantes a I'ombre (Natiu
al.,, 1997a, Valladarest al, 2002a). Ceci pourrait suggérer que le temps draethtion a
forte lumiére pourrait dépendre de la tolérance amiirage des espéces et du statut
successionel que les especes occupent. Les egpeoegres moins tolérantes a 'ombre
pourraient étre moins affectées par une augmentatiodaine de lumiere que les espéces
plus tolérantes a 'ombre de fin de successionufdéapart la grande majorité des études
citées précédemment simulaient I'ouverture de canepéaugmentant la disponibilité en
lumiere par le retrait d'ombriéres artificiellegjdut de lampe ou la création de trouées au-
dessus de jeunes semis cultivés en pot irriguésrelises. Contrairement a ces études en
conditions contrélées, en conditions naturellesise en lumiére des semis s'accompagne de
changements importants dans les autres paramétersnd@nt les conditions de croissance
(disponibilité en eau et en azote notamment) etdasssmis en lumiére sont des semis agés
sortis d’une longue période de compression et emt&ih de forte compétition aérienne et
racinaire avec les végétaux voisins. Ces différergre les deux types d’études pourraient
contribuer aussi aux différences observées daesrps d’acclimatation des semis.

2. Assimilation photosynthétique au niveau de la plarg entiere

Au niveau plante entiére, I'efficience d'interceptides semis de hétre et d'érable
sycomore diminuait dés la premiere année aprés I'twneedu couvert, mettant en évidence
un ajustement morphologique rapide des semis a tewehenvironnement de croissance.

En dépit de I'absence d’'une augmentation de I'asatioit foliaire a lumiére saturante

la premiére année apres l'ouverture du couvergaiea de C évalué au niveau de la plante
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entiere a augmenté chez les semis mis en lumiére,nséquence directe de I'augmentation
de la disponibilité en lumiere autour des semis. &bane investi dans la croissance en
diamétre la premiére année peut théoriquement piown C mis en réserve l'année
précédente (alors que le semis était encore a I'gmiweC nouvellement acquis au cours de
'année, ou des deux sources simultanément. Néasmaimnt |'ouverture, les semis sous
couvert montraient une croissance primaire et unessance radiale tres faibles, suggérant
des niveaux de réserves carbonées faibles. D'un@&magenérale, les faibles niveaux de
réserve des plants sous couvert fermé sont attpatédges taux de croissances fortement
réduits, qui conduisent le plus souvent a la mortsdmis (Kobe, 1997). Le contenu en
réserves carbonées des semis avant et aprés towevera pas été estimé dans cette étude
mais il serait intéressant de connaitre I'importaretative de ces réserves carbonées et du
gain de C de l'année pour la reprise de croissalesesemis. D’autre part, chez les semis
d’érable sycomore nous avons mis en évidence queuldkes s’orientaient vers la direction
moyenne de la lumieére chez les semis mis en lumiérquce&eompensait I'augmentation
d’auto-ombrage. Cette propriété pourrait permetime amélioration du gain de C sur la
saison de végétation chez cette espece, néanmaissitavons pu le vérifier a partir de notre

étude exploratoire.

3. Aspects méthodologiques

Notre étude, en comparant les caractéristiques gsimpbgiques et la croissance de
semis acclimatés aux conditions de sous bois etrdis $gis en lumiére, a clairement mis en
évidence l'importance des expérimentations en canditinaturelles, pour valider ou pour
infirmer des résultats obtenus en conditions cdégd Par exemple, nous avons montré que
les semis pré-établis sous couvert étaient autaidgtaéts a la cavitation que des semis en
lumiére, contrairement & ce qui avait été montréssgrjeunes semis élevés en conditions non
limitantes en eau (Cochast al, 1999, Barigalet al, 2006). Nous avons également montré
gue les semis sous couvert forestier mettaient ere @a cours de leur développement une
architecture permettant de maintenir une plus graffitience d’interception de la lumiére,
contrairement a ce qui a été observé sur de jelsmais ultivés en conditions contrblées
(Delagrangeet al, 2006). Ces différences pourraient avoir deuxioeig principales: (1) en
conditions naturelles, les conditions de croissawmes couvert expérimentées par les semis

sont différentes de celles en conditions contrflé@sseule la disponibilité en lumiére est
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faible—en effet, la disponibilité en eau pour lesngs peut étre limitée a cause de la
compétition avec les arbres adultes— ; (2) bienlgues dimensions étaient semblables, les
semis en conditions naturelles étaient beaucoupggés (11 a 18 ans) que ceux utilisés dans
les expérimentations en conditions contrélées (2 @ans généralement) et possédaient par
conséquent des caractéristiques morphologiquespraitates et structurales probablement

assez dissemblables.

Quelles que soient leurs origines, les différerafeservées lors des expérimentations
en milieu contrélé ou naturel peuvent amener a deslusions divergentes sur la réponse des

semis a des variations dans I'éclairement.

En contrepartie, nous avons rencontré dans la emgglace et le suivi de cette étude
les limitations classiques des expérimentations erumilaturel : impossibilité de découpler
certains facteurs, faible contrdle des facteurs gamiés, difficultés techniques pour la
réalisation des mesures. Plus spécifiquement, noussaencontré les principaux problemes

suivants:

« la principale limitation réside dans les corrélasi@nmtre facteurs: par exemple, des
corrélations fortes ont été observées entre I taltiale des semis et le niveau de
compétition subi par les semis, qui résultaienthdstrique du site et qui ont perturbé
les analyses effectuées (chapitre Ill), ou degast®ns probables entre le niveau de
lumiére au-dessus des semis et les autres cond@mionnementales (disponibilité

en eau et en nutriment du sol, VPD...) qui n‘'ontpaétre prises en compte,

» l'age des semis n'est pas précisément connu. Lesoraaentre age et dimensions des
semis en conditions naturelles sont généralementppétises, quand elles existent.
Néanmoins, choisir des semis sur une gamme de tailleite peut permettre de
réduire I'effet d'une forte variabilité en age (lamtre étude des semis entre 50cm et

1m avaient entre 11 et 18 ans),
» des difficultés de mesure :

a) Les mesures d'assimilation et de conductance stpmeaétant réalisées dans des
conditions ou la disponibilité en eau pour le plpaut étre limitée, les valeurs obtenues ne
reflétent pas nécessairement la conductance stqueagt I'assimilation maximale du plant. I
est alors difficile d’établir un lien entre I'ajeshent des propriétés hydrauliques des plants
suite & une ouverture du couvert et les capacéésatispiration maximum du plant. Pour une
interprétation plus précise des données, il audt@tutile de connaitre I'état hydrique des

122



semis et du sol au cours des deux saisons de crogssa des mesures de potentiel hydrique
minimum et de xyléme, de potentiel de base et d’huéitli sol.

b) Des mesures d’échanges gazeux sur les plante&sesnbnt été effectuées la
premiére année. Néanmoins celles ci n'ont pu abeatirle systtme de mesure d’échanges
gazeux utilisé pendant notre étude n’était en éicdmpte pas adapté a des semis poussant en
conditions naturelles. En effet les plants avaiem surface foliaire trop faible par rapport au
volume de la chambre de mesure. La différence erdréiue de CQ entrant et sortant était

alors tres faible, rendant la mesure trop imprécise,

e L'estimation du climat lumineux au dessus des plantpartir des photographies
hémisphériques reste délicate, malgré quelques aat@ios apportées au cours de ce
travail. Le principal probléme réside dans la prike vue et dans la technique de
seuillage des photos, qui méne notamment & une stosm#on importante de

I’éclairement sous couvert fermé.

4. Tolérance a I'ombrage et réponse a l'ouverture deesnis de hétre et
d'érable

Les semis de hétre, d'érable sycomore, d'érable eplah d’érable champétre
constituent une banque de semis persistant sougertpunettant en évidence la grande
tolérance a 'ombrage de ces especes. Néanmoiesgiste des différences entre ces quatre
espéces. Sous couvert, les semis de hétre songnalnds et plus larges que les trois espéces
d’érable et parmi les érables, les semis d’érabterapre sont les plus grands et les plus
larges. La mise en place chez les semis de hétr&miblk sycomore sous couvert d’'une
architecture permettant de maintenir une plus graffieience d’interception de la lumiére
au cours de leur développement (chapitre 1V.2) roucontribuer a la plus grande survie de
ces espéces sous couvert denses et leur permettiesrdtire de grandes tailles a 'ombre. Les
semis d’'érable champétre et plane n'ont peut-étrecgis capacité ce qui pourrait expliquer
I'absence de grand semis de ces espéces a I'omizaifizences dans la taille que peuvent
atteindre les semis sous couvert semble étre impestalans le maintien et la compétitivité
du hétre et de I'érable sycomore suite a I'ouverti@eanopée (chapitre Il1).

Aprés l'ouverture du couvert, le hétre et I'érabjEeomore montrent une plasticité
morphologique assez grande a I'ouverture du couebepitre 1V2). Cette plasticité dans la

réponse a l'ouverture du couvert peut contribuexgliquer le faible taux de mortalité de ces
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especes a I'ouverture du couvert et leur plus graimnpétitivité vis a vis des autres espéces.
L’augmentation de croissance en diamétre dés faipre année chez le hétre est accompagné
de la mise en place de bois de tension qui permegdeessement de l'axe principal (De
Boutray, 2004), la reprise d'une croissance enehbautapide, et donc le maintien de la

compétitivité du semis par rapport a ses voisins.

En revanche, contrairement au hétre, les semis ld&rsycomore mis en lumiére
montrent 1) un changement dans l'orientation de#léewqui pourrait contribuer & améliorer
le gain de C sur la saison de végétation et 2)ajsarface assimilatrice exprimée par rapport
a la biomasse totale est constante chez I'érabte glee, chez le hétre, elle augmente a la
lumiere. Ces deux caractéristiques pourraient pgrenene meilleure efficience de la surface
foliaire assimilatrice chez les semis d'érable sycampar rapport au hétre. Ceci pourrait
permettre d'expliquer les plus grands taux de camiss en hauteur observés chez I'érable
sycomore comparé au hétre (chapitre ll), et aloasiginenter leur compétitivité vis a vis des

autres especes.

5. Perspectives de recherche

Les observations réalisées et les résultats aeguesurs de cette étude nous aménent
a identifier trois grands themes de recherche issérds a développer dans le cadre global

d’une meilleure compréhension des dynamiques de regjéne:

» Poursuivre dans la compréhension du comportement élgique des différentes
espéces présentes dans la banque de semis pré-arist sous couvert via une
meilleure compréhension des acclimatations physiagaues et morphologiques
qui régissent la tolérance a I'ombrage et la réporsa des changements dans

I'ouverture du couvert.

De trés nombreuses études se sont attachées aear@ysment les caractéristiques
morphologiques et physiologiques de différentes aspalifférant dans leur tolérance a
I'ombrage pouvait contribuer & expliquer leur pluargl taux de survie a 'ombre. Par rapport
ces études qui ne se sont en général focaliséesuguene famille de facteurs, combiner
différentes approches (croissance, acquisition diy@raulique), comme dans notre étude, a
été d'un grand intérét dans la définition de leéitahce a 'ombrage des espéces et nous

pensons qu'il serait bénéfique de continuer datie e®ie. Par rapport aux résultats acquis
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pendant cette thése, il serait intéressant d'ifientiles stratégies mises en place par
différentes espéces pour maintenir une grande egfiiei d’interception de la lumiére au cours
de leur développement, en étudiant les caractaresignorphologiques d’espéces différant

dans leur tolérance a I'ombre chez des semis pldigtsous couvert.

Les especes pré-existantes sous couvert étant sswmiin régime de perturbations
périodique dans la canopée (cycle d’ouverture-fesngetle la canopée) et d'intensité variée
(chute d'un arbre, coupe ou tempéte), il est impord@ncomprendre la réponse des semis a
ces conditions de lumiére changeantes et d'identdie stratégies de réponse des différentes
especes présentes en régénération. La capacité dspece a prendre avantage de petites
ouvertures de canopée en augmentant sa croissadeadduire ensuite sa croissance quand
la canopée se referme peut permettre d'atteindreraiedgs tailles sous couvert, ce qui
pourrait apporter un avantage compétitif lors d’ongerture plus large de la canopée. Alors
I'étude de la capacité de réponse et de surviagiterme de semis de différentes espéces a ce
régime d’'ouverture (ce qui a été partiellement tdsigs cette these) puis de fermeture de la
canopée serait intéressante a réaliser soit entaiéapetites trouées au dessus de semis pré-
établis sous couvert (étude a long terme) soitegéddes ombriéres.

Cette thése a permis d'identifier, du moins en pdes ajustements nécessaires a la
réponse de semis d’érable sycomore et de hétre auweeture de canopée. Néanmoins, il est
encore nécessaire d'établir le bilan de C des samidien avec leur croissance aprés
I'ouverture de la canopée. Les données acquisetapeette thése permettront d’estimer les
gains de C (I'assimilation plante entiére des semipartir des maquettes 3D et des courbes
de réponse a la lumiére ainsi que les pertes dedalealant I'allocation de biomasse dans les
différentes parties (aériennes et souterraineslpdadante et les colts de construction des
différents organes. Sur ce point, pour améliorerdstimations du bilan de C des semis, il
serait nécessaire d'évaluer l'erreur faite surtitiestion de I'assimilation plante entiére,
comme suggéré par nos travaux et de comparer ldtatésacquis a partir des maquettes 3D
avec des mesures réelles d’échanges gazeux a lI&giehte entiere. Pour cela, il serait
nécessaire de mettre au point un systeme de mesaigadges gazeux plante entiere adapté
aux caractéristiques des semis en régénérationetiatef. chapitre 1vV.2). D'autre part un
suivi du contenu en eau du sol pour identifierdésodes de stress hydrique et d’arrét de la
croissance en diamétre ainsi qu’un suivi de la dygaendes réserves carbonées, ce qui n'a
pas été contrélé ou mesuré dans notre étude, séaassaire. Enfin lier bilan de carbone et

bilan de croissance des semis nécessite d’'estérgaih en biomasse des plants chaque année,
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la croissance en diamétre et en hauteur. Ces paesmggurraient étre estimés a partir des
maquettes 3D des semis si des relations allométrigné® des mesures simples non
destructives et la biomasse du plant pouvait éabliés. Des travaux dans la suite de cette

thése sont en cours.

« Etudier le fonctionnement hydraulique des semis eréponse a plusieurs variables

microclimatiques

La faible vulnérabilité a la cavitation des semishéére et d’érable sycomore établis
sous couvert pourrait étre le résultat d'une acdhti@n a une faible disponibilité en eau sous
couvert. Ce résultat original pourrait étre vérifidns une expérience sur des semis en pot
combinant différents niveaux de lumiere et de digpbie en eau. D’autre part,
contrairement aux jeunes semis élevés sous ombm@reemis pré-établis sous couvert sont
relativement vieux et c’est donc un ensemble despetitnes potentiellement fonctionnels qui
détermine la vulnérabilité a la cavitation de ceanfd. L'influence ou I'importance de ces
anciens cernes dans la résistance a la cavitatiait étéressante a déterminer. L'architecture
des semis pré-établis a 'ombre, caractérisée paretiain nombres de contraintes (faibles
unités de croissance, port plagiotropique cheztechtrés fourchu chez I'érable...) pourrait
étre un déterminant de l'architecture hydrauliqus demis pré-établis sous couvert. Les
changements d'architecture des semis suite a |'aueerle canopée pourrait aussi étre
examinés en lien avec l'architecture hydrauliquegtaractéristiques hydrauliques des semis
mis en lumiere. Aprés I'ouverture de canopée, neossamis en évidence une augmentation
transitoire de la vulnérabilité & la cavitation zHes semis de hétre. A partir des coupes
anatomiques réalisées au cours de cette théseddsications anatomiques a l'origine de
'augmentation de vulnérabilité pourraient étre dapnent étudiées en comparant par exemple
le rapport entre I'épaisseur de la paroi des vaisseet le diamétre du lumen (module de
rupture) des vaisseaux du cerne mis en place la @rerannée avec celui de la deuxieme

année aprés l'ouverture.

« Continuer dans la compréhension de la coexistencesl especes et des conditions

qui la favorisent.

Une compréhension claire des facteurs affectandifé&rents stades du processus de

recrutement de la régénération avancée nécessdipjirofondir :
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a) la connaissance des facteurs déterminant laesded différentes especes présentes
sous couvert et constituant une banque de semixB&nt. Notamment, nous avons suggéré
que la faible taille des semis d’érable plane etnrgi&tre atteinte a I'ombre pouvait étre
expliquée par l'incapacité des semis a persistes smuvert denses ou de lincapacité a
prendre avantage des ouvertures de la canopépelgsectives de recherches exposées dans

le premier point permettraient de répondre a cetstipn.

b) la connaissance de l'influence de la compétititams les stades ultérieurs a la
création de trouée. Nous avons suggéré dans ¢ette §ue la faible taille initiale des semis
d’érable plane et champétre au moment de I'ouvepawerait expliquer la domination de ces
deux espéces par le hétre et I'érable sycomordid de la phase de régénération. Néanmoins,
ce n'est peut étre pas la seule raison. De la mépoa fgue notre étude a permis de suggérer
gue la stratégie de réponse a la lumiére et laigitéstles semis de hétre et d’érable sycomore
a I'ouverture du couvert pourraient contribuerur lglus grande compétitivité et survie suite a
I'ouverture du couvert, il serait intéressant daliser le méme type d’étude sur des especes
dominées comme I'érable plane et champétre. Afin denaitre I'importance de la
régénération pré-existante dans le processus dempessition du futur peuplement et
I'importance de la compétition au stade jeunes swrolaposition du futur peuplement, il
serait intéressant de déterminer au sein d’une fiéacetlangée en especes a travers une étude
de chronoséquence, combien d’arbres adultes de ehlegpéce provient de la régénération
avancée (similairement a I'étude de (McCleteal, 2000))et leur diamétre au moment de la
création de la trouée ; d’estimer si les especesrois aux stade jeunes peuvent se maintenir
jusgqu’au stade adulte et si ces espéces proviemlgesemis pré-existant avant la création de
trouée ou de nouveaux semis installés aprés ; etedmaniére plus générale, de savoir
comment les relations de dominance entre les difféseaspeces évoluent au cours de la

sylvigéneése.
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Réactions de semis naturels de hétr&égus sylvatica L.) et d’érable sycomore
(Acer pseudoplatanus L) a I'ouverture du couvert :
croissance et ajustements fonctionnels

Résumeé :

Le renouvellement des formations mélangées repsantellement sur des dynamiques naturelles de
régénération et une phase particulierement critidaes ce processus est celle de l'ouverture du
couvert. La banque de semis pré-existant sous dowemstitue un potentiel important pour la
recomposition du futur peuplement et la connaissalecla réaction des différentes espéces condtituan
cette banque de semis a l'ouverture du couveringsbrtante. La création d’'une trouée induit un
changement rapide des conditions de croissanceemas (plus grande disponibilité en lumiére et en
eau, plus grand deficit de pression de vapeur d'gauSuite a l'ouverture de la canopée,
'augmentation de croissance des semis est souetaidée de quelques mois a quelques années.
Nous supposons que ce délai peut refléter le terdpsssaire a I'acclimatation des semis pré-existant
exposeé a un nouvel environnement lumineux. Quapeéaes tolérantes a 'ombre et constituant une
banque de semis pré-existant sous couvert (le,hi&rable sycomore, I'érable plane et I'érable
champétre) ont été étudiées. Durant 2 ans aprégefture du couvert, la réponse de croissance des
semis est caractérisée et le délai avant la reglseroissance est expliqué par une étude des
composantes morphologiques et physiologiques ded@sance. Suite a I'ouverture du couvert, la
mortalité des semis était faible. La croissanceiametre augmentait dés la premiére année apres la
création de la trouée et 'augmentation de croissa@m hauteur était retardée de un an. Hétre leeéra
sycomore montraient une plasticité de réponse avdédure du couvert avec des changements
structuraux (augmentation de LMA) et dans l'arattitee des semis. Le hétre réagissait aussi en
allouant plus de biomasse vers la croissance liegiaicambiale, augmentant sa capacité d’alimenter
en eau les feuilles. Néanmoins, I'augmentationgitagation foliaire restait limitée la premiére an
apres I'ouverture du couvert. Ceci pouvait étrepartie attribué chez le hétre a 'augmentationade |
vulnérabilité a la cavitation. La deuxieme annéacdimatation des semis était en grande partie
réalisée pour le hétre et I'érable sycomore, qaies¥ repris une croissance en diamétre et en draute
active.

Mots-clefs : Fagus sylvatica Acer pseudoplatanustrouée, croissance, photosynthése, propriétés
hydrauliques, allocation de biomasse, efficiendetefception de la lumiere

Summary:

Management of mixed forests relies mainly on natiggeneration dynamics and canopy opening is
particularly critical during regeneration proce&squiring knowledge about reactions of differemetr
species to opening is important as advanced umdgrsapling bank constitutes an important potential
for future stand reconstitution. Gap creation ireucapid change in sapling growth conditions (large
light and soil water availability, higher vapourepsure deficit...). Growth of pre-existing seedlirgs
often delayed for a few months up to several yedtexr a gap opening. We hypothesized that this
delay might be ascribed to the time needed foriration of advanced sapling exposed to the new
light environment. Four shade tolerant species dibesycamore maple, Norway maple and field
maple) in advanced seedling banks were studied2 lyears after canopy opening, the sapling growth
response was caracterized and the growth delayewalain by an analysis of morphological and
physiological components of growth. Following capagpening, mortality was low and diameter
growth increased from the first year onwards whereeight growth increase was delayed for one
year. Beech andycamore have shown plasticity of leaf structumcr@ase of LMA) and tree
architecture as influenced by canopy opening. Beeahted also by allocating more biomass to root
and cambial growth increasing this capacity to Suppater to leaves. Nevertheless leaf carbon
assimilation did not increase much the first y@éduis may be due in part to increased vulnerabibty
cavitation in beech under gap. The second year afening, beech and sycamore seedling
acclimation was almost achieved, both species gavinv an active diameter and height growth.

Keywords :Fagus sylvaticaAcer pseudoplatanugap, growth, photosynthesis, hydraulic properties
biomass allocation, light interception efficiency



