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continu (coenosorus). (b) Sporange mature (ci-dessus) et sporange apres libération de spores
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Etat de 1’art

I. Introduction a la sylviculture

Les foréts fournissent de nombreux services écosystémiques a travers le monde (Kozlowski
2002) sur les plans économiques (produits issus de I’exploitation forestiére), sociaux (paysages
ornementaux) ou environnementaux (une régulation du climat, de I’hydrologie, du cycle
minéral, de 1'érosion des sols ; de la création d’habitats fauniques ou encore de la purification
de l'air et de I'eau) (Chapin III et al. 1998; Kozlowski 2002). Malheureusement, ces biens et
services sont menacés par un large éventail de facteurs biotiques et abiotiques tels que les
perturbations des foréts dues a une récolte excessive, les insectes, les maladies, la sécheresse,
les inondations, la pollution, le feu et le compactage du sol (Kozlowski 2000). La conservation
de la biodiversité forestiére et sa gestion pour une utilisation écologiquement durable de ses

ressources sont devenues des enjeux d’importance mondiale (Lindenmayer et al. 2008).



II. Régénération naturelle et plantation

II.1. La régénération naturelle

L'un des principaux objectifs de la gestion durable des foréts est de garantir la
persistance des foréts dans le temps (Nyland 2016). Cet objectif général implique que les
peuplements gérés doivent étre régénérés avec succes. Garantie de la continuité forestiere, la
régénération est un processus clé qui dépend de nombreux événements au cours de la durée de
vie de l'arbre.

La régénération réussie d'une forét se conforme a une succession temporelle de phases
qui sont : la production de graines, la dispersion des graines, la prédation des graines, la
germination, I’émergence, la survie des semis et la croissance initiale des semis (Calama et al.
2017). De cette maniere, la régénération peut étre considérée comme un processus a plusieurs
étapes, qui peuvent souvent étre identifiées comme une série de seuils de survie successifs pour
des semis potentiels (Pukkala et Kolstrom 1992; Manso et al. 2014).

L'approvisionnement en graines du sol est généralement treés variable a différentes
échelles spatiales et temporelles (Calama et al. 2017). Une fois la graine disponible, la
dispersion des graines a lieu. Cette dispersion préalable des graines permettrait a ces dernicres
d'échapper a la compétition avec les adultes et de coloniser des sites favorables (Howe et
Smallwood 1982). A ce titre, les facteurs extérieurs, tels que le vent et les animaux, jouent un
role important dans 1'établissement de banques de graines dans le sol (Calama et al. 2017).

La germination joue un rdle essentiel dans la survie ultérieure des semis (Baskin et
Baskin 1998) et, par conséquent, dans le succes global de la régénération naturelle (Manso et
al. 2013a, 2013b). La possibilité qu'un plant émerge et survive dans un site donné dépend des
réserves métaboliques de la graine (Calama et al. 2017). Selon la stratégie de reproduction k et
r (Wilson et Mac Arthur 1967), les plantes doivent répondre a un compromis, soit en produisant
un nombre important de graines de petite taille avec des réserves limitées, soit en produisant un
petit nombre de grosses graines avec des réserves plus abondantes (Westoby et al. 1992). La
taille des semis dépend de la taille des graines pendant les premiéres semaines jusqu'a ce que

les vraies feuilles remplacent les cotylédons comme principale source de glucides (Greene et



al. 1999). En général, les espéces a grosses graines présentent une croissance initiale plus
¢levée, mais un taux de croissance relatif plus faible avec le temps et occupent généralement
des aires géographiques plus larges (Aizen et Patterson 1990).

Les performances générales de la plante dépendent également de la disponibilité des
ressources du milieu. Ces ressources varient dans l'espace et dans le temps et les especes
différent dans leur capacité a tolérer la rareté des ressources. Ainsi, plusieurs ressources peuvent
étre limitantes simultanément parmi les microsites ou a des moments différents dans le méme
microsite ou pour différentes espéces cultivées ensemble (Latham 1992).

Certains stades tels que 1'établissement des semis, la survie et la croissance précoce sont
critiques (Kozlowski 2002). La croissance et la mortalité sont les processus les plus critiques
qui déterminent le sort des arbres juvéniles pendant la régénération naturelle (Harcombe 1987;
Messier et al. 1999). De nombreux arbres meurent sans atteindre la maturité¢ (Harcombe 1987;
King 1990). Dans les foréts aménagées en régénération, une intervention sylvicole vise souvent
a maximiser la production en limitant la concurrence interspécifique entre les arbres et les

communautés végétales (Kuch et Walstad 1987; Radosevich et Osteryoung 1987).
I1.2. La plantation

Le maintien d’une productivité des écosystémes implique une régénération adéquate des
sites exploités aprés des perturbations (Lieffers et al. 2003). Quand cette derniére est
insuffisante, la productivité du site peut étre restaurée par plantation pour compenser une
mauvaise distribution ou une densité insuffisante de semis naturels (Dekker-Robertson et Libby
1998; Kozlowski 2002; Thiffault 2016). L’utilisation d'espéces a croissance rapide dans des
scénarios sylvicoles spécifiques (Bell et al. 2008) ainsi que dans des zones forestieres dédiées
(zonage fonctionnel) est un moyen efficace de concilier production de fibre de bois et
conservation au niveau du paysage (Messier et al. 2003). Ainsi, la plantation joue un rdle
croissant dans la gestion des foréts dans le monde en permettant de répondre a la pression
exercée sur les foréts tout en fournissant les services environnementaux, sociaux et

¢conomiques (Paquette et Messier 2010).



Les plantations sont également employées pour la restauration écologique ou la
production de bois (Pinna et al. 2012). Grace a cette méthode, les sites dégradés peuvent étre
restaurés pour maintenir la fertilit¢ du sol (Dunham 1991; Behera et Sahani 2003) ou pour
composer avec des obstacles majeurs a la régénération, tels qu’un climat rigoureux, une
herbivorie intensive ou une concurrence agressive de la végétation, qui entrainent souvent une
mortalité élevée et une croissance modérée des semis plantés (Pinna et al. 2012).

Les plantations commerciales (Cf. Figure 1) d'arbres, quant a elles, sont généralement
des peuplements monospécifiques et équiens dont I’espacement est régulier (Bauhus et al.
2010). Pour Lindenmayer et al. (2015), des plantations de Pinus, Eucalyptus, Picea, Hevea,
Populus et Acacia se trouvent dans de nombreuses régions du monde, fournissant du bois, ainsi
que de nombreux services écosystémiques et habitats pour de nombreuses especes. Selon lui,
ces plantations commerciales sont donc désormais des écosystemes répandus a part enticre et

sont susceptibles de gagner en importance.
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Figure 1. Schéma d’une plantation commerciale mettant en lumiére les différentes interventions sylvicoles au cours de la

rotation. https://mfrpointel.blogspot.com/2011/01/la-sylviculture. htm!



Il y a eu de nombreux examens des rdles écologiques des plantations d'arbres au niveau
des peuplements. En comparaison avec les foréts naturelles ou semi-naturelles, les plantations
en général soutiennent des niveaux inférieurs de biodiversité (Lindenmayer et Hobbs 2004;
Brockerhoff et al. 2008), stockent moins de carbone (Kanowski et Catterall 2010; Hulvey et al.
2013), et génerent des niveaux inférieurs d'autres biens et services écosystémiques, tels que les
services liés a 1'eau (Jackson et al. 2005). Ces constats doivent néanmoins &tre nuancés car la
comparaison avec les foréts naturelles ne fait pas état de la perturbation originelle (défrichage,
coupe a blanc etc.), qui peut étre responsable de la plupart de la différence observée. Par ailleurs,
au niveau du paysage ou de la région, les plantations peuvent jouer un réle de conservation par
compensation de ’exploitation des foréts grace a un processus appelé zonage fonctionnel
(Messier et al. 2009; Paquette et Messier 2010), dont le concept est similaire a 1'épargne des
terres dans l'agriculture (Green et al. 2005; Fischer et al. 2011).

Les plantations représentent 4% de la surface forestiere mondiale, tout en fournissant
50% de la production de bois (Miller et al. 2009). La haute productivité de certaines plantations
est imputable a des avancées technologiques en sylviculture et en génétique (Borders et Bailey
2001; McKeand et al. 2006). Les pratiques sylvicoles, qui ont induit une forte augmentation de
la croissance en paralléle d’une minimisation de la mortalité des jeunes semis, incluent la
préparation mécanisée des sites (DeWit et Terry 1983; Edwards 1990), le controle de la
végétation herbacée (Creighton et al. 1987; Zutter et al. 1987) ainsi que la fertilisation
(Schmidtling 1973; Gent Jr et al. 1986). Néanmoins, les résultats de ces pratiques sont tres
variables selon les situations (Bolstad et Allen 1987; Miller et al. 1991).

Par exemple, s’il a été prouvé que le controle de la végétation concurrente avait un effet
positif sur la survie et la croissance des semis plantés (Berkowitz et al. 1995; Davis et al. 1998;
Wagner et al. 2006), cette intervention peut étre la source d’une augmentation de 1’herbivorie
(Pinna et al. 2012) augmentant la mortalité des semis (Stange et Shea 1998; Dubois et al. 2000;
Ward et Mervosh 2008). L’utilisation de tubes de protection a démontré une amélioration du
développement apical des semis (Roussel 1972), et les expériences de Tuley (1985) en Grande-
Bretagne ont popularisé l'utilisation de ces abris pour maximiser la croissance des semis et

réduire 1'herbivorie. Cependant, d'autres essais ont montré que la réponse des semis peut varier



en fonction de I'espéce, de I'environnement et du type de protection utilisée (Bellot et al. 2002;
Sharew et Hairston-Strang 2005).

Enfin, & mesure que la population mondiale croit, les plantations ne satisferont
probablement pas les besoins humains. Plusieurs préoccupations, liées aux baisses potentielles
de la production lors de la deuxiéme rotation et des rotations ultérieures, ont été soulevées en
Europe, en Australie et en Chine (Keeves 1966; Kozlowski 2002). En effet, les plantations
entrainent souvent une réduction du flux d'énergie dans les écosystémes, un cycle de nutriments
moindre par rapport aux foréts naturelles ainsi qu’une perte de nutriments minéraux (Springett
1976; Feller 1978; Ewel et al. 1991).

Les rendements d’une plantation sont dépendants de facteurs multiples, notamment la
disponibilité en ressources et leur efficience d’utilisation par les arbres qui sont a leur tour
dépendants de I’environnement de la plante et de ses interactions avec ce dernier (Pallardy
2010; Akers et al. 2013). Ces facteurs environnementaux incluent la quantité et la qualité de la
lumiére, la température de I’air et du sol, la concentration en CO», I’humidité et les nutriments
(Sage et Monson 1999; Moore et al. 2004; Pallardy 2010) retrouvés dans (Albaugh et al. 2014).

En effet, un accroissement du lessivage des nutriments du sol peut étre observé, avec
I’exploitation du bois (Cole et Gessel 1965), probablement dii a ’accroissement de la
minéralisation nette et le prélévement réduit des nutriments par les plantes. Ces changements
physiques du sol peuvent étre la source de changements chimiques a travers une chaine d’effets
indirects (Ballard 2000). Il a souvent été remarqué que les activités de gestion ont tendance a
affecter I’aération du sol par la réduction de la taille des pores, augmentant la rétention d’eau
au détriment de 1’échange de gaz (Ballard 2000). La préparation des sites au moment de la
plantation, par action mécanique, chimique, fertilisation ou gestion de résidus peut avoir un
effet significatif di a la perte de carbone du sol et par extension, de sa fertilit¢ et de sa
dynamique (Johnson 1992; Fisher et Binkley 2000; Turner et Lambert 2000; Diaz-Zorita et al.
2002; Yanai et al. 2003; Lal 2004).

Par ailleurs, les courtes rotations d'arbres a croissance rapide dans les plantations
entrainent souvent une perte de fertilit¢ du sol (Kozlowski 2002) et constituent également un

terreau favorable pour la propagation d'insectes ravageurs et de maladies (Speight et Speechly



1982; Kozlowski 2002). De plus, de par leur nature monospécifique, la plupart des plantations
ne disposent pas de la biodiversité nécessaire pour fournir les matiéres premicres essentielles
aux activités humaines (Pimentel et al. 1992, 1997; Kozlowski 2002) telles que les pertes

actuelles ou potentielles d'aliments, de fibres ou de plantes médicinales.



III. La phase juvénile : définition et implications

D’un point de vue biologique, la période juvénile est définie comme la phase avant la
fermeture du peuplement (Clark 1983). A ce moment, la compétition herbacée diminue et la
dynamique du peuplement est déterminée en grande partie par les interactions entre arbres.
Chez toutes les plantes ligneuses, elle est d'une durée de 1 a 2 ans, chez certaines espéces
arbustives et de 30 a 40 ans, chez certains arbres forestiers (Robinson et Wareing 1969) (Cf.
Figure 2). La phase juvénile se caractérise, outre ses propriétés morphologiques, par une plus
grande propension a former des racines adventives et une incapacité a former des fleurs
(Doorenbos 1965). La floraison n’a donc pas lieu. Dans les premiers stades de croissance du
semis, la croissance de I'extension des pousses est rapide et le poids sec total de 1'arbre augmente

de facon exponentielle (Robinson et Wareing 1969).

Juvenile (Phase change) Adult (Phase change) Senescence

Figure 2. Courbe de croissance en hauteur (ligne rouge) en fonction des différents stades de développement (Figure tirée de
Xu et al. 2016).

Des recherches antérieures ont montré que la meilleure fenétre de temps pour augmenter
le taux de croissance des arbres est la phase précédant la fermeture du couvert forestier (Leak
1970; Good et Good 1972; Lorimer 1981, 1984; Hibbs 1983; Peet 1984; Glitzenstein et al.
1986; Connell 1989; Schupp et al. 1989; Oliver et Larson 1996b; Watt et al. 2007). Durant cette
phase, le contrdle de la végétation herbacée est souvent une pratique qui joue un réle critique

et influence le plus le taux de croissance de la jeune culture (Kobe et al. 1995; Watt et al. 2004).



La phase de développement des juvéniles, cependant, est largement méconnue et tres
difficile a prévoir dans les stratégies de développement des plantations du méme age
(Huuskonen et Miina 2007). La phase juvénile est caractérisée par la compétition herbacée, les
attaques de ravageurs ou de microsites, qui influencent le plus le taux de croissance de la jeune
culture (Watt et al. 2004).

La compétition pour la lumicre a souvent été utilisée pour séparer la croissance des
plants avant et apres la fermeture de la canopée, en assumant que la compétition intraspécifique
avant cette fermeture ne soit pas significative. Malgré tout, beaucoup d’études sont venues
contredire cette affirmation au fil des années démontrant que 1’espacement entre les tiges avait
un impact significatif sur la croissance juvénile (Ewert 1971; Pienaar et Turnbull 1973; Oliver
1979; Russell 1979; Reukema et Smith 1987; Johnstone et Pollack 1990; Avila 1993; Clason
1994; Amateis et al. 1997) ainsi que sur la qualité du bois (Ewert 1971; Yang 1994). Plusieurs
recherches sont allées encore plus loin en suggérant que la compétition pour les nutriments du
sol, pour I’eau ou pour la lumiére peuvent affecter significativement la croissance des semis
(Elliot et White 1987; Lauer et al. 1993; Nambiar et Sands 1993). En période de croissance,
durant le stade juvénile, les arbres sont soumis aux compétitions inter- et intraspécifique.

Les opérations sylvicoles effectuées aux premiers stades peuvent avoir des effets
variables sur les rendements a long terme des plantations. La préparation du sol, le contrdle de
la végétation et I'application d'engrais peuvent avoir un impact sur plusieurs facteurs biotiques
et abiotiques qui affectent la performance a long terme des plantes. Des études telles que la
revue sommaire de Mason (1992) ont démontré des gains dans la croissance, la survie et
'uniformité des cultures juvéniles, résultant soit de traitements affectant 1'état nutritionnel des
arbres, soit en changeant la qualité des sites. Les effets de facteurs tels que le génotype, le
régime de pépiniére, la manipulation des arbres, le défrichage, la culture, la fertilisation et la
gestion des mauvaises herbes varient considérablement d'un site a 1'autre (Mason et al. 1997).
Les analyses de sensibilité dans les études démographiques des populations d'arbres ont montré
que la mortalité juvénile influe davantage sur le taux fini d'augmentation que la mortalité des

arbres matures ou la fécondité (Pinero et al. 1984).



IV. La végétation compétitrice

IV.1. Les différentes interactions régissant le monde végétal.

Au sein du domaine végétal, il existe plusieurs types de relation qui définissent les
interactions entre deux individus. On parle de relation positive quand 1’association entre deux
especes est bénéficiaire a au moins une d’entre elle. Ainsi une relation dans laquelle deux
individus impliqués tirent profit de I’association sera qualifiée de mutualisme et les mycorhizes
(association entre un champignon et le systéme racinaire d’un végétal) en sont un bon exemple.
Dans le cas ou seul I'un des protagonistes tire profit de cette association sans pour autant nuire
a I’autre, on parlera alors de facilitation et cette derniére peut étre directe ou indirecte (Callaway
1995; Callaway et Walker 1997). Toutefois, nous mettrons dans cette étude, 1’accent sur les
interactions négatives asymétriques et indirectes. Si I’intermédiaire est une ressource (lumicre,
eau, nutriments), I’interaction porte le nom de compétition. Si I’intermédiaire est un composé
chimique, on parlera d’allélopathie. Une attention particuliére sera portée au processus de
compétition qui constitue le coeur de ce travail. Les processus d’allélopathie ou de blocage

mécanique seront abordés de manicre plus succincte.
IV.2. La compétition

La concurrence entre les arbres et la végétation naturelle dans les plantations
nouvellement établies est le principal processus qui influe sur 1'établissement et la croissance
des arbres (Bazzaz 1990; Thompson et Pitt 2003). La concurrence des ressources se produit
lorsque les plantes individuelles utilisent les mémes ressources limitant la croissance. Toutes
les plantes ont besoin de lumiére, d'eau et de nutriments inorganiques, et la demande combinée
d'individus végétaux pour une ressource peut dépasser l'offre immédiate, entralnant une
réduction de la survie, de la croissance et / ou de la reproduction des individus concurrents
(Balandier et al. 2006a). Certaines especes herbacées ou arbustives sont de puissants
concurrents pour les ressources environnementales pouvant avoir un effet négatif important sur
le développement des semis (Davis et al. 1999; Lof 2000; Adams et al. 2003; Coll et al. 2004;

Hytonen et Jylhd 2005) et constituent 1'un des principaux facteurs déterminant le cours de la
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succession de la végétation dans les terres ouvertes (Tilman 1988; Bazzaz 1996; Fotelli et al.
2001; Coll et al. 2004).

Deux grandes stratégies permettent a un individu d’étre plus compétitif qu’un autre
(Balandier et al. 2006a) : réduire rapidement le niveau de la ressource ou tolérer de faibles
niveaux de ressources. Quand la ressource est abondante, les especes présentant de forts taux
de croissance sont favorisées et peuvent rapidement coloniser le milieu exploitant les ressources
disponibles au détriment des autres especes (Gaudio et al. 2011a). Les exemples illustrant cette
stratégie compétitive sont particuliérement nombreux au sein de la végétation herbacée et
arbustive. Certaines graminées pérennes sont capables de réagir rapidement en formant un
systéme racinaire dense et plutot superficiel essentiellement constitué de racines fines (Coll et
al. 2004) efficaces dans le prélévement des ressources souterraines (Nambiar et Sands 1993).

Cette végétation regroupe ainsi des especes variées dont certaines sont caractérisées par
un comportement opportuniste et monopoliste (Gaudio et al. 2008, 2011a). De plus, elles sont
généralement pionni¢res et héliophiles, caractérisées par de forts taux de croissance
(Lautenschlager 1999; Hangs et al. 2002) aboutissant a la formation rapide d’un systéme aérien
trés développé et/ou d’un systéme racinaire dense en réponse a une augmentation de ressources.
Ces especes sont généralement défavorables a la régénération des peuplements forestiers étant
donné qu’elles se développent trés rapidement (Lautenschlager 1999) en excluant les autres
especes (Thomas et al. 1999). La végétation monopoliste interfére alors avec le développement
de la régénération, et plus particulierement avec celui des semis d’arbre, via 1’utilisation des
ressources du milieu.

Ainsi, des herbes telles que Calamagrostis epigejos, Deschampsia flexuosa et D.
cespitosa et des especes herbacées telles que Pteridium aquilinum, Epiliobium sp., Senecio sp.
et Urtica sp. sont souvent citées comme des especes problématiques (Willoughby et al. 2010).

Certaines espéces comme Pteridium aquilinum sont connues pour étre particulierement
compétitives pour la lumiere parce qu'elles produisent rapidement de grands organes aériens
(Den Ouden 2000; Dumas 2002; Marrs et Watt 2006) et sont capables de réagir rapidement a
une augmentation de lumiére par le développement d’un feuillage dense et couvrant (Gaudio et

al. 2011a). La forte densité des feuillages ainsi formés est susceptible d’intercepter une forte
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quantité¢ de lumicre (George et Bazzaz 1999). D'autres espéces qui développent un systéme
racinaire dense a la méme profondeur que les semis d'arbres (Picon-Cochard et al. 2006) sont
supposées étre des concurrentes efficaces pour les ressources souterraines (Coll et al. 2003).

En conséquence, la végétation compétitrice peut réduire la croissance des semis d'arbres
en épuisant les ressources (Frochot et al. 2002; Balandier et al. 2006a). L'effet de la compétition
sur les semis d'arbres peut étre évalué par la survie et la croissance des semis d'arbres en réponse
aux changements de niveau de ressources induits par la végétation (Gaudio et al. 2011b). L’effet
négatif de la végétation sur la régénération est d’autant plus génant que son impact peut se
ressentir pendant de nombreuses années (Connell et Slatyer 1977; Wagner et al. 2006),
empéchant ainsi le développement de quasiment toute autre espéce (Den Ouden 2000; Prévosto
et al. 2004; Royo et Carson 2006).

La littérature, sur les effets de la végétation sur la survie et la croissance des semis de
cultures, montre que la concurrence varie considérablement selon les especes d'arbres cultivées
(Fredericksen et al. 1993; Wagner et al. 1996; Zutter et al. 1997; Mitchell et al. 1999b; Kiilner
et al. 2000), taille des semis (South et al. 1995; South et Mitchell 1999; Rose et Ketchum 2003),
composition de la végétation (Cain 1999; Coll et al. 2003), les caractéristiques du site
(Lautenschlager 1999) et le traitement sylvicole (Gemmel et al. 1996; Haywood et al. 1997).
Wagner et al. (1999) ont également souligné que l'interaction compétitive entre les semis et la
végétation environnante est un processus dynamique avec de fortes variations temporelles. Au
cours des premieres années apres I'établissement des semis, qui sont déterminées par le modele
de développement des semis et de la végétation (Balandier et al. 2006a). Si les semis ligneux
s’établissent au sein d’un couvert végétal déja installé, la compétition est alors asymétrique
(Keddy 1990) et la réponse des semis est déterminée par le niveau de ressources imposé par la
végétation environnante. Dans le cas d’une végétation particuliérement compétitrice le succes
de I’installation des semis et leur croissance peuvent étre trés inhibés par la compétition induite
(Gaudio et al. 2011a).

Dans les foréts, la disponibilit¢ des nutriments et de l'eau présente une forte
hétérogénéité spatiale et temporelle, a laquelle les plantes doivent s'adapter (Nobel 1994; Stark

1994). Des espéces telles que les graminées (Graminaceae) sont souvent présentes dans des
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conditions de pleine lumiére et ont tendance a surpasser les jeunes arbres pour l'eau et les
nutriments (Balandier et al. 2006a), principalement en raison de la forte densité racinaire des
graminées dans les horizons superficiels du sol (Casper et Jackson 1997; Coll et al. 2003). De
plus, 'architecture racinaire des graminées leur permet d'exploiter efficacement les ressources
du sol (Fitter et al. 1991). Ainsi, le systéme racinaire des semis d'arbres nouvellement établis
est localis¢ dans les mémes horizons du sol et l'effet compétitif des graminées peut étre
extrémement ¢levé dans les premicres années. Toutefois, si le semis survit, il développe
progressivement son systéme racinaire dans des horizons de sol plus profonds échappant a la
concurrence. Cette concurrence des graminées entraine généralement une mortalité élevée des
semis apres la plantation, mais ses effets sur la croissance sont souvent limités a quelques
années apres la plantation (Balandier et al. 2006a).

En fonction de la profondeur de sol, les systémes racinaires des semis et de la végétation
compétitrice peuvent étre distribués dans les mémes horizons et donc partager la méme
ressource hydrique (Whitehead et al. 1994; Ohta et al. 2001; Bakker et al. 2006). En période de
sécheresse, les deux especes seraient donc en compétition pour la méme ressource hydrique, or
les graminées mais aussi la fougere aigle et la molinie ont de fortes capacités compétitrices
(Aerts et al. 1991; Dumas 2002; Marrs et Watt 2006). Sur les sols ou I'eau est disponible dans
des horizons plus profonds qui peuvent étre atteints par les racines des arbres, les effets
compétitifs des graminées sont limités. En revanche, sur des sols peu profonds ou sur des sols
sans nappe phréatique profonde, I'eau de pluie est la principale source d'eau et la présence d'une
couche d'herbe dense qui capte la majeure partie de cette eau a un impact trés négatif sur les
semis (Balandier et al. 2006a).

Si les plantes herbacées peuvent étre moins compétitives que les graminoides pour les
ressources du sol (Coll et al. 2003), 1a lumicre est la ressource pour laquelle ces especes entrent
le plus en compétition (Frochot et al. 2002). En effet, ces especes développent généralement un
systéme racinaire moins dense que le systéme racinaire des graminées, mais beaucoup plus
profond (Balandier et al. 2006a) et peuvent malgré tout absorber des quantités importantes d'eau
et de nutriments dans les sols (Morris et al. 1993; Thevathasan et al. 2000; Fotelli et al. 2001,

2002), réduisant ainsi la croissance des semis. Toutefois, leur principal impact sur les semis
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d'arbres est la réduction de la lumicre disponible. La compétitivité de ces especes dépend
principalement de la dynamique de leur développement et de la vitesse a laquelle elles peuvent
dépasser les plants. De nombreuses espéces a feuilles larges sont capables de germer
vigoureusement a partir de souches ou de porte-greffes établis produisant des pousses a
croissance rapide, qui dépassent rapidement les semis a croissance plus lente (Balandier et al.
2006a). Quelle que soit 'origine des végétations concurrentes, elles sont capables de dominer
le site pendant de nombreuses années et peuvent réduire considérablement la survie et la
croissance des semis (Richardson et al. 1999). En début de plantation, ces especes provoquent
généralement une mortalité élevée des semis. Par exemple, dans la régénération naturelle des
peuplements de Quercus petraea et de Q. robur, la présence d'une couche continue de 50 cm
de haut de Rubus fruticosus peut totalement supprimer les nouveaux plants de Quercus (Frochot
et al. 2002). Les effets néfastes des petits arbustes et de grandes fougéres (comme Pteridium
aquilinum) sont limités a quelques années apres 1'établissement des semis et, si les semis sont
capables de survivre aux forts effets concurrentiels des petits arbustes a feuilles caduques, ils
finiront par atteindre le sommet de la canopée arbustive et échapper progressivement a leur
effet concurrentiel tandis que d'autres ne le feront pas, en raison des besoins de lumiére (Horsley
1993).

Certains traits fonctionnels et adaptations morphologiques des plantes reflétent un stress
lié¢ aux ressources (Adams et al. 2003; Gaudio et al. 2011b). En effet, les études traitant de la
compétition pour la lumiére montrent souvent un effet négatif de la compétition plus prononcé
sur la croissance en diametre que sur la croissance en hauteur des semis, notamment pour les
especes résineuses (Jobidon 2000; Picon-Cochard et al. 2006). Ceci semble provenir en partie
du décalage phénologique entre la croissance des semis de coniféres et le moment ou la
végétation compétitrice acquicre un feuillage mature (Gaudio et al. 2011a). La croissance en
hauteur est largement prédéterminée dans le bourgeon et a lieu a une période pendant laquelle
la photosynthése est peu active, si bien qu’elle est tributaire des réserves carbonées présentes
dans le semis au moment de 1’allongement (Kozlowski 1971).

Le modéle de compétition décrit la principale ressource pour laquelle les plantes sont

en concurrence avec les semis, la survie et la réponse a la croissance de ces derniers ainsi que

14



I'évolution dans le temps des effets de compétition dans les années suivant 1'établissement du

peuplement (Balandier et al. 2006a).
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V. Notion de péeriode critique

Selon Wagner et al., (2006) un accroissement substantiel du volume de production de
bois par la gestion de la compétition compétitrice a été étudié pour une large variété de types
de foréts et de conditions autour du globe. Wagner & Robinson (2006) présentent le fait que si
les gains de rendements (entre 30 et 500%) ont couramment été étudiés suite au contrdle de la
végétation, la durée optimale de ce controle requise pour atteindre le rendement souhaité n’est
pas clairement identifiée. La connaissance de cette durée optimale pourrait pourtant permettre
de réduire les cotlits de production pour les gestionnaires, qui ne feraient pas d’entretien
superflus et de limiter I’utilisation d’herbicides ou d’action mécaniques.

Cette notion fut développée pour la premiere fois dans les années 60 en agriculture pour
affiner les stratégies de gestion (Nieto et al. 1968; Zimdahl 1988) et peut étre étendue aux
¢cosystemes forestiers pour quantifier I’influence temporelle de la compétition interspécifique
dans les jeunes peuplements. Dans le contexte agricole, cette période, qui représente la durée
durant laquelle la compétition doit étre régulée afin d’éviter une perte significative de
rendement, est de quelques semaines aprés émergence (Hewson et Roberts 1973; Hall et al.
1992; Woolley et al. 1993). Ce processus a été intégré aux pratiques forestiéres récemment
(Wagner et al. 1996, 1999; Adams et al. 2003) et est d’importance pour une stratégie de gestion
intégrée (Wagner 1994).

Sur le principe, la période critique (CP) a deux composantes (Weaver et Tan 1983). La
premicre, décrite par une courbe de croissance sans compétition, représente la durée durant
laquelle le contrdle doit étre maintenu apres la plantation pour prévenir une perte de rendement.
La seconde, décrite par une courbe de croissance avec compétition, représente la durée durant
laquelle la végétation compétitrice coexiste avec la culture avant qu’elle n’interfére avec sa
croissance et ne réduise le rendement. Cette CP est déterminée par une distance linéaire entre
les points ou les rendements décroissent significativement au niveau de la courbe de croissance
avec compétition et les niveaux de rendement de la courbe de croissance sans compétition.
Autrement dit, c’est la période de temps entre le moment ou la compétition commence a réduire

les rendements et celui ou des contrdles supplémentaires de la végétation n’ont plus de réels
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effets significatifs. Le point d’intersection entre les deux courbes identifie le temps
d’interférence égal (TEI) ou les pertes de rendement dues a la compétition interspécifique sont

¢gales sous les deux régimes (Cf. Figure 3Erreur ! Source du renvoi introuvable.).
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Figure 3. Exemple idéalisé de régression simultanée du point de changement utilisé pour décrire les courbes sans mauvaises
herbes et infestées de mauvaises herbes avec des composants clés de la période critique. CP est la période critique (2,5 ans
dans l'exemple), TEI est le moment de l'interférence égale (survenant dans l'année 2 dans l'exemple), y1 est le volume de 10
ans pour le traitement infesté de mauvaises herbes de 5 ans, y2 est le Volume sur 10 ans pour les 5 ans de traitement sans
mauvaises herbes, xil est le point de la courbe infestée de mauvaises herbes ou la croissance du volume diminue, xi2 est le
point de la courbe infestée de mauvaises herbes ou la croissance du volume cesse de décroitre, et xf1 et xf2 sont les points sur
la courbe sans mauvaises herbes ou la croissance du volume commence et cesse d'augmenter, respectivement (Figure tirée de

Wagner et Robinson 2006).
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VI. La modélisation en foresterie

VI.1. Le modele comme outil d’aide a la prise de décision

Les écosystémes forestiers font face a deux forces sociétales qui s’opposent avec d’une part
une demande en bois qui s’accroit et de I’autre une demande a ce que la forét joue son role vital
socio-économique et soit gérée de fagon durable. Les questions sur les politiques foresticres,

qui en résultent ont mené a deux approches de modélisation différentes (Fontes et al. 2010) :

1. Economique : Quel type de stratégie sylvicole dois-je adopter pour atteindre un certain
but ? Quelle quantité de bois et quelle qualité de bois ? Quelles espéces, hybrides, clones
et substituts dois-je planter ? Comment est-il possible, sur le long terme, de maintenir
le couvert forestier, le puits de carbone associé et la production de bois ? Comment cette
biomasse sera utilisée ? =» modeles de croissance dendrométriques avec un accent sur
les effets globaux des forcages environnementaux (Seynave et al. 2005, 2008; Bontemps

et Bouriaud 2013).

2. Environnementale : Quels effets 1’espéce cultivée et le type de gestion foresticre

peuvent avoir sur la fertilité des sols, la matiére organique et la dynamique des sols ?
Quels effets ont les changements environnementaux sur les interactions sol-plantes ? =»

modeles écophysiologiques et/ou biogéochimiques (Saint-André et al. 2014).

Les modeles de rendements et de croissance sont d’importants outils d’aide a la décision
pour la gestion foresticre (Westfall et al. 2004). Ces modeles doivent avoir la possibilité de
prendre en compte les effets des pratiques forestieres actuelles et futures. Au cours des dernicres
décennies, la pratique foresticre dans certaines régions du globe a vu le développement de
pratiques de gestion plus intensives dans les plantations forestieres (Albaugh et al. 1998; Martin
et Jokela 2004). Cette intensification des pratiques concerne tout particuliérement la préparation
de la plantation et les premieres saisons de croissance (Morris et al. 1993; Nilsson et Allen
2003). En effet, les processus de croissance et mortalité durant cette période jouent un réle
majeur dans la détermination de la durée de révolution, la structure et le rendement final du

peuplement (Nilsson et Albrektson 1994).
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Pour Amateis et al.,(1997) 'importance de I’obtention de prédictions précises sur la
survie en plantation est bien connue des acteurs de la foresterie. La précision des modéles doit
¢viter de donner des mauvaises prédictions qui entraineraient une perte financiére pour
I’exploitant. Pour répondre a cet objectif, des modeles spécifiques aux régions bioclimatiques
ont été créés afin d’assurer une certaine homogénéité biologique. Les modéeles ainsi obtenus
ont été basés sur des fonctions de type sigmoide similaires a celles développées par Von-
Bertalanffy et Richards (Von Bertalanfty 1957; Richards 1959).

Dans leur article Mason & Dzierzon, (2006), suggerent que les outils d’aide a la décision
destinés aux gestionnaires de la forét ne sont pas toujours adaptés car ils ne prennent pas en
compte les effets de la végétation herbacée sur la croissance et I’acquisition de ressources par
les semis. Une prise en compte des effets de la gestion de cette végétation a travers des modeles
plus complexes devrait produire des modeles possédant une meilleure précision générale pour
les prises de décision.

Les gestionnaires de plantations foresticres ont besoin de comprendre la dynamique de
terrains qui comprennent diverses essences plantées. Cette planification se congoit souvent a
partir d’une approche « top-down » a quatre niveaux de considération selon Westerling, (1992).
Ainsi, il y a la planification « stratégique » (50-100 ans), la planification « long-terme » (10-15
ans), la planification « sur plusieurs années » (3-5 ans) et la planification « opérationnelle »
(jusqu’a 1 an). De nombreuses décisions de gestion de la végétation s'inscriraient dans le cadre
d'une planification opérationnelle et pluriannuelle mais il peut étre appropri¢ d'inclure des
options de gestion de la végétation dans la planification a long terme ou stratégique dans
certains cas. Les outils utilisés pour ce genre de planifications incluent les simulateurs de terrain
(Garcia 1981; Allison 1992), les optimisateurs de programmation linéaire (Garcia et al. 1989;

Garcia 1990) et les systémes d’information géographique (GISs) (Westerling 1992).
VI1.2. Les modeles juvéniles
VI.2.1. Les différentes carences dans I’offre de modélisation actuelle

Faire des estimations pour le développement futur des foréts est d'une grande

importance a la fois comme outil de gestion et de planification, mais aussi pour évaluer
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différentes options sylvicoles (Fahlvik et Nystrom 2006). Les modéles individuels sont
couramment utilisés en foresterie pour soutenir la prise de décision. Parce qu'ils tiennent compte
du sort de chaque individu, ces modeles sont flexibles et peuvent simuler le développement de
la structure du peuplement sous certains traitements sylvicoles (Fahlvik et Nystrém 2006). Ils
sont utilisés dans la gestion et la planification, mais aussi comme outil de recherche pour
I'évaluation et la comparaison de différentes stratégies de gestion (Fahlvik et Nystrom 2006).

Ces simulateurs sont basés sur des modéles décrivant la croissance des arbres, et la
plupart des modéles de croissance existants se concentrent sur des peuplements avancés, avec
une hauteur dominante de 5 a 10 m jusqu'a la coupe finale (Hynynen et al. 2002; Andreassen
et Tomter 2003; Lexerod et Eid 2005; Huuskonen et Miina 2007) mais seuls quelques-uns
integrent les stades des jeunes arbres et des semis (Chapagain et al. 2014). La période juvénile
est 1'é¢tape la plus mal connue et la plus difficile a prédire dans les modeles de croissance en
raison du grand nombre de facteurs qui affectent la croissance (Huuskonen et Miina 2007). Le
nombre de tiges et la distribution des tailles peuvent changer rapidement pendant le
développement du peuplement et dépendent de nombreux facteurs, y compris les opérations de
gestion (Huuskonen et Miina 2007).

En France, les modé¢les individuels existants couvrent un large éventail d'espéces.
Fagacées (Le Moguédec et Dhote 2012) et Mathilde (Fortin et al. 2019; Fortin et Manso 2019)
ont tous deux étés calibrés sur des peuplements de chénes ou de hétres agés d'au moins 30 ans.
Forceeps (Morin et al. 2020) est un modéle congu pour plusieurs especes. Il comprend le stade
juvénile, mais les parametres associés a ce stade sont basés sur la littérature. SimCoP (Ottorini
1995; Pulkkinen et al. 2014) prédit la croissance des sapins de Douglas. A notre connaissance,
il a été testé sur des arbres d'au moins 4m de haut. Le modéle Oakpine (Perot et al. 2010) traite
des peuplements mixtes de chéne sessile et de pin sylvestre, mais la encore, il a été adapté aux
peuplements intermédiaires et matures. Samsara2 (Courbaud et al. 2015) simule la croissance

de peuplements mixtes d'épicéas et de sapins, mais il a été adapté aux zones montagneuses.
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VI1.2.2. L’apport des modéles juvéniles

Les modeles juvéniles sont moins bien représentés (Avila 1993) bien qu'ils soient
nécessaires pour une compréhension compléte de toute la phase de développement et par
extension, pour la planification des traitements sylvicoles pour les jeunes plants (Zhang et al.
1996). Les modeles de croissance juvénile sont utiles comme outils de gestion et de
planification pour prédire la production des peuplements et pour comparer les différentes
options sylvicoles (Fahlvik et Nystrom 2006).

Il y a relativement peu d'études pour les jeunes arbres et les semis, appelés juvéniles
(définis comme une plante >/ = 30cm de hauteur et <I0cm de circonférence de la tige a 10cm
au-dessus de la surface du sol) (Chapagain et al. 2014) a cause de la difficulté pour les
modéliser. En effet, la prédiction du développement des peuplements juvéniles a l'aide de
modeles d'arbres individuels est difficile en raison du grand nombre de facteurs qui affectent la
croissance et la mortalit¢ des arbres individuels dans un jeune peuplement. Ainsi, la
modélisation au niveau du peuplement est une approche appropriée (Huuskonen et Miina 2007).

La croissance des juvéniles étant sensible a l'environnement et aux pratiques
d'établissement des plantations, la modélisation doit identifier les principales variables et
prédire les réponses de croissance sur différents sites et différentes opérations sylvicoles (Zhao
1999). En foresterie, la préparation du site est utilisée pour créer des conditions optimales pour
la survie et la croissance des semis (Lof et al. 2012). En conséquence, lorsque différentes
pratiques sont envisagées, les modeles existants doivent souvent étre révisés (Fahlvik et
Nystrom 2006). Les efforts de modélisation spécifiques au développement des jeunes
plantations ont fourni un moyen de simuler le développement précoce des peuplements (Ritchie
et Powers 1993; Knowe et al. 2005). Cependant, la dynamique de la végétation concurrente
reste une faiblesse de ces simulateurs. La plupart des recherches sur la préparation du site et la
performance des plantations ont été menées en utilisant quelques espéces d'arbres résineux (Lof
et al. 2012) méme si certains grands feuillus peuvent étre inclus (Hann et Larsen 1991; Hann et
Hanus 2002).

Des modéles empiriques de croissance juvénile d'une grande variété de coniferes et de

feuillus sont actuellement disponibles, principalement en Amérique du Nord, en Europe du
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Nord et en Nouvelle-Z¢lande (Belli et Ek 1988; Payendeh 1988; Knowe et al. 1997; Huuskonen
et Miina 2007). Cependant, 1'impact de la concurrence herbacée est généralement ignoré dans
ces simulateurs (Ritchie et Hamann 2006). Par conséquent, lorsque des pratiques alternatives
sont envisagées, le modele existant doit souvent étre révisé (Fahlvik et Nystrom 2006).

Des mode¢les de croissance et de survie des plantations de coniféres en Amérique du
Nord ont été développés pour différentes especes d'arbres, I'dge des semis au moment de la
plantation, la préparation du site et les traitements sylvicoles (Westfall et al. 2004; Newton et
Cole 2006; South et Miller 2007).

En Nouvelle-Z¢élande, un modele de croissance pour Pinus radiata D. Don a été
développé (Mason 1992; Mason et al. 1997) et des analyses de variance pour les coefficients
d'équations créés avec une régression non linéaire pour chaque graphique individuel ont été
utilisées pour identifier les variables importantes. Plus récemment, des mod¢les empiriques de
croissance juvénile de Pinus radiata ont été construits pour les sites humides (Mason et al.
1997; Mason 2001) et les sites secs (Zhao 1999). Bien que simple a paramétrer, cet empirisme
implique que ces modeles sont limités a leur propre applicabilité et a leur capacité a élucider
les mécanismes de croissance.

En Europe, la modélisation de la croissance et des rendements s'est concentrée sur les
peuplements avancés des pays nordiques. Les modéles juvéniles ont été créés principalement
sur des coniféres et en étudiant des variables telles que la densité (Huuskonen et Miina 2007).
Les progres réalisés par les pays nordiques sur la question ont fourni de bonnes pistes quant a
la maniére de modéliser la croissance des plantations juvéniles, mais les conditions foresti¢res
de ces pays les orientent naturellement vers les coniféres et le bouleau, et la croissance juvénile
des especes feuillues a été en partie laissée de coté (Drdssler et al. 2014; Holmstrom et al. 2017,
2018; Hjelm et al. 2019; Nilsson et al. 2019). Dans les principaux simulateurs de croissance
utilisés en Suéde, le passage des modéles de peuplements jeunes aux modeles de peuplements
¢tablis se fait normalement a une hauteur moyenne de peuplement de 7 a 8m (Lundstrém et
Soderberg 1996).

Récemment, des méthodes plus avancées sur le plan statistique ont été utilisées pour

modéliser la croissance des juvéniles de Pin taeda (Hall et Bailey 2001) et de pin d’Elliotte
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(Fang et al. 2001; Hall et Clutter 2004) avec des modeles a effets mixtes non linéaires a
plusieurs niveaux pour incorporer les effets des traitements sylvicoles, de la préparation du site
et de la libération de la concurrence.

Plusieurs simulateurs de croissance et de rendement ont été¢ largement acceptés. Ces
modeles visent généralement a simuler le développement de structures de peuplements
spécifiques ou a souligner l'effet de certains traitements (Fahlvik et Nystrom 2006). Les
modeles de croissance en hauteur sont particulierement importants pour prédire le
développement des semis et des jeunes arbres. Les modeles de croissance du diameétre ne
peuvent pas étre appliqués tant que la population principale d'arbres n'a pas dépassé la hauteur
de poitrine (1,3m), et dans la pratique, la transition de la hauteur de modélisation a la croissance
en diameétre est reportée jusqu'a ce que la plupart des arbres ait atteint un diameétre seuil valide
pour le modele appliqué (Fahlvik et Nystrom 2006). La question de la relation entre la
croissance juvénile et les modéles de croissance plus anciens s'est posée depuis la création des
modeles de croissance juvénile. Mason et al. (1997) ont montré la performance prédictive et la
différence entre IGM (un mod¢le de croissance juvénile) et PPM88 (un modele de croissance
plus ancien) avec des données provenant d'une forét. Lier les deux modeles en douceur peut
étre utile mais compliqué en raison de la différence entre les sources de données, les formes de
modeles et les variables incluses dans les modeles (Zhao 1999). Les conditions nécessaires aux
connexions fluides entre les mod¢les sont d'atteindre la méme valeur de prédiction et la méme
dérivée aux points de connexion pour les courbes juvéniles et les courbes plus anciennes.
L'alternative est probablement de formuler une équation par morceaux compatible et d'obtenir
simultanément des estimations de parametres pour la croissance juvénile et la croissance plus

ancienne pendant le processus d'ajustement (Zhao 1999).

VI.2.3. La nécessité d’intégrer les préparations de sites sylvicoles aux

modéles juvéniles

Pour Zhang et al., (1996), beaucoup de modéeles ont été créés (Stage 1973; Ek et
Monserud 1974; Burkhart et al. 1987; Amateis et al. 1989; Huang et Titus 1995) mais se sont

traditionnellement attachés a décrire la croissance une fois la canopée refermée quand la
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compétition entre arbres est évaluée comme étant la plus significative. En comparaison, la
modélisation des stades juvéniles n’a pas été aussi développée (Avila 1993) alors qu’il y a un
véritable besoin de ces modeles pour pouvoir prétendre a une meilleure compréhension de
I’ensemble du processus de développement des arbres et pour pouvoir correctement
programmer les interventions sylvicoles (Zhang et al. 1996).

L'établissement et les traitements d'entretien peuvent avoir des effets variables sur le
développement a long terme et le rendement des plantations. En effet, plusieurs études ont
mentionné des réponses différentes a certains types de traitements. Par exemple, South et Miller
(2007) ont constaté que l'utilisation d'herbicides était favorable a I'augmentation du volume du
Pin taeda alors que son utilisation était défavorable aux essences de feuillus observées. De
méme, Thiffault et al. (2010) ont noté que, contrairement au pin gris et a 1'épinette noire,
l'utilisation d'herbicides n'avait aucun effet sur le méleéze. De plus, dans cette méme étude, les
auteurs notent également qu'en ce qui concerne l'utilisation des engrais, seule 1'épinette noire a
répondu favorablement. Pour Mason et Milne (1999), l'utilisation d'engrais a eu des effets
aléatoires selon les sites considérés. Pour atténuer ces effets, des traitements combinés sont
souvent utilisés pour augmenter le rendement (Munson et Timmer 1995; Otsamo et al. 1995;
Nilsson et Allen 2003; Lof et al. 2006). 11 est donc important de relier les espéces cultivées au
type de traitement a utiliser.

Il peut étre difficile de prévoir la réponse des semis a long terme, méme si des effets
positifs immédiats sont observés (Lof et al. 2012; Buitrago et al. 2015; Aleksandrowicz-
Trzcinska et al. 2017). Différents types de réponses a long terme aux traitements sylvicoles
précoces ont ét¢ documentés (Hughes et al. 1979; Morris et Lowery 1988): toutes les courbes
de croissance sont spécifiques au traitement, et les différences initiales de croissance des arbres
observées entre les traitements peuvent rester stables, augmenter, disparaitre ou méme
s'inverser sur de longues périodes. Il est donc nécessaire de modéliser la réponse des semis sur
l'ensemble du profil de croissance des juvéniles et d'éviter de conclure sur l'efficacité du
traitement en se basant uniquement sur la réponse initiale des semis (Nilsson et Allen 2003).
Ces caractéristiques de croissance sont représentées dans la littérature par le concept de type de

réponse. Quatre types de réponses a long terme aux traitements sylvicoles pendant la phase
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juvénile ont été décrits dans la littérature (Hughes et al. 1979; Morris et Lowery 1988). Ces
types de réponses montrent une pente et des formes de courbes spécifiques qui font qu'une
courbe spécifique au traitement, au fil des ans, traverse la courbe de contrdle et inversent ainsi
l'ordre absolu d'efficacité du traitement. Il est donc impératif de conserver la majeure partie du
profil de croissance juvénile afin d'éviter de prendre trop rapidement des décisions sur
l'efficacité d'un type de traitement (Nilsson et Allen 2003). Il est aussi important de relier les

especes cultivées au type de traitement a utiliser.
VI1.3. Les différentes approches de modélisation en foresterie

Les mod¢les de croissance initiaux représentent la croissance et le rendement des arbres
en réponse a des pratiques de culture, depuis la plantation jusqu’a la fermeture de la canopée.
En effet, comme nous 1’avons évoqué dans la partie sur la période juvénile, la croissance des
arbres en période juvénile est d’avantage conditionnée par la compétition interspécifique. Une
fois la taille critique dépassée, les arbres se libérent alors de la compétition avec la végétation
compétitrice et la compétition intraspécifique devient alors prédominante. Lier des mod¢les
adultes et juvéniles n’a pas été concluant (Mason 1996, 2001; Mason et al. 1997; Mason et
Milne 1999). En effet, si un modele de croissance et de rendement adulte était construit avec
I’utilisation de données provenant de modeles de croissances juvéniles initiaux, méme si les
plants sont établis avec les mémes préparations de site et la méme gestion de la végétation dans

les deux modeles, les projections de ce nouveau modele ne seront alors que du bruit.
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Model 1

Model 2
Weed control method
Weed control method
Site resources
Crop response v
Crop state
Model 3
Model 4
Weed control method > Weed state
Weed control method > Weed state
Site resources
v
Crop response A 4
Crop state
Model 5
Model 6
Weed control method > Weed state
)
Weed control method > Weed state
Site resources
Site resources
Crop state

Crop state

Figure 4. Diagrammes schématiques des différentes approches de modélisation adoptées par les chercheurs en gestion de la
végétation (Figure tirée de Mason et Dzierzon 2006).

Selon Mason et Dzierzon (2006), plusieurs types de modéles peuvent se distinguer et
sont mentionnés dans la Figure 4. La palette s’étend de la simple représentation de la technique
de controle et de son effet sur les plantes (modéele 1) au modéle de la dynamique en ressources
du site utilisées par les plantes qui constituent I’écosystéme (modele 6). Entre les deux, nous
avons le modéle 2 représentant les interactions entre les ressources du site et les méthodes de
contrdle de ce site influengant les changements sur 1’état de la culture. Le modele 3, ou les
contrdles de la végétation herbacée sont comparés, dans leurs effets relatifs, sur la végétation
herbacée et les effets conséquents sur 1’état de la culture sont évalués. Le modéle 4, qui est une

combinaison des modéles 2, 3 et 5, et qui fonctionne comme le modele 3, représente les effets
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de la végétation herbacée sur les ressources du site, permettant une estimation des ressources
disponibles pour la plante en culture.

Certains de ces types de modeles contiennent des hypothéses implicites assez
restrictives. Cannell et Grace (1993) ont distingué la concurrence unilatérale, ou une seule
espece est affectée, et la concurrence symétrique qui affecte les deux especes suggérant que la
concurrence pour la lumiére pourrait étre le premier cas tandis que la concurrence pour les
nutriments ou 1'eau serait le second. Les modeles de types 3 et 5 impliquent une concurrence
unilatérale uniquement car ils ne tiennent pas compte des effets des arbres sur les mauvaises
herbes.

L'analyse de la période critique (Wagner et al. 1999) trouve son intérét pour modéliser
implicitement la dynamique des cultures et des mauvaises herbes. La lutte contre ces dernieres
est mise en ceuvre pour différentes périodes dans différentes parcelles qui peuvent étre laissées
pendant un certain nombre d'années avant le début du contrdle. Toutefois, cette analyse
implique également les effets des cultures sur les mauvaises herbes car lorsque la culture
d'arbres a dominé un site, la lutte contre les mauvaises herbes sera moins efficace. On pourrait
dire qu'il s'agit d'une version a tres basse résolution du modéle 6.

Les mode¢les impliquant des indices de compétition sont généralement de type 3 ou 4.
La réponse a la compétition est souvent non linéaire et les chercheurs créent donc des mesures
de la végétation compétitrice a proximité des plantes cultivées afin de prédire leur croissance
(Comeau et al. 1993; Lauer et al. 1993; Wagner et Radosevich 1998; Glover et Quicke 1999;
Richardson et al. 1999; Ter-Mikaelian et al. 1999). Burton (1993) a effectivement résumé leurs
limites comme des mesures statiques de la concurrence : les relations avec la végétation
compétitrice changent avec le temps, les cultures réagissent en fonction des environnements,
les mauvaises herbes sont affectées par les semis, et enfin les mauvaises herbes limitent la
croissance sans la déterminer.

Les modeles généralisables devraient prendre en compte les relations dynamiques entre
les mauvaises herbes et les plantes cultivées, et un moyen d'adapter les modeles d'indice de

concurrence au modele de type 5 ou 6 a été décrit par Richardson et al. (1999). Les mode¢les

27



mécanistes de concurrence sont généralement de type 6, mais ils peuvent €tre excessivement

compliqués et donc difficiles a utiliser.

Growth and (or) Growth and (or) Resources used Resources used
Model yield of trees yield of weeds by trees by weeds
1 X
2 X X
3 X X
4 X X X
5 X X X
6 X X X X

Table 1. Résumé des attributs prédits par les types de modeles génériques de gestion de la végétation (Tableau tiré de Mason

et Dzierzon 2000 ).
VI1.4. Modeles phénoménologiques

Les modeles de croissance et de rendements ont été utilisés largement par les
gestionnaires de plantations pour la prise de décision et la planification (Mason et Dzierzon
2006; Mason et al. 2011; Marsden et al. 2012). Ces fonctions prédisent la croissance et par
extension, la biomasse marchande basée sur les données acquises sur les précédentes
performances du site exploité ainsi que d’une espece voire d’un clone tres spécifique (Clutter
1963; Tomé et al. 2006; Nambiar 2008).

Ces mod¢les utilisent des équations sigmoides et, malgré leur simplicité, ils fournissent
des prédictions précises de la croissance lorsque les conditions actuelles et futures sont
identiques (Battaglia et al. 1999; Mason et Dzierzon 2006). Malgré tout, ces modeles sont trés
abstraits sur les processus de développement des peuplements dans le temps (Mason et
Dzierzon 2006).

En effet, d’un point de vue physiologique, la croissance dépend des apports de
ressources telles que le rayonnement solaire, 1'eau, les nutriments et la température ambiante.
Le modeles de croissance utilisés en foresterie utilisent le temps (I’age du peuplement) pour
représenter les apports cumulatifs de ressources de croissance sur un site donné (Mason et al.
2011).

C’est pourquoi les prédictions de croissance de ces modeles vis-a-vis de nouveaux sites

sont trés incertaines (Bikindou et al. 2012), compromettant leur utilité¢ si les conditions
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d’application ne sont pas strictement respectées. Par conséquent, bon nombre des problémes
potentiels associés a I'application des modeles de croissance traditionnels impliquent de
caractériser avec précision comment les conditions du site affecteront la qualité et le rendement

du bois sur la période d'une rotation (Battaglia et al. 1999).
VL.5. Modeles €cophysiologiques

En paralléle, les modéles basés sur des principes écophysiologiques fonctionnent avec
des données climatiques dans la gamme des facteurs intégrés par le modele et, pour chaque
facteur, dans la gamme des valeurs prises en compte pour calibrer ce dernier. L'inclusion
explicite de ces ressources de croissance conduit a des modeles plus complexes qui représentent
des processus de croissance a un niveau de résolution plus élevé. (Mason et al. 2011).

Les modéles de croissance basés sur les processus représentent les processus
d'acquisition et de respiration du carbone avec plus réalisme et de détails (Battaglia et al. 1999).
Ils peuvent prendre en compte les variations entre sites ainsi que les caractéristiques du sol et
du climat et sont théoriquement transposables a de nouveaux sites analogues (Marsden et al.
2012).

Durant les derniéres décennies, beaucoup de modeles écophysiologiques se sont
attachés a décrire les relations entre la croissance des arbres et les variables climatiques
(Kirschbaum et Watt 2011). La complexité de ces modeles s’étend de simples modéles
d’utilisation de la lumiere (Monteith et Moss 1977) aux modeles les plus complexes qui lient
les circulations de carbone, d’eau et d’azote a travers les arbres et le sol (Running et Coughlan
1988; Kelloméki et Viisdnen 1997; Kirschbaum 1999; Battaglia et al. 2004).

Toutefois, ces modeles ne sont pas trés utilisés en gestion forestiére car ils ont une
certaine tendance a magnifier les erreurs et requicrent souvent une large gamme de paramétres,
qui sont parfois difficiles a évaluer (Mékeld et al. 2000). En effet, l'invariance est
particulierement importante pour ce genre de modéle car elle garantit que les modeles ne
souffrent pas d'erreurs composées puisque les résultats d'une simulation sont utilisés comme
points de départ pour les simulations ultérieures (Mason et Dzierzon 2006). Cependant, plus un

modele est compliqué, plus il est susceptible d'étre biaisé en raison d'erreurs dans les sous-
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modeles et des multiples itérations d'un modéle composé. Par ailleurs, des modeles
physiologiques extrémement complexes peuvent étre trop lourds pour prédire avec précision
les processus de croissance au niveau des peuplements forestiers (Mason et Dzierzon 2006;
Mason et al. 2011). Pour étre exploités, ces modeles doivent correspondre aux données de
productivité, or la plupart d’entre eux sont paramétrés au niveau local, voire régional
(Coughenour et Chen 1997; Hasenauer et al. 1999; Sabaté et al. 2002; Grant et al. 2003;
Magnani et al. 2004; Simioni et al. 2008), ce qui rend I’extrapolation problématique
(Kirschbaum et Watt 2011).

Par ailleurs, les processus impliqués dans la partition de la biomasse sont souvent
représentés de manicre trés simplifiée. Ceci est dii au fait que notre compréhension des
processus de coordination est limitée (par exemple, Cannell 1985; Cannell et Dewar 1994). La
mauvaise gestion du partage de la biomasse dans les modeles basés sur les processus a
considérablement limité leur utilité pour prédire la dynamique de croissance, en particulier des
peuplements qui ont été éclaircis ou élagués. A ce jour, le role majeur des modéles basés sur
les processus a été soit de développer des relations de réponses de peuplements a long terme
(Dewar et McMurtrie 1996; Murty et al. 1996), soit d'expliquer les réponses a court terme en
utilisant des données détaillées sur les sites et les arbres (Nygren et al. 1996).

Des progres considérables ont été accomplis pour améliorer les systémes de croissance
et de rendement avec des variables qui remplacent les facteurs influencant la croissance (Mason
et al. 1997; Woollons et al. 1997; Methol 2001). Les parameétres asymptotiques, les paramétres
de forme ou parfois les deux sont représentés comme des fonctions linéaires de ces variables
de substitution (Mason et al. 2011). Bien que ces approches puissent améliorer les ajustements
des modéles aux données brutes, elles ne représentent pas explicitement une utilisation de la
lumiére (Zon 1917).

Landsberg et Waring (1997) décrivent la construction d'un systéme de croissance
mécaniste, qui représente explicitement l'utilisation de la lumiére, appelé le modéle 3-PG qui
peut étre class¢ dans la classe générale des modéles « d’efficacité d’utilisation des
rayonnements ». Les conditions microclimatiques locales modifient la croissance des cultures

en facilitant 'utilisation de la lumicre. Le modéle 3-PG a suscité beaucoup d'intérét, mais il
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présente quelques caractéristiques que les modélisateurs forestiers essaient généralement
d'éviter. Il n'est pas invariant et possede de nombreux parametres estimés. De plus, le modele
est hautement récursif et des erreurs peuvent donc se propager lorsque des variables
dépendantes, issues de la simulation d’un mois, sont utilisées comme variables indépendantes
au cours du mois suivant (Mason et al. 2011). Selon Mason et al. (2011) il est clair qu'il vaut la
peine d'explorer quelque chose entre la croissance traditionnelle et 3-PG. L'approche présente
des caractéristiques intéressantes, mais elle peut étre encore trop compliquée pour étre

comparée favorablement a un modéle de croissance et de rendement bien construit.
VI1.6. Modeles hybrides

Des modéles simples, mais qui sont plus représentatifs des conditions de sites et de
climat ont tres vite été nécessaires. Korzukhin et al. (1995) mettent en avant la manifestation
du besoin d'estimations quantitatives des effets sur la performance des cultures des stratégies
alternatives. En effet, les auteurs mettent 1’accent sur cette double nécessité avec la planification
de la récolte qui nécessite des estimations du rendement, tandis que des modeles sensibles a la
taille et a 1'éclaircie sont nécessaires pour les décisions relatives a l'entretien. Ainsi, les
chercheurs se sont efforcés de fournir aux gestionnaires des moyens d'ajuster les modéles de
croissance et de rendement pour tenir compte des effets des mauvaises herbes et du contrdle
des mauvaises herbes observés dans leurs expériences (Mason et Dzierzon 2006).

Bien souvent, les modéles de croissance utilisent le concept d'indice de site pour donner
un peu plus de robustesse (Ford et Bassow 1989). Pour une espéce donnée, la croissance peut
étre exprimée comme une fonction de 1’age, un indice du site et du statut compétitif de I’arbre
(Clutter et al. 1983; Burkhart et al. 1987; Amateis et al. 1989; Avery et Burkhart 1994). Selon
Zhang et al., (1996), des trois facteurs de modélisation, le statut compétitif de 1’arbre est le plus
difficile a mesurer quantitativement. L’indice de site est une mesure du potentiel de croissance
d'un site, souvent exprimé comme la hauteur attendue d'une forét a un age donné. Ce concept
suppose implicitement que les foréts suivent une évolution temporelle prévisible de la

croissance déterminée par une seule mesure de la qualité du site et que des relations spécifiques
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et invariantes existent entre le peuplement des tiges, la hauteur, le diameétre et le volume (Ford
et Bassow 1989).

De nombreuses tentatives ont été faites pour déduire la qualité du site a partir de facteurs
biophysiques du site (Hunter et Gibson 1984; Monserud 1984; Carter et Klinka 1990; Rayner
1992; Battaglia et al. 1999), toutefois, sauf lorsqu'un facteur est d’une importance primordiale
dans I'explication de la variation inter-sites ou interannuelle de la croissance (Snowdon et
Waring 1991), les tentatives de prédire la qualité du site a l'aide d'un seul facteur climatique ou
pédologique se sont généralement avérées infructueuses (Rayner 1992). Le développement
d'indices utiles et robustes combinant des informations sur les caractéristiques climatiques et
pédologiques s'est avéré plus efficace bien que pas toujours facile (Battaglia et al. 1999). En
effet, la réponse de la croissance aux facteurs environnementaux peut étre treés non linéaire et
les formes de ces relations peuvent étre difficiles a prévoir sans une expérimentation
physiologique détaillée (Battaglia et al. 1999).

Dans son étude, Mason (2013), établit le parallele sur des modeles de croissance qui
seraient batis sur une base fonctionnelle. Si les modéles traditionnels de croissance représentent
l'application de méthodes statistiques a de grands ensembles de données, les modeles
¢cophysiologiques sont censés représenter des processus de croissance sous-jacents. Un modele
qui se situe entre ces extrémes est appelé un modele «hybride» (Mason et Dzierzon 2006). Ces
modeles «hybrides», qui incluent certains ¢léments de détail physiologique reposent fortement
sur des relations allométriques et pourraient en théorie étre ajustés aux données
dendrométriques (Mason et al. 2011).

Pour marier la sensibilité des modeles basés sur des processus détaillés avec la précision,
l'efficacité et 'applicabilité pratique des modeles de croissance, nous devons conserver les
meilleurs aspects de chacun en évitant toute forme de récursivité et en permettant suffisamment
de complications pour que I’impact des cultures et du changement climatique sur la croissance
des foréts y soit représentés (Mason et Dzierzon 2006; Mason et al. 2011). L’« hybridation »
des modgeles est préconisée comme le moyen le plus rapide de fournir aux aménagistes forestiers

des informations précises sur la croissance des foréts (Rayner et Turner 1990; Candy 1997).
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Figure 5. Diagramme du modéle 3P-G (Landsberg et Waring 1997) mettant en avant le principe d’efficacité d utilisation de
la lumiére.

L'efficacité d'utilisation des rayonnements (Monteith 1972; Monteith et Moss 1977) est
le principal mécanisme utilis¢ pour modéliser la croissance dans les modeles hybrides (Cf.
Figure 5). En effet, 'utilisation des rayonnements est généralement le processus le plus affecté
lorsque les cultures arboricoles subissent la concurrence des mauvaises herbes (Mason 2013).
La concurrence directe pour la lumiére influence clairement la quantité¢ de lumiére interceptée
(Chan et Walstad 1987; Morris et Macdonald 1991; Burton 1993; Comeau et al. 1993;
Richardson et al. 1999). Bien qu'il y ait une variation dans la forme de l'indice de compétition,
le plus souvent une mesure de 1'abondance des mauvaises herbes dans un voisinage fixe et la
hauteur relative des mauvaises herbes par rapport a 1'arbre focal est incorporée (Burton 1993;
Richardson et al. 1996, 1999). La concurrence pour l'eau influe sur l'efficacité d'utilisation des
rayonnements (Watt et al. 2003a, 2007; Mason et al. 2007), tout comme les limitations
nutritionnelles (Bown et al. 2007) et les déficits de pression de vapeur élevés. Si les réductions
observées de l'efficacité d'utilisation des rayonnements peuvent étre injectées dans des modeles

hybrides qui s'étendent au-dela de la phase d'établissement (Mason et al. 2011), alors il peut
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étre possible d'utiliser de tels modeles pour estimer les gains des traitements de préparation de

site (Mason 2013).
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VII. Objectifs de I’¢tude

Cette étude a pour but d’amener des éléments de réponse sur les facteurs
influencant la croissance juvénile des semis en plantation. Nous pouvons ainsi représenter
notre environnement de croissance comme un systéme complexe et multifactoriel ou les
ressources du milieu, la végétation compétitrice et les semis sont en constantes interactions (Cf.

Figure 6).

Ressources

Préparations de sites

Végétation
compétitrice

Semis

Figure 6. Schéma représentant le systeme d’étude.

Comme nous 1’avons vu, la végétation herbacée, par I’intermédiaire de la compétition,
a un fort impact sur le développement des semis. Afin de maximiser la production des
plantations foresti¢res, les professionnels du secteur emploient et développent différentes
techniques de préparation du site afin de dégager le plant de cette compétition pour lui assurer
les meilleures chances de survie et de croissance. Toutefois, les implications de telles pratiques
sont souvent difficiles a estimer et il est nécessaire d’en constater les effets sur plusieurs années

(Cf. Figure 7).
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Figure 7. Schéma représentant le systéeme d’étude avec la définition du premier objectif mettant en relation ['impact des
préparations de site sur la croissance des semis.

Les préparations de site, par leur action de contrdle sur la végétation compétitrice, ont
un impact sur tout le systéme. Bien souvent, la suppression de cette compétition a pour effet,
entre autres, de maximiser le taux de ressources disponibles pour le semis ce qui se traduira par
une meilleure croissance et par extension une productivité et une survie accrue sur la parcelle.

Dans cette premiére partie nous faisons les hypothéses que :
1. Les préparations de site ont un impact favorable sur la croissance des semis ;
2. Que certains « types » de traitements sont plus favorables que d’autre ;
3. Pour un méme traitement la réponse est espéce dépendante.

Pour répondre a cet objectif, nous avons constitué une base de données regroupant des
expérimentations conduites en France sur la croissance juvénile de plusieurs essences
commerciales cultivées selon différents traitements de préparation du site. Cette base de
données référence plusieurs essences qui sont : chéne sessile, chéne pédonculé, peuplier,
douglas, épicéa, pin laricio et pin sylvestre. Les différents itinéraires sylvicoles testés ont été
regroupés en grandes catégories qui sont : préparation mécanisée, herbicide, fertilisation,
amendement, traitements combinés, témoin sans intervention. Sur 1’ensemble des profils
fournis, par soucis de cohérence avec le sujet et d’homogénéité, seule la phase de croissance

juvénile a été conservée.

36



Pour modéliser la croissance juvénile nous avons privilégié des modeles non linéaires

de type exponentiel et mixtes en considérant le type de traitement comme un effet fixe (Objectif

).

Ressources

Préparations de/sites

\ Végétation
compétitrice

Figure 8. Schéma représentant le systéme d’étude avec la définition du second objectif décrivant les différentes relations entre
niveau de ressource, végétation compétitrice et semis.

Dans un second temps, nous nous intéresserons plus spécifiquement a la nature des
relations entre ressources, végétation compétitrice et semis (Cf. Figure 8). Dans cette

seconde partie, nous faisons les hypothéses suivantes :

1. L’impact de la végétation compétitrice sur le niveau de ressources disponibles

augmente avec I’intensité de la compétition ;
2. Cet impact se traduit négativement sur la croissance des semis ;
3. L’impact sur la croissance dépend du type de ressource.

Pour répondre a cet objectif, un dispositif expérimental a été établi en Forét de Fontaine
d’Olive (51) ou des semis de pin sylvestre (Pinus sylvestris) sont soumis a différentes intensités
de compétitions croisées eau et lumiére avec la fougere aigle (Pteridium aquilinum). Les
campagnes de mesure menées en 2018 et 2019 devront servir a mettre en relation les variables

dendrométriques et climatiques collectées sur le terrain.
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Tester nos hypothéses s’effectuera a travers une démarche en trois phases :

1. Etudier la croissance des semis de pin sylvestre en fonction du niveau de ressource
observé. Création d’un modele de croissance hybride (type potentiel réducteur) en

fonction des ressources (Objectif 2.1).

2. Etudier le niveau de ressource observé en fonction des différents niveaux d’intensité
de compétition croisés eau et lumiére. Création de modeles de compétition pour les

ressources (Objectif 2.2).

3. FEtudier I'impact des différentes intensités de compétition sur la croissance des semis
de pin sylvestre. Construction d’un modele liant intensité de compétition et croissance

sur la base des deux réalisations précédentes (Objectif 2.3).

La combinaison de nos deux parties offre une démarche complémentaire. En effet, le
premier chapitre s’attache a observer I’évolution des croissances juvéniles sous différents
protocoles de préparation de site 2 un niveau pluriannuel. Le second chapitre rentre plus
en profondeur car il explore la nature de la compétition entre fougere aigle et pin sylvestre
a un niveau intra-annuel. La synthése de ces deux approches devra nous permettre, par
I’étude des différents impacts des traitements sylvicoles d’une part, et par I’observation
des effets de la compétition sur les ressources et la croissance d’autre part, d’améliorer
notre compréhension des mécanismes de la croissance juvénile en plantation et de
proposer des pistes de réflexion pour optimiser cette derniére.

Enfin, la mortalité, bien que composante essentielle de la réussite d’une plantation
forestiére, ne sera pas traitée ici. En effet, les données collectées dans nos deux parties ne sont

pas suffisantes pour traiter ce processus.
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Chapitre 1 : Mod¢lisation de la croissance
juvénile de plusieurs essences cultivées selon

différents traitements de préparation du site
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I. Introduction

I.1. La préparation de site
I.1.1. Introduction aux préparations de sites

En foresterie, des méthodes de préparation du site sont utilisées pour créer des
conditions optimales de germination (Lof et al. 2012; Aleksandrowicz-Trzcinska et al. 2017)
principalement en limitant la compétition par les espeéces concurrentes pour la lumicre, pour
I’eau et les nutriments (Nilsson et Orlander 1999).

De nombreuses recherches ont montré que le processus de régénération dépend de
facteurs tels que la compétition herbacée, les attaques de ravageurs ou de microsites (Peterson
et Pickett 1990; Brang 1998; Senn et Schonenberger 2001; Senn et al. 2002; Kupferschmid-
Albisetti 2003; Rammig et al. 2007). La compétition pour les éléments nutritifs du sol,
I'humidité ou la lumiére peut étre importante et cette derniere peut affecter considérablement la
croissance des semis (Elliot et White 1987; Lauer et al. 1993; Nambiar et Sands 1993). De
nombreuses études de gestion forestiére montrent que la compétition interspécifique est de plus
en plus influente avec le temps (Harrington et al. 1991) en réduisant la croissance en diameétre
dans les premiéres années (Knowe et al. 2005).

La nécessité de réussir la plantation a conduit au développement d'un large éventail de
méthodes de préparation du site qui pourraient étre regroupées dans les catégories suivantes :
amendements du sol, fertilisation, herbicides et mécanique mais aussi le génie écologique, les
plantes de couverture et le bio-controle. Ces différentes stratégies ont souvent été combinées
au fil du temps dans les foréts aménagées du monde entier (Munson et Timmer 1995; Nilsson
et Allen 2003; Lof et al. 2006).

L'impact de la préparation du site sur la germination, la survie et la croissance des semis peut
varier selon les conditions climatiques, le type de site ou les espéces d'arbres cultivées (Munson
et Timmer 1995; Mikitalo 1999; MacKenzie et al. 2005; Thiffault et al. 2010; Lof et al. 2012;
Wallertz et Malmqvist 2013; Thiffault et Hébert 2017). Cependant, il est généralement admis

que la productivité des jeunes plantations forestiéres est positivement corrélée a l'intensité de
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la gestion (Thiffault et al. 2004; Lof et al. 2012; Bilodeau-Gauthier et al. 2013; Paquette et
Messier 2013; Furtado et al. 2016).

Plusieurs études ont mentionné des réponses différentes a certains types de traitements.
L'établissement et les traitements d'entretien peuvent avoir des effets variables sur le
développement a long terme et le rendement des plantations. Ces caractéristiques de croissance
sont représentées dans la littérature par le concept de réponses de croissance de type 1 et 2
(Snowdon et Warring 1984). Une réponse de croissance de type 1 se produit lorsque le
traitement de 1'établissement, ou plus généralement le traitement sylvicole, réduit le temps
nécessaire au peuplement pour atteindre un stade de maturité donné. La réponse de type 2 est
obtenue lorsqu'un gain proportionnel en augmentation de volume est obtenu tout au long de la
période de rotation (Mason 2004; Cortini et al. 2010). Par conséquent, il est nécessaire de
prendre en compte les especes d'arbres, le site et l'intensité de gestion lors de l'analyse des
impacts des traitements sylvicoles sur la croissance des semis.

Dans leur étude, Nilsson et Allen (2003) raffinent le concept et décrivent quatre types

de réponses référencées par la bibliographie (Hughes et al. 1979; Morris et Lowery 1988) :

- La réponse de type A, qui se produit lorsque les gains de croissance sur les zones

traitées continuent d'augmenter tout au long de la rotation ;

- La réponse de type B, qui se produit lorsque les gains de croissance réalisés au début
de la rotation sont maintenus mais ne continuent pas d'augmenter apres une période de
réponse initiale ;

- La réponse de type C, qui se produit lorsque les gains de croissance précoces sont

perdus par la suite ;

- La réponse de type D, qui se produit lorsque la croissance précoce sur les zones

traitées tombe en dessous des niveaux observés sur les zones non traitées.

En régle générale, la réduction de I'abondance de la végétation herbacée concurrente ou
I’amélioration a court terme du volume d'enracinement entrainera une réponse de type B (Sutton
1995; Nilsson et Orlander 1999) et dans le cas de la suppression de la compétition de la strate

arborée cette réponse sera de type A (Glover et Zutter 1993; Zutter et Miller 1998; Cain 1999).
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Toutefois, un traitement impliquant I'élimination d'éléments nutritifs provoquera une réponse
de type C ou de type D (Nilsson et Allen 2003). Les auteurs alertent toutefois sur le caractere
changeant de la réponse qui sera, pour un méme type de traitement, variable en fonction des

caractéristiques du site et de la maniére dont les procédés de régénération sont appliqués.
I.1.2. Les engrais

En ce qui concerne les engrais, les effets observés sont généralement positifs sur la
productivité, la hauteur ou le LAI (Otsamo et al. 1995; Mason et Milne 1999; Borders et al.
2004; Laclau et al. 2008; Zhao et al. 2011; Akers et al. 2013). L’application d’engrais peut
entralner une augmentation a court ou a long terme de la disponibilité¢ des éléments nutritifs et
par extension une croissance accrue des semis en fonction de 1'élément, des taux d'application
et des caractéristiques du site (Nilsson et Allen 2003). Traditionnellement, la fertilisation au
phosphore sur les sols déficients entraine généralement une augmentation a long terme de la
disponibilité de P, a I’origine de I’augmentation du rendement tout au long de la croissance
(Ballard 1972; Pritchett et Comerford 1982; Gent Jr et al. 1986), tandis que la fertilisation
azotée conduit souvent a une augmentation du rendement plus limitée dans le temps (Hynynen
et al. 1998).

Néanmoins, les effets peuvent varier considérablement selon le site (Mason et Milne
1999), la composition et la diversité de la végétation du sous-étage (Thomas et al. 1999) car les
engrais peuvent bénéficier aux espéces interférentes. Cette prolifération rapide du cortege
floristique est en général la cause d'une diminution de la teneur en humidité du sol, ce qui peut
parfois expliquer des problémes croissants malgré la fertilisation (Allen et Lein 1998; Martin
et Jokela 2004; Furtado et al. 2016). Il est donc courant de combiner l'utilisation d'engrais avec
des méthodes de controle de la végétation pour observer un effet positif comme ce fut le cas

pour Nilsson et Allen (2003) avec le Pin taeda.
I.1.3. Les amendements

L'amendement du sol vise a améliorer les propriétés biologiques (C organique,
microflore, microfaune), chimiques (nutriments, capacité d'échange cationique, pH) et

physiques (structure, perméabilité, capacité de rétention d'eau) du sol (Bastian et Ryan 1986;
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Sauerbeck 1987), mais n'a généralement qu'un faible impact sur la croissance des semis. Par
exemple, Querejeta et al. (1998) ont montré une augmentation de la quantit¢ de matiere
organique du sol ainsi qu'une augmentation de la survie de Pinus halepensis. Une recherche
approfondie de cette équipe mettra en évidence d'autres effets tels que 1'augmentation de la
taille des agrégats du sol, qui est une source de meilleure rétention d'eau (Querejeta et al. 2000)
pour cette espéce dans le méme contexte.

Cette technique est particuliérement indiquée pour tirer le maximum de la symbiose
mycorhizienne, qui est un facteur important dans I'établissement des plantules dans les zones
dégradées (Roldan et Albaladejo 1994; Querejeta et al. 1998). Outre d'autres effets bénéfiques,
cette association augmente l'absorption des nutriments (Roldan et Albaladejo 1994; Querejeta
et al. 1998), facilite le transport de 1'eau vers les racines des plantes (Duddridge et al. 1980;
Parke et al. 1983) et agit comme un mécanisme de défense contre les organismes pathogeénes.
L'utilisation de mycorhizes et d’amendements dans le reboisement des zones dégradées a été
largement étudiée et son efficacité a ét¢ démontrée (Marx 1975; Valdes 1985).

Les effets des amendements sont par nature persistants et, dans leur étude, Querejeta et
al. (2000) soulignent la durabilité des effets dans le temps puisque des traces de ces derniers
ont été trouvées dans l'eau du sol 4 ans apres 1'application lors de 1'excavation des échantillons.
Querejeta et al. (1998) est I'un des rares exemples cependant ou la survie des semis de Pinus
halepensis (Mill.) a augmenté aprés amendement du sol. Ceci explique pourquoi certains
auteurs considerent que des modifications de cette pratique sont nécessaires pour maintenir un

niveau ¢élevé de développement des cultures (Borders et al. 2004).
I.1.4. Les herbicides et leur controverse

L'utilisation d'herbicides est justifiée par la nécessit¢ de controler la végétation
concurrente (Orlander et al. 1990; Willoughby et al. 2010; McCarthy et al. 2011). Efficaces et
peu colteux (Lof et al. 2006), les herbicides sont souvent considérés comme la méthode la plus
économique (George et Brennan 2002). La littérature mentionne généralement des
augmentations de volume, de hauteur ou de survie (Wagner et al. 2006; South et Miller 2007;

Thiffault et al. 2010; Youngblood et al. 2011) des plantes en diminuant la compétition aux
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jeunes stades (South et Miller 2007). Elle mentionne également une disponibilité accrue de l'eau
grace a une réduction de 'absorption de la végétation herbacée (Hosseini Bai et al. 2014).

Néanmoins, leur efficacité sur une large gamme de plantes herbacées vivaces ou annuelles est
contrebalancée par une possible contamination de I'eau du sol (Lof et al. 2006; Willoughby et
al. 2010). Méme si l'utilisation d'herbicide est aujourd'hui fortement critiquée par le public (L6f
et al. 2006; Willoughby et al. 2010; McCarthy et al. 2011), elle a souvent été utilisée dans le
passé pour lutter contre la végétation concurrente (Willoughby et al. 2010; McCarthy et al.
2011; Hosseini Bai et al. 2014). Ce risque environnemental explique pourquoi l'utilisation
d'herbicides est considérée par le public comme nocive pour la gestion des écosystémes au

méme titre que la coupe a blanc (Lof et al. 2006; McCarthy et al. 2011).
I.1.5. Les alternatives mécaniques

Dans un contexte de méthodes chimiques interdites (Willoughby et al. 2010; Thiffault
et Roy 2011; Dassot et Collet 2015), des méthodes de préparation mécanique des sites (MSP)
se sont développées. L'impact des méthodes non chimiques ne semble pas avoir été bien étudié,
mais il est généralement admis qu'elles sont moins dommageables que les méthodes chimiques
(Willoughby et al. 2010). Pourtant, les MSP impliquent généralement des machines lourdes
(Orlander et al. 1990), ce qui peut étre problématique dans les écosystémes ou les perturbations
et les tassements doivent étre minimisés (Harvey et Brais 2002; Ampoorter et al. 2011; Lof et
al. 2012).

La plupart des recherches a ce jour sur la MSP et la performance des plantations ont été
menées a l'aide de quelques especes d'arbres résineux (Lof et al. 2012). L'impact de la MSP sur
la germination, la survie et la croissance des semis peut varier en fonction des conditions
climatiques, du type de site ou des especes d'arbres cultivées (Munson et Timmer 1995;
Mikitalo 1999; MacKenzie et al. 2005; Thiffault et al. 2010; Lof et al. 2012; Wallertz et
Malmgqvist 2013; Thiffault et Hébert 2017). La préparation mécanique du site améliore souvent
la survie et la croissance des semis (Nambiar et Sands 1993). Cependant, si 1'on n'utilise pas
des méthodes intensives avec beaucoup de perturbations, c'est un outil plutdt inefficace pour

controler la végétation concurrente. En effet, les MSP impliquent le plus souvent une exposition
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de sol minéral aprés l'enlévement de sol organique ou le mélange des deux (Sutton 1993;
MacKenzie et al. 2005).

Cette intervention a pour effet d'altérer les caractéristiques physiques du sol telles que
la teneur en humidité du sol, 1'aération, la température ou la granulométrie, ainsi que ses
propriétés chimiques telles que la teneur en maticre organique, la disponibilité des nutriments
ou le pH (Archibold et al. 2000; Heiskanen et al. 2007; Piirainen et al. 2007). En outre, la
plupart des MSP peuvent étre a I'origine de 1'érosion du sol lorsque la technique est inadapté au
site et / ou au climat (Lof et al. 1998; Alcazar et al. 2002). Des méthodes telles que la
scarification, la mise en butte et le sous-solage entrainent également de multiples interactions
sur les propriétés physiques et chimiques du sol qui affectent les performances des plantes, et
il peut donc étre difficile de déterminer la relation de cause a effet réelle de toute réponse
positive des semis (Wagner et al. 2006; McCarthy et al. 2011; Lof et al. 2012; Buitrago et al.
2015; Aleksandrowicz-Trzcinska et al. 2017).

Les MSP ont par exemple un fort impact sur le cycle de C par plusieurs mécanismes

(McLaughlin et al. 2000; Post et Kwon 2000; Bernoux et al. 2006) que cela soit par :

a) Cassage des agrégats du sol qui protegent la mati¢re organique du sol de la

décomposition ;
b) Stimulation court terme de 1’activité microbienne a travers une aération améliorée ;
c) Mixage de résidus frais dans le sol.

La perturbation mécanique du sol peut également avoir un effet sur la dynamique du C
par modification du microclimat de surface du sol et par extension de sa teneur en eau et de sa
température (Mallik et Hu 1997; Pérez-Batallon et al. 2001). L’amélioration des flux de CO»
aprés action mécanique sur les sols a ét¢ démontrée pour un large panel de sols et de conditions
climatiques a court-terme (Scala et al. 2005) ou a moyen-terme (Mallik et Hu 1997) par mesure
de respiration du sol. En régle générale, les effets de la perturbation du sol sur les flux de CO»
sont fortement dépendants du climat, de la texture du sol et des stocks de C initiaux (Post et
Kwon 2000; Six et al. 2002). Dans leur étude, Nouvellon et al., (2008), n’ont pas constaté de

différence vis-a-vis de ces flux apres traitement mécanique des sols sur sol tropical sableux (i.e.
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savane) et ont méme remarqué une croissance juvénile supérieure, probablement due a la
diminution de la résistance du sol a la pénétration et a un meilleur enracinement des semis.

Quand le transfert de gaz est limité, le métabolisme des racines et de la communauté
microbienne symbiotique résulte en une concentration plus élevée de dioxyde de carbone. Au
fur et a mesure que les phases liquides et gazeuses s’équilibrent, un accroissement de la quantité
de CO» dissoute réagit avec 1’eau et génére une ¢élévation d’acide carbonique. Sile pH n’est pas
trop bas, une fraction de cet acide carbonique se dissocie conduisant a la formation d’ions H*
et de bicarbonate. La hausse brutale de I’activité ionique de H" provoque une désorption de
cations échangeables (Ca2*, Mg2" et K*) dans la solution du sol. Quand 1’eau descend le long
de la colonne du sol, ces cations sont lessivés a travers les horizons successifs avec les ions
bicarbonates mobiles pour équilibrer les charges du sol. L’ensemble de ce processus est décrit
par McColl & Cole (1968).

Par ailleurs, ’accumulation de dioxyde de carbone entraine un appauvrissement du sol
en oxygene. Les premiers microsites a devenir anoxiques sont généralement ceux avec de larges
agrégats en profondeur. Avec la chute du taux d’oxygene, le potentiel d’oxydo-réduction chute
¢galement. Dans la course a la respiration anaérobique par les communautés hétérotrophes,
obligatoire ou facultative, un grand nombre de nutriments sous forme minérale peuvent servir
d’accepteurs d’électrons finaux affectant dramatiquement le statut nutritionnel du sol. En
conséquence, la dénitrification ainsi que la réduction du manganese et du fer et la réduction du
sulfate se produisent en général juste apres la chute du potentiel d’oxydo-réduction (Bohn et al.
1985).

En raison des problémes environnementaux consécutifs aux opérations causées par de
vastes zones de perturbation du sol, les MSP ont eu une assez mauvaise réputation. Pour ces
raisons, les MSP sont considérées comme des outils plutét faibles pour le contrdle de la

végétation par rapport a d'autres techniques de préparation du site (Lof et al. 2012).
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[.2. Objectif du chapitre

Pour Mason et Dzierzon (2006), les modéles de croissance et de rendement sont trés vagues
sur les processus de développement dans le temps et sont principalement utilisés pour la prise
de décision et la planification sylvicoles. En effet, les gestionnaires de plantations foresticres
voient souvent le monde différemment des scientifiques qui étudient la gestion de la végétation,
et cette différence se refléte dans les types de modeles que chacun préfére. Les gestionnaires de
plantations forestiéres, bien que souvent trés intéressés par les systémes écologiques, sont
souvent tenus de gérer des budgets et les investissements, tandis que les scientifiques sont
généralement motivés par de nouvelles découvertes sur le comportement des plantes.

Pour Weiskittel et al. (2011), la pratique de la foresterie est principalement centrée sur
la sélection et I'application du meilleur ensemble de traitements sylvicoles nécessaires pour
atteindre les objectifs du propriétaire foncier et de la société. Par conséquent, l'une des
principales utilisations des modeles de croissance et de rendement des foréts consiste a projeter
les conséquences a long terme de ces diverses décisions sylvicoles au niveau des peuplements,
particulierement s’il s’agit de plantation (Mason et Dzierzon 2006). 1l s'agit d'une utilisation
importante des modeles car 1'installation et la maintenance des essais sur le terrain a long terme
sont coliteuses et prennent du temps. De plus, toutes les combinaisons de traitements ne peuvent
pas étre reproduites a travers le paysage. La recherche d'un systéme sylvicole optimal dépend
donc souvent des projections obtenues a partir d'un modele de croissance. Les entreprises de
produits forestiers peuvent prendre des décisions financieres importantes sur la base des
résultats d'un modéle de croissance unique (Weiskittel et al. 2011).

Nos objectifs pour ce chapitre sont donc de plusieurs natures. Dans un premier temps,
nous devrons solliciter nos partenaires pour collecter et assembler des données de croissance
juvéniles qui renseignent différents parcours sylvicoles et dont la densité de plantation est faible
pour pouvoir s’affranchir de la compétition intraspécifique. La base de données assemblée, les

analyses effectuées dans un second temps devront permettre de tester les hypothéses suivantes :

1. Quel est I'impact des différents types de préparation de site sur la croissance des

semis ?
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2. Existe-t-il des préparations de site plus performantes que d’autres en termes de

croissance des semis ?

3. Pour une méme préparation de site, la réponse de croissance des semis est-elle espece

— dépendante ?

La croissance des arbres peut étre définie comme I'augmentation des dimensions d'un arbre
individuel au fil du temps (Weiskittel et al. 2011). Les dimensions les plus couramment
mesurées sont la hauteur et le diamétre, car ce sont des mesures pratiques qui sont fortement
corrélées avec le volume et la biomasse du bois (Bowman et al. 2013). Les mod¢les de
croissance au cours de la durée de vie d'un arbre varient en fonction de la dimension mesurée.
Alors que les schémas de croissance varient selon les especes d'arbres et les conditions de
croissance (Hérault et al. 2011), en général, la hauteur augmente rapidement quand un arbre est
jeune, mais tend a se stabiliser lorsqu'un arbre atteint la maturité et 'augmentation de la hauteur
peut approcher zéro. Le diametre de la tige augmente relativement régulierement au cours de
la durée de vie d'un arbre (Hann et Larsen 1991; Hérault et al. 2011; Weiskittel et al. 2011).
Dans le cadre de la modélisation juvénile, des équations exponentielles distinctes ont été
ajustées pour différentes combinaisons d'especes, de type de stock et de stockage (Mason 2001).

Pour intégrer la préparation de site au modele, il faut considérer que les réponses des
peuplements au traitement produisent a la fois un effet direct et un effet indirect (Miller et
Tarrant 1983; Auchmoody 1985). Ici, I’effet direct sera défini comme la différence entre
I’accroissement entre une parcelle traitée et une parcelle non traitée qui posséde des attributs
structurels d’arbre et / ou de parcelle identiques. Trouver des parcelles non traitées ou des arbres
avec des attributs structurels identiques peut étre un défi (Duzan et al. 1982), et les différences
entre les attributs structurels des parcelles non traitées et traitées peuvent masquer les effets
d'un traitement (Wells et al. 1976).

Trois approches sont couramment utilisées pour représenter les traitements sylvicoles

dans les modeles de peuplements (Weiskittel et al. 2011) :

1. Ajuster des équations séparées pour les parcelles traitées et non-traitées ;
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2. Ajuster une équation unique qui incorpore des variables prédictives pour le traitement

aux ensembles des données qu’il s’agisse de parcelle traitée ou non ;

3. Ajuster une équation avec un modificateur de traitement qui est soit un multiplicateur

soit un additif d’une équation non traitée développée séparément.

Les trois méthodes ont utilisé¢ soit des techniques de régression linéaire appliquées a une
linéarisation log — log de la forme de modéle non linéaire sous-jacente, soit des techniques de
régression non linéaire, pour estimer les parameétres des équations (Weiskittel et al. 2011).

Pour Weiskittel et al. (2011), ce qui caractérise la seconde approche, c’est de pouvoir
étre exécutée d'une maniére qui confond non seulement les effets directs et indirects des
traitements, mais aussi la réponse au traitement et la réponse non traitée, de sorte que la
séparation des divers éléments de la réponse devient impossible. Les auteurs attirent toutefois
I’attention sur le fait que la seconde approche peut €galement produire une composante de
I'équation qui sert de modificateur de traitement multiplicatif ou additif. Si tel est le cas, la
deuxieme méthode estime simultanément les parametres a la fois pour la partie arbre /
peuplement non traitée de l'équation et pour le modificateur de traitement.

Par ailleurs, des problémes dans la matrice de corrélation des variables prédictives se
répercutent également sur les modeles non linéaires (Seber et Wild 2003), et une mauvaise
spécification des formes de modéles non linéaires peut également conduire a des prédictions
biaisées et incohérentes (Kmenta 1997; Ritz et Streibig 2008). Par conséquent, l'estimation
simultanée des parametres a la fois d'une équation non traitée et d'un modificateur de traitement
peut étre considérée comme réussie si elle conduit a une équation qui partitionne avec précision
la réponse globale de I'attribut dans la partie a la fois due et non due au traitement. Une partition
réussie se traduira par un modificateur qui caractérise l'effet direct du traitement (Weiskittel et

al. 2011).
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II. Matériels et méthodes

I1.1. Sélection et organisation des données de croissance

De nombreux essais de préparation du site ont été réalisés en France. Nous avons
rassemblé les données de certaines de ces expériences afin de créer une base de données
comprenant des données d'expériences ou des mesures répétées de la hauteur ou du diametre
des arbres individuels a hauteur de poitrine ont été prises au cours des vingt premiéres années
aprés la plantation. Ces données couvraient une période allant des années 1960 a nos jours, qui
reflétaient un grand nombre de traitements, dont certains ne sont plus utilisés.

La base de données comprenait sept especes réparties sur 23 sites différents et 89
traitements (voir Figure 9). Parmi les sept espéces, trois étaient a feuilles caduques : le peuplier
(Populus spp. Voir matériel supplémentaire pour plus de précision), le chéne pédonculé
(Quercus robur L.) et le chéne sessile (Quercus petraea Liebl.), quatre étaient des coniféres : le
douglas (Pseudotsuga menziesii Franco), le pin laricio (Pinus nigra var. corsicana Hyl.), le pin
sylvestre (Pinus sylvestris L.) et 1'épicéa (Picea abies L.). Etant donné que les deux espéces de
chénes présentent des profils de croissance similaires au cours de leurs périodes juvéniles
(Parelle et al. 2007; Annighofer et al. 2015; Collet et al. 2017), elles ont été regroupées sous
I'étiquette Quercus spp. pour l'analyse. Trente-six origines génétiques différentes du Douglas

ont été utilisées dans les expériences.
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Figure 9. Cartes des différents dispositifs expérimentaux : localisation, essences et mesures disponibles.
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Une grande variété de traitements a été testée a travers les différentes expériences. Les

méthodes ont été regroupées en sept principaux types de préparation du site appliqués pendant

la période juvénile (voir Annexe 3):

Y

2)

3)

4)

5)

6)

7)

Les traitements mécaniques font référence a la préparation du site a 'aide
d'outils mécaniques pour réduire les contraintes du sol ou pour contrdler la
végétation concurrente, quel que soit le type d'outil utilisé, I'année et la saison

des opérations.

Les traitements de fertilisation représentent l'utilisation d'engrais

indépendamment de leur concentration ou de la période d'application.

Les traitements herbicides représentent I'utilisation d'herbicides
indépendamment de leur matiére active, de leur concentration ou de la période

d'application.

Les traitements de fertilisation hybrides combinant des méthodes mécaniques

et de fertilisation.

Les traitements aux herbicides hybrides combinant des méthodes mécaniques

et herbicides.

Les traitements d’amendement sans considération de leur matiére active, de

leur concentration ou de leur période d'application.

Les traitements témoins ont indiqué 'absence de toute intervention.

Pour éviter toute confusion, nous désignerons désormais ces sept catégories comme des

types de préparation de site. Chaque type comprenait des méthodes connues pour différer par

l'intensité¢ de leur effet sur la performance des semis. Cependant, compte tenu du nombre

d'observations dans la base de données, il n'a pas été possible de créer une typologie plus

détaillée des traitements de préparation du site.

Dans toutes les expériences, les traitements ont été appliqués au niveau de la parcelle,

chaque parcelle contenant entre 52 et 2551 arbres (voir Annexe 4 et Annexe 5). Le nombre de
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traitements par site variait entre 2 et 8, et le nombre de répétitions pour chaque traitement, entre
1 et 3. Dans la plupart des expériences, les parcelles étaient regroupées en blocs.

La base de données a fourni des mesures répétées de la hauteur totale de 1'arbre (cm) et
du diametre a hauteur de poitrine (cm). Cependant, la hauteur et le diamétre n'ont pas été
mesurés sur tous les sites et beaucoup d'entre eux n'ont fourni que des données de hauteur ou
de diamétre (voir Annexe 6). Sur les sites ou la hauteur et le diamétre étaient mesurés, ils
n'étaient pas toujours mesurés en méme temps. Certains sites ont montré des mesures de hauteur
pendant les premicres années et des mesures de diamétre par la suite. La mortalité des arbres
n'a pas été prise en compte dans l'analyse. Les hauteurs et les diamétres des plants morts a un
moment donné au cours de l'expérience n'ont pas été écartés. Ils ont été intégrés dans 'analyse
jusqu'a la mort des plants.

La durée de la période de surveillance variait également d'une expérience a 'autre (voir
Annexe 6). Puisque 1'étude s'est concentrée sur la période de croissance initiale suivant la
plantation, nous avons conservé les mesures prises dans les 20 premicres années apres la
plantation et avons écarté les autres. Une premiére série de modeles sigmoides a été adaptée
aux profils de croissance complets ce qui nous a permis de les couper au point d'inflexion de la
courbe. La limite d'dge que nous avons obtenue a été comparée et validée avec celles décrites
dans la littérature (Clark 1983). Le rejet des mesures effectuées plus de 20 ans apres la
plantation a permis de ne conserver que la phase de croissance exponentielle, qui correspond a
la période juvénile pour toutes les especes étudiées.

Pour évaluer I'impact de la limite d'age, nous avons comparé les régressions effectuées
en utilisant des limites d'age de 10 et 15 ans et nous n'avons observé aucune différence
significative dans les parametres de régression. Un seuil de 20 ans semblait le meilleur
compromis entre la durée de la période d'é¢tude (des périodes plus longues auraient apporté
apportaient plus d'informations) et le nombre de données disponibles pour 1'étude (des périodes

plus courtes auraient permis d'intégrer plus de jeux de données dans 1'étude).
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I1.2. Définition du modele et analyses statistiques

Il y avait une grande variabilit¢ dans la base de données en raison de la diversité des
contextes sylvicoles, des sols et des techniques de préparation du site. Par exemple, le chéne
était en grande partie surreprésenté avec un grand nombre de sites alors que le pin n’a été trouvé
que sur un seul site. De plus, les différents types de préparation de site n'étaient pas
nécessairement répétés d'un site a l'autre et d'une espeéce a l'autre. En conséquence, il était
impossible d'ajuster un modele unique qui aurait englobé toutes les especes, et nous avons ajusté
un modele pour chaque espece indépendamment.

La base de données était déséquilibrée entre les especes, les sites et les traitements, et
certaines combinaisons site X espéces n’étaient représentées que dans un seul site.

Nous avons adapté des modeles de puissance aux premiéres années de croissance individuelle
des semis. Certains modeles ont été construits pour inclure les effets des facteurs
environnementaux et des activités de gestion sur les cultures juvéniles (Mason et al. 1997;
Mason 2001) et ont de meilleures propriétés du point de vue des mensurations. Cependant,
l'abstraction de ces approches limite leur capacité a représenter un systéme hautement
dynamique avec une végétation concurrente changeante et des influences microclimatiques.
Ainsi, nous choisissons cette forme de modéle pour le potentiel de modélisation qu’elle offre
et que nous souhaitons conserver dans le second chapitre pour établir un fil conducteur sur
I’étude. Ce type de modele est tiré de la littérature (Clark 1983). Il est souvent utilisé pour
représenter le rendement des arbres juvéniles (Mason et al. 1997, 2007; Mason 2001; Mckay et
Mason 2001) et peut étre exprimé comme suit :

Y, =Y, +atf +¢

Equation 1. Modéle de croissance exponentielle adapté a la période juvénile (Clark 1983).

ou Yo correspond aux valeurs initiales des variables dendrométriques Y (hauteur ou diamétre
de l'arbre), t est le temps écoulé depuis la plantation (années), Y est le Y observé au temps t, o
et 3 sont les paramétres du modele a estimer et € est un terme d'erreur résiduel. Dans des études

antérieures, il a été démontré que les parametres du modele étaient liés de maniere linéaire au

site, a la gestion de la végétation, a la préparation du site et aux effets sur la qualité des semis.
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Le modéle montré dans I’Equation 1 permet une baisse du taux de croissance relative qui se
produit a mesure que les arbres juvéniles grandissent (Kirongo et Mason 2003).

La structure hiérarchique de la base de données, c'est-a-dire des arbres imbriqués dans
des parcelles, imbriqués dans des blocs, imbriqués dans des sites, a probablement abouti a des
données auto-corrélées et a une violation de l'hypothése d'indépendance. L'utilisation de
techniques statistiques traditionnelles fondées sur les estimateurs des moindres carrés conduit
a un niveau de signification biais¢ des effets fixes lorsque 1'hypothése d'indépendance ne tient
pas (Gregoire et al. 1995). L'approche du modele a effets mixtes (a la fois aléatoires et fixes)
permet d'assouplir 'hypothése d'indépendance, par la spécification d'effets aléatoires dans le
modele.

Différents niveaux d'effets aléatoires ont été testés dans le modéle : arbre, parcelle, bloc
et site. Les criteres d'information Akaike et Bayésien (Pinheiro 2000 p.84) ont été utilisés pour
sélectionner les modeles qui correspondaient le mieux aux données. En plus des criteres, des
corrélations empiriques ont été calculées sur les résidus normalisés pour identifier les
corrélations persistantes résiduelles, qui ne seraient pas expliquées par les effets aléatoires
(Fortin et al. 2008).

Le modele générique, ajusté séparément pour la hauteur ou le diametre, résultant de ce

processus de sélection pourrait étre exprimé comme suit :

Bs+biztbij2+bijr2+bijki2

YO i = Yoy (as+biy + bij1 + biji + bijkl,l)tikl + Eijia

Equation 2. Adaptation du modele sélectionné pour l'ajustement aléatoire multi-niveaux.

ou y(ijkl est la hauteur ou le diameétre de l'arbre pris sur I'arbre | de la parcelle k du bloc ; du site
i et; tij est 1'age de l'arbre (an); o et Bs sont les paramétres d'effets fixes; by, i, by, ij, bx, ijk et by,
ikt (ou x = 1 ou 2) sont des effets aléatoires de site, de bloc, de parcelle et d'arbre,
respectivement; et & est le terme d'erreur résiduel. Chaque niveau d'effets aléatoires est en fait
représenté par un vecteur de deux effets aléatoires, par ex. bi = (bi, 1, bi,2) T. On suppose que ces
vecteurs d'effets aléatoires suivent des distributions normales bivariées avec une moyenne de 0
et une variance a estimer. De méme, le terme d'erreur résiduelle gjja est supposé suivre une

distribution normale multivariée avec une moyenne de 0 et une variance-covariance R. Les tests
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préliminaires incluaient des effets aléatoires de bloc, mais le processus de sélection du modele
a révélé qu'il n'était pas significatif et que ce niveau d'effets aléatoires était retiré des analyses
ultérieures.

Sur la base de simulations de Monte-Carlo, nous avons réalis¢ des t-tests pour
discriminer les types de traitement a 5, 10 et 15 ans. Les différences percues comme trés
significatives se reflétent dans les chiffres par des intervalles de confiance non chevauchants
entre deux types de traitements. Des intervalles de confiance et des comparaisons entre
différents traitements a différentes dates cibles ont été obtenus a 1'aide de simulations de Monte
Carlo.

Toutes les analyses statistiques ont été réalisées avec R (version 3.3.2, R Core Team,
2016). Les modeles mixtes non linéaires ont été ajustés a l'aide du package nlme ver. N 3.1-131

(Pinheiro et al. 2019).
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III. Résultats

Les résultats sont présentés par espece. Les prévisions de diametre et de hauteur sont
présentées dans les Figure 10 et Figure 11. Les Table 2 et Table 3 présentent les résultats des
modeles par espéce et traitement. Les valeurs des estimations de parameétres obtenues a partir
des modeles sont présentées en Annexe 1 et Annexe 2.

Nous procéderons a I’analyse de ces résultats en deux temps en commentant d’abord les
résultats généraux issus des différents modeles de diamétre et de hauteur. Par la suite, nous

¢tudierons au cas par cas plus en détail les différentes essences présentes dans nos analyses.
[I.1. Résultats de diametre

Les résultats de diameétre présentés respectivement dans la Figure 10 et la Table 2
présentent les estimations de 1’évolution des variables dendrométriques de diameétre pour trois
essences au cours du temps. Ces données doivent néanmoins étre abordées avec la plus grande
prudence en raison d’un déséquilibre des données entre les essences et dans les traitements.

En effet, dans le cas d’étude du chéne, les amendements n’étaient présents que sur un
seul des sites de notre base de données, 1a ou tous les autres traitements étaient répliqués sur
plusieurs sites. Ce constat doit étre également fait pour le peuplier, ou le traitement témoin
n’était présent que sur un seul site contrairement aux autres. Dans de tels cas de figure, il n’est
pas possible de différencier les effets liés aux types de traitement et les effets liés aux sites. Par
ailleurs, ce déséquilibre dans les données peut étre la source de la marge d’erreur anormalement
¢levée de ces courbes.

Dans le cas de 1’épicéa, nous n’avions a notre disposition qu’un seul site renseignant
des valeurs de diamétre. Dans cette optique, il ne nous est également pas possible de faire une
interprétation robuste car, sans réplication, le modele ne peut faire la part des effets liés au
traitement et des effets liés au site.

Toutefois, en prenant bien soin de considérer les courbes qui ne présentent pas ces
problémes, il est possible de mettre en avant le fait que, dans le cas du chéne comme dans celui

du peuplier, les traitements de type herbicide et de type mécanique semblent avoir la méme

57



efficacité. En effet, la Figure 10 met en avant que les intervalles de confiance de ces deux types
de traitement se chevauchent fortement (cas du peuplier) voire totalement (cas du chéne). Ces
observations sont confirmées par la Table 2 ou les valeurs estimées de diametre pour le chéne
sont trés proches en termes d’estimation moyenne a tous les ages de référence. Dans le cas du
peuplier la différence de diameétre a 5 ans entre les traitements mécaniques (12,5 cm) et les
traitements herbicides (13,3 cm) est minime et les intervalles de confiance se chevauchent
largement.

En définitive, bien que déséquilibrées, ces données nous ont permis de tirer un premier
enseignement de ces analyses. Si I’on considére la variable dendrométrique de diamétre et sur
le seul critére de performance, nous n’avons pu établir aucune différence significative entre les

techniques utilisant les herbicides et celles mettant en ceuvre une mécanisation du site.
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Figure 10. Diametre a hauteur de poitrine du chéne, épicéa et peuplier cultivés selon différentes méthodes de préparation du

site (Am : amendement ; Fe : fertilisation ; He : herbicide ; Hf : fertilisation hybride ; Hh : herbicide hybride ; Me : mécanique

; C: témoin) : valeurs prédites et intervalles de confiance a 95%. Les valeurs moyennes des traitements ont été comparées a

5, 10, 15 et 20 ans a l'aide d'un test Monte-Carlo a intervalles de confiance a 95% : les valeurs moyennes suivies de la méme

lettre ne different pas significativement a la date du test. Les échelles X et Y différent selon les graphiques.
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Diameétre prédit (cm)

Espéces Traitement Age Inf Moyenne  Sup
10 2.9 5.0 7.5

Amendement 15 6.1 10.2 15.6

20 8.4 14.3 22.3

10 2.7 3.2 3.8

Chéne Herbicide 15 5.4 6.9 8.9
sessile et 20 8.4 11.4 15.4
. . 10 2.8 3.2 3.8
pédoneulé | e anique 15 53 6.8 8.8
20 7.9 10.8 14.7

10 2.8 3.5 4.4

Témoin 15 5.5 7.4 9.8

20 8.0 11.3 15.7

Fertilisation 10 5.0 5.4 5.9

Epicéa Hybride Fertilisation 10 5.2 5.5 5.8
Meécanique 10 4.2 4.5 4.8

Témoin 10 4.2 4.7 5.2

Herbicide 5 13.0 13.3 13.7

Peuplicr Hybride Herbicide 5 13.5 14.0 14.5
Meécanique 5 12.1 12.5 12.9

Témoin 5 4.0 6.7 9.0

Table 2. Diametre des semis prédits a différents dges (moyenne et intervalles de confiance de 0,95).
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I11.2. Résultats de hauteur

Les résultats de hauteur présentés respectivement dans la Figure 11 et la Table 3
présentent les estimations de 1’évolution des variables dendrométriques de hauteur pour 5
especes au cours du temps. Dans I’ensemble, hormis pour I’épicéa, qui ne se base que sur un
seul site et le douglas, qui n’a pas de répétition de chaque type de traitement sur tous les sites,
les résultats de hauteurs présentent des simulations plus fiables. Nous baserons donc notre
interprétation des résultats sur 1’ensemble des essences a 1’exception du douglas qui, ne
présentant qu’un seul site, ne permet pas de distinguer les effets de site des effets de traitement.
Les différents graphiques présentés dans la Figure 11 nous permet d’établir 4 grandes
observations.

En premier nous pouvons voir que, exception faite des traitements de type
amendements dans les dernic¢res années, les techniques de préparation du sol quelles qu’elles
soient sont supérieures au traitement témoin. Si I’on regarde les intervalles de confiance
présentés en Figure 11, nous pouvons voir que hormis pour I’épicéa, 1’écart est significatif a
partir de 5 ans.

En second, les résultats présentés par la simulation de hauteur sur le chéne dans la
Figure 11 nous montre que les traitements de type amendement sont performante a 5 ans
(seconde meilleure courbe), supplantés par les traitements de type herbicide et de type
mécanique a 10 ans et comparables au témoin a 20 ans. En étudiant plus spécifiquement la
Table 3, nous pouvons constater que les estimations de hauteur pour le chéne a 20 ans sont d’a
peu preés 10m pour les traitements de type amendements, contre 9,85m pour les traitements de
type témoin. Les bornes supérieures et inférieures des intervalles de confiance constatés pour
ces deux traitements sont tout a fait comparables a cet age.

En troisiéme, pour les essences qui présentent a la fois les traitements de types
mécaniques et de type herbicide tel que c’est le cas pour le chéne, le pin laricio et le pin
sylvestre, nous pouvons remarquer que les performances sont identiques. En effet, la Figure 11
et la Table 3 présentent des estimations de hauteur et des intervalles de confiance tout a fait

comparables pour ces deux types de traitements, quel que soit I’age considéré.

61



Enfin, pour les essences telles que le chéne ou I’épicéa, les traitements mixtes sont les
plus performants. En effet, la Figure 11 et la Table 3 nous montrent que ces traitements
constituent systématiquement les meilleures estimations de valeurs aux ages ou ils sont
comparés €tant soit tres significativement supérieures aux autres types de traitements (cas du
chéne) ou égalées par les traitements les plus performants sur les essences considérées (cas de

I’épicéa avec les traitements de type amendement).
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Figure 11. Hauteur totale du Chéne, Douglas, Epicéa, Pin laricio et Pin sylvestre cultivés selon différentes méthodes de

préparation du site (Am : amendement ; Fe : fertilisation ; He : herbicide ; Hf : fertilisation hybride ; Hh : herbicide hybride

s Me : mécanique ; C : témoin) : valeurs prédites et intervalles de confiance a 95%. Les valeurs moyennes des traitements ont

été comparées a 5, 10, 15 et 20 ans a l'aide d'un test Monte-Carlo a intervalles de confiance a 95% : les valeurs moyennes

suivies de la méme lettre ne different pas significativement a la date du test. Les échelles X et Y différent selon les graphiques.
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Hauteur prédite (cm)

Espéces Traitement Age Inf Moyenne  Sup
5 144 147 149
Amend ) 10 375 385 395
mendemen IS 656 677 698
20 975 1010 1047
5 101 109 117
Herbicide 10 415 447 477
Che A 15 948 1019 1088
éne sessile . .
et pédonculé Hybride Herbicide 5 157 169 180
5 102 107 112
Meécanique 10 410 428 446
15 921 962 1003
5 68 75 81
. 10 249 272 294
Témoin
15 529 577 623
20 904 985 1063
Fertilisation 5 179 188 197
.. 5 161 170 178
Mécanique
10 494 520 545
Douglas 5 203 206 208
Témol 10 624 634 643
emom 15 1204 1224 1245
20 1919 1953 1989
e 5 38 46 54
Fertilisation
10 159 198 243
Hybride Fertilisati 5 47 53 60
. ybride Fertilisation 10 200 230 264
pieea o 5 41 45 50
Mécanique
10 144 165 189
. 5 28 33 39
Témoin
10 99 122 149
Herbicide 5 188 202 216
Pin laricio Meécanique 5 201 214 227
Témoin 5 119 137 155
Herbicide 4 119 141 166
Pin sylvestre Meécanique 4 121 134 147
Témoin 4 85 100 117

Table 3. Hauteurs des semis prédites a différents dges (moyenne et intervalles de confiance de 0,95).
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I1I1.3. Résultats spécifiques pour le Chéne

Chez le chéne, le type herbicide hybride a montré la meilleure croissance en hauteur
dans les premicres années (environ 169cm a 5 ans, Figure 11 et Table 3). Cependant, nous ne
pouvions pas nous prononcer davantage sur ce type de traitement car les données pour ce
traitement ne dépassaient pas cet age. Le type d'amendement était efficace au départ avec
147cm a 5 ans contre 109, 107 et 75cm pour les traitements herbicides, mécaniques et témoins,
respectivement (Table 3). Apres 10 ans, I'amendement a été surpassé par des traitements
utilisant des herbicides ou des alternatives mécaniques (385, 447, 428 et 272cm pour
I'amendement, I'herbicide, la mécanique et le contrdle, respectivement). A 20 ans, les données
n'étaient disponibles que pour I'amendement et le contrdle, et les deux types étaient comparables
(1010 et 985cm pour I'amendement et le contrdle, respectivement).

La croissance du diamétre des arbres a montré le méme schéma observé pour la
croissance en hauteur sur toute la période d'étude (Figure 10 et Table 2). Cependant, les
différences entre les types de traitements étaient rarement significatives (Table 2). Le modéle a
montré une phase plateau pour I'amendement tandis que d'autres traitements ont montré une
croissance exponentielle.

Les effets de I'amendement sur la croissance du chéne sont difficiles a interpréter car un

seul site était disponible et il n'a pas été possible de déméler les effets du site et du traitement.
I11.4. Résultats spécifiques pour le Douglas

La croissance en hauteur du Douglas était meilleure dans le cas du témoin par rapport
aux traitements (a I'dge de 5 ans, 206, 188 et 170cm dans le témoin, la fertilisation et le
traitement mécanique, respectivement; a 1'dge de 10 ans, 634 et 520cm dans le témoin et le
traitement mécanique, respectivement, Figure 11 et Table 3). Le mod¢le de croissance du
diametre du Douglas n'a montré aucune différence significative entre les traitements, mais la
puissance des analyses a été réduite par la petite taille de I'échantillon.

Les données pour le Douglas étaient trés déséquilibrées : seulement deux sites avec
fertilisation et un site avec traitement mécanique ou hybride, alors qu'un traitement témoin a

été réalisé dans tous les sites. A I'exception du témoin, I'effet du type de traitement n'a pas pu
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étre différencié de I'effet du site. De plus, le traitement hybride n'avait ét¢ mesuré que pendant

7 ans, ce qui limitait la comparaison avec d'autres traitements.
II1.5. Résultats spécifiques pour I’Epicea

Pour 1'épicéa, les trois types de préparation du site ont montré des hauteurs supérieures
au témoin, mais ne différaient pas significativement les uns des autres, cinq ans aprés la
plantation (33, 46, 53 et 45cm pour le contrdle, la fertilisation, la fertilisation hybride et le
traitement mécanique, respectivement, Figure 11 et Table 3). A I'dge de 10 ans, le traitement
mécanique (165cm) était intermédiaire entre le témoin (122cm) et la fertilisation ou fertilisation
hybride (198 et 230cm, respectivement). Des observations similaires ont ét¢ faites pour le
diamétre, sauf que le controle était similaire au traitement mécanique (Figure 10 et Table 2),
avec respectivement 4,5, 4,7, 5,4 et 5,5cm pour les traitements mécanique, contrdle, fertilisation
et fertilisation hybride. Notons que cette espeéce n'a pas bien performé par rapport aux autres
especes. Cela pourrait s'expliquer par le fait que nous n'avions qu'un seul site et que les

performances des semis sur ce site étaient inférieures a la moyenne.
I11.6. Résultats spécifiques pour le Pin laricio

Pour le pin laricio, seules les mesures de hauteur étaient disponibles. Les deux types de
préparation du site ont eu un effet positif sur la croissance des semis. A 1'age de 5 ans, ils étaient
supérieurs au témoin (202, 214 et 136cm pour les traitements herbicides, mécaniques et
témoins, respectivement, Figure 11 et Table 3). Les deux types de traitements n'étaient pas

statistiquement différents.
III.7. Résultats spécifiques pour le Pin sylvestre

Pour le pin sylvestre, seules les mesures de hauteur étaient disponibles, et pour une trés
courte période de temps. Tant I'herbicide que le type mécanique ont eu un effet positif sur les
semis, et les plantes traitées étaient supérieures au témoin. Le traitement mécanique était
différent du témoin des la deuxieme année (18 et 17cm respectivement, Figure 11 et Table 3)

et le type de traitement herbicide était différent du témoin des la troisieme année (46 et 41cm)
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(Figure 11 et Table 3). Cependant, les types mécaniques et herbicides ne différent jamais
significativement (respectivement 133 et 140cm) quatre ans apres la plantation (Figure 11 et

Table 3).
I11.8. Résultats spécifiques pour le Peuplier

Pour le peuplier, seuls les diamétres étaient disponibles. Les trois types de traitements
de préparation du site étaient significativement différents du témoin. Cinq ans aprés la
plantation, les diamétres moyens prévus ont ét¢ estimés a 6,7, 12,5, 13,3 et l4cm
respectivement pour le contrdle, la mécanique, les herbicides, les hybrides et les herbicides
(Figure 10 et Table 2). Il faut souligner que le traitement témoin n’était présent que dans un

seul site pour le peuplier.
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IV. Discussion

Cette étude est la premiére a croiser, dans une seule base de données, un grand
nombre d'espéces couramment cultivées selon plusieurs types de traitements de
préparation et leurs effets sur la croissance des plants afin d'identifier leurs performances
générales. Dans cette ¢étude, un grand nombre de traitements de préparation de sites ont été
regroupés, ce qui a permis de présenter un large éventail de réponses pour plusieurs especes
d'arbres couramment plantées en France. Des modé¢les de croissance en diamétre et en hauteur
pour la phase juvénile ont été produits. Notre approche de modélisation n'a pas pu pleinement
tenir compte de certaines limites de I'ensemble de données disponibles tel que le déséquilibre
des données, et il faut étre prudent lors de l'interprétation des résultats des modeles pour les
données qui ont peu de réplications de sites.

A l'exception du Douglas, les traitements de préparation du site ont largement
amélioré la croissance des semis par rapport au controle et I'effet positif s'est accru avec
le temps. Ce résultat inattendu pour le Douglas était trés probablement li¢ au déséquilibre des
données, qui empéchait de dissocier le traitement des effets du site pour plusieurs traitements.
Dans I'ensemble, les traitements combinés ont montré les meilleures performances, quelles que
soient l'espece et la variable de réponse, ce qui est généralement en accord avec la littérature
précédente (Munson et Timmer 1995; Nilsson et Allen 2003; Lof et al. 2006; Olykan et al.
2008; Furtado et al. 2016).

Il est probable que l'efficacité des traitements mixtes dépende de la complémentarité des
traitements. D'une part, les traitements mécaniques, comme le labour, ont la capacité de lever
plusieurs contraintes liées au sol ou a la végétation (Youngblood et al. 2011; Aleksandrowicz-
Trzcinska et al. 2017; Thiffault et Hébert 2017), et les traitements herbicides visent a réduire la
végétation voisine. Les deux types de traitements ne sont pas congus pour augmenter la teneur
en ¢éléments nutritifs du sol, et les opérations mécaniques peuvent méme induire des pertes de
matiere organique et provoquer des fuites d'éléments nutritifs (MacDonald et al. 1998; Piirainen
et al. 2007). D'autre part, la fertilisation améliore la teneur en éléments nutritifs du sol, mais

elle peut induire une concurrence plus forte de la végétation voisine. En conséquence, la
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combinaison de la fertilisation et de la préparation chimique ou mécanique du site fournit une
méthode compléte, qui est meilleure que n'importe quelle méthode unique.

Les semis ont montré des performances similaires dans les traitements chimiques et
mécaniques, pour toutes les espéces ou les deux traitements ont pu étre comparés. Les deux
traitements visent principalement a contrdler la concurrence de la végétation voisine, ce qui est
essentiel pendant les premiéres années aprés la plantation (Orlander et al. 1990; Lof et al. 2006;
Pinna et al. 2012), il n'est donc pas étonnant qu'ils montrent des performances comparables. Le
cout financier de l'opération et les impacts environnementaux restent les principales différences
entre les deux types de traitements, le traitement mécanique étant souvent plus coliteux mais
considéré comme ayant un impact environnemental moindre (Lof et al. 2006; Hosseini Bai et
al. 2014).

Nos données, a I'exception de I'épicéa qui sous-performe par rapport aux tables de
croissance standard, ont confirmé les observations générales sur la croissance de chaque espece.
Il était évident que les essences de pin poussaient plus vite que le Douglas, qui avait une
croissance plus rapide que les chénes.

La mortalité n'a pas été prise en compte dans cette étude. La survie des semis pendant
la phase d'établissement dépend de nombreux facteurs liés au site et a la sylviculture et peut
présenter de fortes variations interannuelles. La modélisation de la réponse de survie des semis
plantés aux premiers traitements sylvicoles nécessite un nombre beaucoup plus élevé de sites
répliqués que ce qui était disponible pour la présente étude (Calama et al. 2017). Les modeles
intégrant la survie des semis pourraient présenter différentes perspectives.

En effet, les résultats de hauteur pour le chéne présentent des estimations similaires des
traitements de type amendement et des traitements de type témoin a 20 ans. Toutefois, si la
hauteur moyenne est comparable, aucune étude n’est faite sur la mortalité. Comme le montrent
clairement les résultats présentés dans la Figure 11 et la Table 3, les résultats des traitements de
types amendement montrent, dans les premiéres années, des hauteurs nettement supérieures au
témoin, n’étant surclassé que par les traitements hybrides. Ce gain de hauteur précoce peut, par
effet de dégagement de la végétation compétitrice, augmenter le taux de survie pour ces

traitements. Considérant ce parametre, la production des parcelles ayant ét¢ amendées, bien
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qu’ayant la méme hauteur moyenne a 20 ans, pourraient avoir un meilleur rendement du fait de
leur survie supérieure.

Enfin, la souplesse de la fonction puissance a permis d'ajuster les modéles aux données,
pour toutes les especes et tous les traitements, suite aux travaux antérieurs de Belli et Ek (1988);
Mason (2001); Mckay et Mason (2001). Les modeles peuvent étre utilisés pour estimer la
croissance initiale de I'espéce en fonction d'une gamme d'opérations sylvicoles. Ils fournissent
des fonctions de croissance qui complétent les modeles de croissance existants, qui se
concentrent généralement sur le stade de maturité et n'intégrent pas les premiers stades de
développement. Ces fonctions peuvent également étre reparamétrées pour tout contexte
particulier défini par des conditions de site spécifiques ou par de nouvelles méthodes de

préparation de site.
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V. Conclusions

Notre base de données, bien que limitée et déséquilibrée sur certaines essences, nous a
permis de mettre en évidences plusieurs conséquences des préparations de site sur la croissance
juvénile des semis en plantation.

Dans un premier temps, nous avons pu constater que les préparations de sites
avaient globalement un effet positif sur la croissance juvénile des semis. Cet impact se
traduit notamment par une augmentation significative de la hauteur et du diameétre de la tige
deés les premieres années qui suivent la plantation.

Dans un second temps, nous pouvons également observer grice a cette étude que
les performances des traitements herbicides et mécaniques étaient similaires. Sur le seul
critére des résultats obtenus en plantation il ne nous est pas possible de discriminer ces deux
types de traitements. L’intégration d’autres variables telles que I’'impact environnemental
ou l’investissement financier nécessaire a leur mise en place sont nécessaires pour
progresser dans cette analyse. Toutefois, dans un contexte d’évolution des pratiques avec
le retrait progressif des produits phytosanitaires en forét, nous pouvons tout de méme dire
que les méthodes de type mécaniques représentent une alternative sérieuse aux méthodes
herbicides et qu’elles offrent des performances similaires pour ’ensemble des espéces
étudiées dans ce projet.

Par ailleurs, leur combinaison au sein de traitements hybrides améne un gain de
productivité par rapport a des traitements simples. La complémentarité des traitements visant
a supprimer la végétation compétitrice (herbicides et mécaniques) et ceux visant a augmenter
le niveau de ressources (fertilisation) ou a optimiser leur cycle (amendements) présentent les
meilleures performances sur chacune des essences ou cela a été mis en place. La mise en place
de telles pratiques devrait étre systématiquement considérée et des perspectives intéressantes
peuvent naitre de la mise en place de telles méthodes. En effet, plusieurs travaux (Diaz et al.
1994; Hallsby 1995; Querejeta et al. 1998) ont développé I’incorporation de rémanents
d’exploitation au sein de plantations donnant a 1’aspect de production une dimension

¢cologique liée au recyclage et a la valorisation des déchets.
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Les effets des traitements de type fertilisation sont variables selon les espéces. Avec des
essences a croissance lente, comme le chéne dans notre étude, 1'effet bénéfique de ce type de
traitement n'était plus observé apres 20 ans. Passé ce point, la croissance des arbres sous ce type
de traitement montre une forte inflexion de la courbe. En revanche, pour les espéces a
croissance rapide, comme 1'épicéa dans notre étude, les gains ont été substantiels et les
effets ont persisté dans le temps.

Plusieurs perspectives pourraient compléter cette étude telles que 1’étude de la
survie et la prise en compte du type de sol par exemple. En effet, I’intégration de plus de
données permettant de prendre en compte la mortalit¢ dans notre simulation pourrait nous
permettre d’appréhender plus complétement la réussite de la plantation. Des traitements qui
sont comparables au témoin en fin d’é¢tude mais qui montrent une croissance supérieure en
hauteur et en diamétre dans les premiéres années de croissance, comme cela a été les cas pour
les traitements de type amendement chez le chéne, pourraient mettre en lumiére un meilleur
taux de survie des semis. Cette meilleure survie traduirait une meilleure productivité de ces
parcelles, malgré des performances jugées comme similaires avec nos modeles actuels.

De plus, une base de données plus équilibrée pourrait permettre des analyses conjointes
au lieu de produire des analyses pour chaque espéce. Une analyse conjointe pour toutes les
essences nous permettrait d’établir de meilleures interprétations sur les effets généraux des
différents types de traitements et offrirait un complément d’étude intéressant a celles

spécifiques a une seule essence.
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VI. Annexes du Chapitre 1
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Espéces Nombre Traitement Estimation des parameétres

d’observations A A A

Yo o B
Chéne Fertili.sa'tion -6.544*** 4.840%** 0.539%***
sessile et 7048 Herblglde 0.827%** 0.275%** 1.347%**
. , Meécanique 0.635%** 0.357%%* 1.236%%*
pédonculé Témoin -0.201 0.725%%* 1.020%#%
Fertilisation 0.022 0.564*** 1.403%%**
Fipicéa 4169 Hybride Fertilisation 0.060 0.531%%* 1.447%%*
Meécanique 0.104* 0.429%*** 1.443%%*
Témoin 0.190** 0.366%** 1.559%***
Herbicide 0.944*** 1.124%%* 1.491***
Peuplicr 5954 Hybride Herbicide 1.800%** 1.121%%* 1.482%**
Meécanique 1.351%** 0.843%** 1.603***
Témoin 1.848*** 0.195* 1.990%***

Annexe 1. Estimations des paramétres des modéles de croissance en diamétre (Cf. Equation 2). Les étoiles indiquent les valeurs p : *** : p <0,001 ; ** : p <0,01 ; * : p <0,05.

74



Espéces Nombre Traitement Estimation des parameétres
d’observations A A
a p

Fertilisation 15.584***  1.392514%**
Chéne sessile et Herbicidq . 4.140%**  2.032963***
 donculé 60029 Hybride H@rblclde 7.938***  1.899550%**
pe Mécanique 4.207%%% 199821 0%***
Témoin 3.766***  1.858156%**
Fertilisation 13.196%**  1.651801***
Hybride Fertilisation 11.365%**  1.817243%**
Douglas 29472 Mécanique 12.687+*%  1.612249%%*
Témoin 15.058***  1.624116***
Fertilisation L510***  2.117149%**
L., Hybride Fertilisation 1.795%%*  2.108293***
Epicéa 26713 Mécanique 22001%F%  ].875253%%*
Témoin 1.619%**  1.878081%**
Pin laricio 236 Hybride Herbicide 27.857*%**%  1.401489%**
M¢canique 28.791%**  1.361728***

Herbicide 14.657*** 1.629%+*

Pin sylvestre 5165 Meécanique 16.7+** 1.584 %+

Témoin 10.796*** 1.578%***

Annexe 2. Estimations des paramétres des modéles de croissance en hauteur (Cf. Equation 2). Les étoiles indiquent les valeurs p : *¥% : p <0,001 ; ** : p <0,01 ; * : p <0,05.
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Fertilisation ; Fertilisation du sol ; Fertilisation localisée ; Fertilisations de fond et localisées ; Amendement phosphatique de calcium et

Fertilisation fertilisation ; Calcaire magnésien 15 tonnes ; Calcaire magnésien 7 tonnes ; Chaux vive 15 tonnes ; Chaux vive 7 tonnes ; Silice amorphe
15 tonnes ; Silice amorphe 7 tonnes.
Herbicide Herbicide localisé ; Herbicide ; Herbicide pendant 4 ans ; Herbicide pendant 6 ans ; Herbicide tous les deux ans ; Herbicide chaque

année ; Ligne chimique ; Préparation chimique sans entretien.

Hybride Fertilisation

Travail du sol en ligne et fertilisation ; Travail systémique du sol et fertilisation ; Travail du sol et fertilisation.

Types Hybride Herbicide

Décompacteur et herbicide 4 ans ; Désherbage et herbicide ; Sarclage et herbicide ; Préparation chimique et mécanique sans maintenance
; Préparation chimique et mécanique avec maintenance ; Préparation chimique avec entretien ; Travail du sol en profondeur et 4 ans
d’herbicide ; Déblaiement et herbicide.

Meécanique

Covercrop pendant 4 ans ; Covercrop pendant 8 ans ; Travail du sol et petites plantes ; Covercrop ; Préparation mécanique sans entretien;
3B ; Labour ; Travail du sol en ligne ; Entretien; Herse ; Scarificateur réversible ; Travail du sol et Covercrop pendant 4 ans ; Travail du
sol systématique ; Fourreau ligneux ; Scarification avec des disques ; Covercrop local ; Travail du sol et Covercrop pendant 8 ans ;
Sarclage tous les deux ans ; Ligne épurée ; Dégagement ; Covercrop pendant 6 ans ; Travail du sol et grandes plantes ; Désherber chaque
année ; Préparation mécanique avec maintenance ; Récupération de sol.

Témoin

Annexe 3. Tableau des correspondances entre les traitements et les types de traitement.
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Type

Especes Age Nobs Chimique  Hybride Mécanique Témoin

0-5 1784 113) NA 123) 123)

. o .| 610 1895 22 (6) NA 27 (6) 24 (8)

Chéne sessile et pédonculé 11-15 262 46 (7) NA 47 (7) 46 (9)

1620 453 45 (9) NA 43 (7) 45 (8)

0-5 1384 18 (3) NA 92) 32 (8)

Douglas 6-10 188 NA NA 34 (6) 29 (5)

11-15 550 NA NA NA 66 (8)

. 0-5 2188 15 (2) 16 (3) 14 (3) 15 (3)
Epicéa 6-10 4 NA NA 19 (2) NA

. 0-5 812 41 (11) 45 (9) 36 (13) 21 (4)

Peuplier 6-10 805 73 (11) 65 (10) 66 (9) 54 (9)

Annexe 4. Tableau de métadonnées de diameétre a hauteur de poitrine (cm) montrant la moyenne et l'écart type de chaque type

de traitement par espéce et classe d'dge.
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\ Type

Especes Age Nobs Chimique Hybride Mécanique Témoin
0-5 14365 195 (69) 116 (42) 222 (100) 197 (84)

Chéne sessile et | 610 4395 394 (86) 386 (79) 313 (87) 335 (96)
pédonculé 11-15 1840 614 (143) NA 723 (113) 502 (179)
16-20 630 1106 (190) NA 1209 (97) 934 (295)

0-5 6130 225 (43) 195 (63) 176 (60) 245 (87)
Douglas 6-10 3715 355 (74) NA 293 (92) 652 (114)
11-15 1295 NA NA 490 (142) 430 (189)
16-20 870 NA NA NA 743 (236)

0-5 2551 62 (12) 67 (15) 60 (13) 50 (14)

Epicéa 6-10 2462 203 (43) 232 (60) 172 (64) 134 (53)
11-15 2458 253 (54) 283 (67) 206 (77) 162 (63)

pin laricio 0-5 1397 149 (33) NA 160 (30) 101 (32)
6-10 618 336 (73) NA 347 (54) 237 (62)

Pin sylvestre 0-5 5502 160 (43) NA 154 (47) 118 (42)

Annexe 5. Tableau de métadonnées de hauteur totale (cm) montrant la moyenne et l'écart type de chaque type de traitement

par espece et classe d'age.
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. . Age  Nobs Nobs Trqitement .
Espcces Site max H C Fertilisation ~ Herbicide Hyl‘g)zlde HyI‘E)Izlde Meé¢canique Témoin
Bellevaire 18 1412 1254 - 1;1 - - 33 1;1
Bord Louviers 7 1440 0 - 3;0 - - 12;0 3;0
Chaux 20 1301 1174 6;6 - - - - 1;1
Escource 2 1438 0 - 3;0 - - 9;0 3:0
Chéne Haguenau 150 4 1725 0 - 2;0 - - 8;0 2;0
sessile et Haguenau 32 5 1251 0 - 3;0 - - 6;0 2;0
pédonculé | Haguenau 35 5 1252 0 - 3;0 - - 6;0 2;0
Lyons 35 1680 0 - 1;0 - 3;0 3;0 1;0
Rennes 4 1455 0 - 3;0 - - 12;0 3;0
Villecartier 4 1359 0 - 3;0 - - 12;0 3;0
Vouzon 8 52 0 - - - - - 2;0
Bachellerie 19 960 879 - - - - - 15;15
Billanges 30 600 448 9;9 - - - - 33
Douglas Bonnefond 4 609 0 2;0 - 2;0 - 2;0 2;0
Homol 23 1727 559 - - - - - 28 ;28
Pineta 23 1455 0 - - - - - 28;0
Senoueix 25 779 236 - - - - 4.4 4.4
Epicéa Malleval 48 2551 2188 33 - 6;6 - 6;6 33
Pin laricio | Bord Louvier 7 1397 0 - 3;0 - - 12 ;0 3;0
Haguenau 150 4 865 0 - 2;0 - - 8;0 2;0
Pin Haguenau 32 5 943 0 - 3;0 - - 6;0 2;0
sylvestre Haguenau 35 5 867 0 - 3;0 - - 6;0 2;0
Rennes 4 1462 0 - 3;0 - - 12;0 3;0
Villecartier 4 1365 0 - 3;0 - - 12;0 3;0
Beaulieu 17 0 129 - 0;3 - 0;6 - -
Echigey 18 0 180 - 0;3 - - 0;3 0;3
Peuplier Longue 16 0 180 - 0;4 - 0;2 0;4 -
St. Victor 16 0 143 - - - - 0;12 -
Villevéque 18 0 180 - 0;6 - - 0;6 -

Annexe 6. Echantillon d'étude par espece d'arbre et par site expérimental : nombre total d'arbres mesurés en hauteur (Nyps H)
et en diamétre (Nops C) en cm ; nombre de parcelles expérimentales pour chaque type de traitement (fertilisation, herbicide,

fertilisation hybride, herbicide hybride, mécanique, témoin).
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Chapitre 2 : Etude de I’impact de la
competition en eau et en lumiere exercée par la
fougere aigle sur la croissance de semis de pin

sylvestre a travers la conception d’un mode¢le

de croissance hybride
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I. Etat de D’art et objectifs de 1’étude

I.1. La compétition pour les ressources

La compétition écologique est définie comme une interaction négative entre les plantes,
qui meéne a la réduction de la survie, de la croissance et/ou de la reproduction des individus
(Connell 1990; Goldberg 1990; Helluy et al. 2020). Cette derniére s’effectue directement (effet
mécanique, effet allélopathique) ou indirectement, par l'intermédiaire de ressources du milieu
(eau, lumiére, éléments minéraux). Dans ce dernier cas, on parle de compétition pour les
ressources. (Connell 1990). Elle peut avoir lieu au niveau interspécifique ou intraspécifique.
Selon Goldberg (1990), dans le cas de la compétition pour les ressources, celle-ci peut étre
séparée en deux composantes principales : les effets des plantes sur la disponibilité¢ des
ressources de croissance (eau, lumicre etc...) et la réponse physiologique des plantes aux
changements dans la disponibilit¢ des ressources. En regle générale, la compétition est
considérée comme symétrique lorsque les concurrents partagent les ressources
proportionnellement a leur taille, tandis que la concurrence est considérée comme asymétrique
lorsque les grands individus capturent une part des ressources disproportionnée par rapport a
leur taille (Schwinning et Weiner, 1998). La compétition pour les ressources souterraines est
considérée comme plutot symétrique (Pretzsch et Biber 2010) alors que la compétition pour la
lumiére est asymétrique en raison de la composante directionnelle de la lumiére (Schwinning
et Weiner 1998).

L'impact de la compétition sur les plants se répercute souvent sur la survie et la
croissance de ces derniers. La littérature a souvent mis en avant I’adaptation de certains traits
fonctionnels et morphologiques qui reflétent le stress induit par la compétition sur la lumiére
(Reich et al. 1998; King 2003; Provendier et Balandier 2008) ou les ressources du sol (Nambiar
et Sands 1993; Provendier et Balandier 2008). Dans le cas ou la lumiére est le facteur limitant,
on suppose que les plants allouent de préférence la biomasse a la partie aérienne alors que les
racines sont priorisées si I'eau et/ou les nutriments sont les ressources limitantes (Van Hees

1997).
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Des études de cas comme celles de Timothy B. Harrington (2009 & 2006) sont
intéressantes pour notre sujet. En effet, elles suggerent que les peuplements de coniféres sont
largement sollicités par une compétition intense avec la strate arborée supérieure pour la
lumicre, d’une part, et la strate de la végétation sous-jacente pour 1’eau ou les nutriments d’autre
part (Harrington et al. 1994). Cette compétition peut retarder et/ou amoindrir la croissance du
semis par rapport a des conditions de croissance sans contraintes et jette un doute sur le potentiel
de production de la culture (Wang et al. 1995; Harrington et Tappeiner I 1997; Mitchell et al.
2004).

Dans les plantations, les sites de coupe a blanc sont le plus souvent rapidement colonisés
par des especes végétales a croissance rapide et a succession précoce, qui sont mieux adaptées
a l'absorption préventive et a l'utilisation efficace des ressources que les especes cultivées
sélectionnées (White et Newton 1989; Tappeiner II et al. 1992; Bailey et al. 1998; Monleon et
al. 1999; Thompson et Pitt 2003; Balandier et al. 2006a). Ces interactions avec les plantes
jouent un réle majeur en raison de leurs effets sur la disponibilité des ressources de
l'environnement abiotique comme biotique (Radosevich et Osteryoung 1987; Bazzaz 1990).

L’importance d’un contrdle rapide de la végétation au cours de I’implantation de jeunes
plants de coniféres a déja été maintes fois ¢établie (Wood et Von Althen 1993; Wagner et al.
1999; Biring et al. 2003; Cole et al. 2003). Processus clé dans 1’établissement des foréts, le
contrdle de la végétation spontanée joue un rdle essentiel en tant que pratique de gestion et
constitue souvent I’opération la plus influente sur le taux de croissance des jeunes plantations
dans les stades juvéniles (Squire 1977; Mason et al. 1997; Zhao 1999).

L'influence négative de la compétition interspécifique sur la régénération des coniferes
est bien connue et documentée. Une gestion précoce de la végétation, pour contrdler la
végétation concurrente, montre constamment des effets positifs durables sur la croissance des
plantations de coniféres (Kuch et Walstad 1987; Wagner et al. 2006). En effet, certaines especes
herbacées ou arbustives sont fortement compétitives pour les ressources environnementales et
peuvent avoir un effet négatif significatif sur le développement des semis d'arbres (Davis et al.
1999; Lof 2000; Adams et al. 2003; Coll et al. 2004; Hytonen et Jylhd 2005). Comme les effets

de la concurrence sur la disponibilité des ressources different selon les espéces (Goldberg
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1990), les especes compétitives peuvent étre classées en groupes fonctionnels en fonction de
leur comportement et de la ressource pour laquelle elles sont principalement en compétition
(Frochot et al. 2002; Balandier et al. 2006a).

En regle générale, la végétation compétitrice est un concurrent précoce pour l'eau et les
nutriments a cause de sa prolifération rapide sur les sites perturbés et des adaptations tant
physiologiques que morphologiques pour l'exploitation des ressources souterraines (Cole et
Newton 1986; Zutter et al. 1987; Nambiar et Sands 1993; Mitchell et al. 1999a). Avec le temps,
la végétation ligneuse domine le site et devient plus compétitive, principalement pour la lumiére
(Brand 1986; Jobidon 2000). Si l'influence de la végétation compétitrice sur la croissance des
arbres diminue avec 1'dge (Sands et Nambiar 1984), notons toutefois que les gains de croissance
atteints pendant la phase juvénile sont maintenus tout au long de la rotation (Balneaves et
McCord 1990; Mason et Milne 1999).

La littérature a souvent pointé du doigt ces interactions entre les jeunes semis de pin et
les espeéces d’herbacées les plus courantes (B Richardson, Vanner, Ray, Davenhill, & Coker,
1996; Brian Richardson et al., 1993; Richardson et al., 1996). La présence de végétation
compétitrice réduit la croissance d'un large éventail de coniféres cultivés commercialement
(Knowe et al. 1985; Nelson et al. 1985; Richardson et al. 1996; Watt et al. 2003b, 2003a),
principalement a cause de la concurrence pour I'eau, la lumicére et les nutriments (Brand 1986;
Morris et Forslund 1991; Nambiar et Sands 1993; Richardson 1993; Jobidon 1994; Kimberley
et Richardson 2004). Une réduction de la disponibilité de ces ressources limite les processus
physiologiques tels que le développement de la surface foliaire, la photosynthése, la
conductance stomatique ou l'efficacité d'utilisation de l'eau (Boosma et Hunter 1990).

La végétation compétitrice est généralement composée d'especes exigeantes en lumicre
et son développement dépend principalement de la lumiére et de I’eau disponible dans le sous-
¢tage, qui est elle-méme déterminée par la structure et la densité de la canopée (Lieffers et al.
1999; Catovsky et Bazzaz 2002; Pritchard et Comeau 2004; Balandier et al. 2006b; Rodriguez-
Calcerrada et al. 2008). Certaines especes, comme Pteridium aquilinum, sont particuliérement
compétitives pour la lumicre car elles produisent rapidement de grands organes aériens (Den

Ouden 2000; Dumas 2002; Marrs et Watt 2006). Par ailleurs, les especes développant un
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systéme racinaire dense a la méme profondeur que les semis d'arbres (Picon-Cochard et al.
2006) sont supposées étre des concurrents efficaces pour les ressources souterraines (Coll et al.
2003) en réduisant la disponibilité¢ en eau du sol (Baker 1973; Sands et Nambiar 1984) et en
augmentant les taux de transpiration totale et d'évaporation du couvert humide (Watt et al.

2003b).
[.2 Conséquences en termes de modé¢lisation de la croissance

La réponse de la croissance aux facteurs environnementaux peut étre fortement non
linéaire et les formes de ces relations peuvent étre difficiles a prévoir sans une expérimentation
physiologique détaillée. De plus, les interactions entre les facteurs environnementaux peuvent
ne pas étre simples et beaucoup d’entre eux sont souvent synergiques ou antagonistes (Carter
et Klinka 1992). Par exemple, les effets positifs d'une lumiére élevée sont perdus si les
températures sont basses a cause d’une photo-inhibition (Holly et al., 1994). En outre, la multi-
colinéarité¢ existe souvent entre les facteurs environnementaux (Austin et Gaywood 1994)
comme par exemple les précipitations annuelles moyennes et l'apport en azote du sol (par
exemple, Carter et Klinka 1990; Kimmins et al. 1990).

La combinaison de ces problémes signifie souvent qu'un grand nombre de facteurs et
d'interactions entre ces derniers sont possibles (Battaglia et al. 1999). Il n'existe pas de modele
a priori sur la fagon dont ces facteurs devraient étre combinés, des modeles prédictifs ultérieurs
peuvent apparaitre ad hoc et peuvent étre contre-intuitifs (par exemple, Hunter et Gibson 1984).
Ces modeles sont souvent plus descriptifs que prédictifs de la maniére dont les facteurs agissent
et se combinent pour limiter la croissance. Par conséquent, ils doivent généralement étre
recalibrés lorsqu'ils sont appliqués a différentes régions ou types de sol (par exemple, Goulding
1994).

Un certain nombre de méthodes ont été utilisées pour combiner plusieurs facteurs dans
un indice de site: celles invoquant la loi de Liebig du minimum pour contraindre la croissance
a celle du facteur le plus limitant (par exemple, Pastor et Post 1986; Hackett 1991); la
combinaison multiplicative ou additive de facteurs de régression multiple (par exemple, Carter

et Klinka 1990); et des méthodes plus complexes basées sur des analogies avec la cinétique de
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type Michaelis et Menten comme la théorie des files d'attente ou des réseaux de résistance
¢lectrique (par exemple, O’Neill et al. 1989; Wu et al. 1994). Une autre approche consiste a
intégrer les facteurs du site a travers un modele de croissance basé sur des processus existants,
qui nécessite des entrées de site relativement simples mais qui représente néanmoins les
interactions des facteurs environnementaux de manicre réaliste (par exemple, Battaglia et Sands

1997).

I.3. La compétition hydrique

1.3.1 Introduction

La disponibilité¢ de I'eau est depuis longtemps reconnue comme l'un des principaux
déterminants de la composition, de la structure et de la dynamique de la végétation (Eagleson
et Tellers 1982a, 1982b; Stephenson 1990). Elle affecte une wvariété de processus
physiologiques (Ryan 2011) et modifie la structure, le fonctionnement et la vitalité des arbres
a court et a long terme (Bréda et al. 2006). Les épisodes de sécheresse sont un grave perturbateur
de cette dynamique (Speich 2019). En effet, le bilan carbone des arbres est trés sensible a la
sécheresse via la fermeture stomatique qui impacte la photosynthése, mais aussi via les
limitations de la croissance secondaire (McDowell et al. 2010; Muller et al. 2011; Palacio et al.
2014). Ce paramétre est souvent résumé en un seul indice de sécheresse ou d'aridité. Les
sécheresses étant des phénomenes complexes (Mishra et Singh 2010), ces indices simplifiés
sont toujours associés a une perte d'informations et doivent étre choisis en fonction de la
question posée (Speich 2019).

Le régime hydrique caractérisant un lieu est défini non seulement par les sommes a long
terme d'approvisionnement et de demande en eau (Budyko 1974), mais également par leur
distribution temporelle (Porporato et al. 2001) et la fréquence et l'intensité des épisodes de
sécheresse (Zimmermann et al. 2009). La distribution temporelle de 1'offre et de la demande en
eau influe sur la disponibilité de 1'eau lorsqu'elle est le plus nécessaire a la végétation, c'est-a-
dire en période de forte demande évaporative ou pendant les processus physiologiques clés.
Par exemple, pour une somme donnée de précipitations annuelles ou saisonnicres,

l'intermittence des épisode pluvieux détermine la durée des périodes s¢ches, de sorte que des

85



épisodes pluvieux plus intermittents se traduisent par des conditions plus séches pour la
végétation (Zhang et al. 2004). Ainsi, une concentration de pluie sur des événements moins
nombreux et plus intenses peut signifier qu'une plus grande fraction de pluie va au
ruissellement, ce qui réduit la quantité d'eau disponible (Porporato et al. 2001). La sécheresse
peut induire une mortalité individuelle des arbres et un dépérissement des foréts en cas de
sécheresse a long terme ou extréme (Hayles et al. 2007; McDowell et al. 2008; Allen et al.

2010; Carnicer et al. 2011; Greenwood et al. 2017).
1.3.2. Impact des épisodes de sécheresse

1.3.2.1. Impact au niveau physiologique

L'eau est cruciale pour un large éventail de processus physiologiques des plantes : la
survie et la croissance cellulaire ainsi que le transport des nutriments et des produits de
photosynthése (Speich 2019). Une diminution de l'eau dans les plantes, induite par une
diminution de I'humidité du sol, a un certain nombre d'effets quasi immédiats. L'une des
premicres réactions est une réduction de la croissance cellulaire et de la synthése de la paroi
cellulaire, due a la réduction du potentiel hydrique intra-cellulaire (Hsiao 1973; Porporato et al.
2001). La croissance du xyléme est parmi les principaux et premiers processus impactés par la
sécheresse (Palacio et al. 2014) et elle peut étre réduite pendant plusieurs années aprés une
sécheresse sévere (Anderegg et al. 2015). En cas de déficit hydrique sévére, la réduction du
carbone disponible peut étre encore accentuée par la difficulté de transport des glucides a travers
le phloéme (McDowell et al. 2011) et par une régulation métabolique de la photosynthese a la

baisse (Chaves et al. 2003; McDowell et al. 2011).
1.3.2.2. Impact au niveau individuel

Une grande partie de la recherche sur la réponse des arbres a la sécheresse au cours des
derniéres années a été motivée par I'augmentation des observations de la mortalité des arbres et
la nécessité de comprendre les processus conduisant a la mort des arbres (Allen et al. 2015).
D'un autre c6té, les arbres sont sensibles aux effets de report, et une sécheresse peut avoir un
impact sur la vitalité des arbres dans les années suivantes (Bréda et al. 2006). Ces effets retardés

ne sont pas seulement dus a des fluctuations du stockage des glucides, mais reflétent également

86



les dommages subis par les feuilles et les bourgeons, et par le systéme hydraulique, pendant la
sécheresse et le stress thermique. Dans tous les cas, ces effets contribuent a affaiblir I'arbre et a
le rendre plus sensible a d'autres stress, dont les nouvelles sécheresses (Bréda et al. 2006). A
plus long terme, un arbre peut s'adapter aux conditions séches via un certain nombre
d'ajustements structurels, tels qu'une augmentation de la biomasse racinaire, une diminution de
la surface foliaire et un ajustement des relations allométriques (Lopez-Serrano et al. 2005).

L'évaluation de la réponse physiologique des plantes au stress hydrique est un sujet tres
complexe. En général, les effets du stress hydrique différent d'une plante a l'autre et dépendent
¢galement du moment de la sécheresse pendant la saison de croissance (Porporato et al. 2001).

Dans de nombreux écosystémes, le déficit d'humidité du sol est souvent le facteur de
stress le plus important pour la végétation (Porporato et al. 2001). De méme, le stress thermique
ou de rayonnement prend le plus souvent le dessus apres que l'effet de refroidissement de la
transpiration a été réduit par la présence d'un déficit en eau (Nilsen et Orcutt 1996). Des sources
de stress supplémentaires et d'une importance cruciale, comme celles liées a la limitation des
¢léments nutritifs, sont souvent déclenchées par l'apparition d'un stress hydrique (Nilsen et
Orcutt 1996) et sont modulées par la dynamique de I'humidité du sol. Bien que l'interconnexion
entre les effets de différents types de ressources dans la physiologie végétale soit assez
complexe (par exemple, Bloom et al. 1985), les plantes montrent souvent des réponses
similaires a différentes sources de stress, en particulier lorsque la cause déclenchante est le
déficit hydrique (Chapin III et al. 1987; Chapin III 1991; Nilsen et Orcutt 1996).

L'effet de la sécheresse sur la croissance annuelle est généralement représenté par une
fonction non linéaire, avec des effets qui augmentent lentement a des niveaux de sécheresse
modérés et des effets qui augmentent rapidement a des niveaux plus extrémes. Ceci est basé sur
diverses observations de la croissance radiale (Bassett 1964) et de la hauteur de la canopée
(Reed et Waring 1974), ou des niveaux plus élevés de sécheresse ou d'aridité ont eu un effet
disproportionné (Porporato et al. 2001). Malgré tout, cette affirmation n’est pas toujours
vérifiée et Helluy et al. (2020) met en avant une relation linéaire entre le Log_Accroissement

et Log de I’indice de stress chez Pinus halepensis.
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1.3.2.3. Impact au niveau du peuplement

Les effets de la sécheresse a 1'échelle des peuplements forestiers sont beaucoup moins
documentés que pour les arbres individuels (Clark et al. 2016). Il a souvent été observé que,
avec tous les autres facteurs constants, le stress hydrique diminue avec la diminution de la
densité des peuplements (Elkin et al. 2015), c'est pourquoi I'éclaircie des peuplements est
utilisée comme stratégie de gestion pour prévenir le stress dii a la sécheresse (Ameztegui et al.
2017). Sur des échelles de temps plus longues, les indicateurs au niveau du peuplement des
conditions séches comprennent la structure et la composition du peuplement, avec des especes
ou des génotypes plus résistants a la sécheresse (Bussotti et Pollastrini 2017), une faible densité
de peuplement (Clark et al. 2016) et une limitation de la hauteur maximale des arbres (Rasche

et al. 2012).

[.4. La compétition pour la lumiere

1.4.1. Généralités

Dans leur revue de synthése, Coomes et Grubb (2000) soulignent que la lumiére est
généralement le facteur limitant essentiel dans les foréts tempérées et tropicales dont le sol,
relativement riche et humide, autorise le développement d’une population végétale dense
interceptant une grande quantité de lumiere (Tilman 1988), alors que les ressources souterraines
(eau et nutriments) sont les facteurs limitants principaux dans les foréts boréales et arides ou
semi-arides, caractérisées respectivement par des sols pauvres et des sols secs.

En conditions de faible éclairement, une espece a croissance rapide atteint rapidement
une dimension telle que le rapport entre 1’efficacité d’interception de la lumiére et la biomasse
totale de I’individu entraine un bilan carboné négatif (Gaudio 2010).

La concurrence des plantes interférentes peut influencer la productivité des jeunes
coniféres en modifiant les schémas d'allocation (Watt et al. 2003b, 2003a). On en sait
relativement peu sur le partage du carbone dans les peuplements de coniféres juvéniles. La
théorie du modele de pipe (Shinozaki et al. 1964a, 1964b) prédit que des niveaux élevés de
compétition pour la lumiere induiront une plus grande allocation au bois de tige, afin de

maintenir un rapport stable entre la surface foliaire et la section transversale de la tige. En
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revanche, la théorie de l'allocation des priorités (Waring et Schlesinger 1985; Oliver et Larson
1996a) suggere qu'une plus grande concurrence pour la lumicére augmentera l'allocation au
feuillage, aux dépens du bois de tige (Waring et al. 1980).

Les jeunes arbres allouent préférentiellement la biomasse aux parties aériennes si la
lumicre est le principal facteur limitant (Tilman 1988; Van Hees 1997; Gardiner et Hodges
1998; Van Hees et Clerkx 2003). Une diminution d’éclairement peut provoquer des réactions
au niveau foliaire entrainant une augmentation de I’efficacité d’interception de cette ressource.
En milieu sombre, un investissement préférentiel a la surface foliaire plutét qu’a la masse
foliaire a été plusieurs fois démontré. De ce fait, la masse foliaire par unité de surface diminue

quand I’éclairement diminue (King 2003; Aranda et al. 2004).
1.4.2. Concept de tolérance a ’ombre

Les performances des jeunes arbres sont influencées par de nombreux facteurs (Perrin
1963; Kozlowski 2002; Paluch 2005) tels que la disponibilité en ressources ou les conditions
climatiques et édaphiques (Dehlin et al. 2004; Pardos et al. 2007). Pour une combinaison
espece/facteur, il est ainsi possible de définir un optimum de croissance autour duquel I’espéce
tolére une certaine variabilité du facteur (Perrin 1963; Lyr et Garbe 1995; Lyr 1996).

Bien que le terme de tolérance a 1I’ombre se soit largement diffusé et banalisé, entrainant
une confusion comme souligné par plusieurs auteurs (Dreyer et al. 2005; Kunstler 2005); nous
qualifierons la tolérance a I’ombre comme « la capacité des plants a survivre a faible niveau de
lumiére pendant de longues durées et de reprendre rapidement une croissance active apres
remise en lumiére (Dreyer et al. 2005). Toutefois, cette tolérance est largement dépendante du
site (Walters et Reich 1997; Davis et al. 1999) en fonction de la disponibilité des ressources
souterraines (Toumey et Korstian 1937; Kozlowski 1949; Tilman 1988; Smith et Huston 1989;
Kobe et al. 1995; Walters et Reich 1997).

Certaines especes, telles que le pin sylvestre, sont considérées comme intolérantes a
I’ombre et peineraient & maintenir, pour de faibles éclairements, un bilan carbone positif entre
photosynthése et respiration. Par ailleurs, dans une étude de Sanchez-Gomez et al. (20006), il est

montré qu’un stress hydrique n’affecte pas la relation entre la survie et 1’éclairement du pin
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sylvestre. Ce trait de caractére peut toutefois évoluer avec la taille et le stade de développement

des individus (Kneeshaw et al. 2006; Niinemets 2006).
1.4.3. Réponse des semis a la ressource de lumiére

De nombreuses ¢tudes ont mis en évidence les réponses des jeunes arbres a la
disponibilité de la lumiére (Walters et Reich 1999; Ammer 2003; Curt et al. 2005; Balandier et
al. 2007; Valladares et Niinemets 2008). Les réponses qualitatives a la lumiére sont donc
relativement bien connues. Il est moins bien établi comment les semis réagissent a un gradient
de lumicre (Veenendaal et al. 1996). En effet, par adaptation morphologique, les réponses des
plantes a la lumiére varient avec la position le long du gradient de lumiére. Par exemple, celles
situées a 'extrémité inférieure du gradient de lumiére améliorent leur interception de la lumicre
car la ressource devient limitante (Poorter 1999).

Si le caractere positif de la relation entre la lumiére et la croissance n’est plus a prouver,
la forme de la relation est quant a elle beaucoup plus sujette a débat. Plusieurs études ont mis
en avant le caractére sigmoide de cette relation (Kobe et al. 1995; Pacala et al. 1996; Kobe et
Coates 1997) montrant de clairs effets de seuils de part et d’autre du gradient de lumicére.
Parallélement, d’autres études font mention de forme « non-linéaires » globalement positive
(Elliott et Vose 1995; Boucher et al. 1998) tandis que Poorter (1999) rapportait dans son étude
sur la croissance des semis de 15 espéces d'arbres d'Afrique de 1'Ouest que la plupart des especes
d'arbres atteignaient des taux de croissance maximaux dans des conditions de luminosité
intermédiaires. Enfin, des relations de type linéaires ont également été décrites, comme c’est le
cas pour Crow (1992), qui a étudié les semis de chéne rouge (Quercus rubra L.) aux Etats-Unis
et a observé une augmentation de la hauteur inversement proportionnelle au couvert d'étage
supérieur et donc, par extension, proportionnelle a la quantité de lumicere.

Plusieurs études ont ainsi conduit a la conclusion que la disponibilité de la lumiére limite
la croissance des arbres dans de nombreuses situations (Reed et al. 1983; Brand 1986; Morris
et Forslund 1991; Jobidon 1994), bien que ce ne soit manifestement pas toujours le cas (par
exemple, Sands et Nambiar 1984; Smethurst et Nambiar 1989). Le plus souvent la prise en

compte de la végétation compétitrice se fait a travers un indice de compétition, c’est par
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exemple le cas dans 1’étude de Richardson et al. (1999) dont I’indice de compétition combinait
les mesures de hauteur de la végétation interférente par rapport a la hauteur de 1’arbre, sa
proximité avec 1’arbre et son abondance. Cet indice de compétition était corrélé négativement
avec I’indice de disponibilité de la lumicere.

La productivité primaire nette (NPP) d'un couvert végétal s'est avérée étre directement
proportionnelle a l'interception de la lumiére (Monteith et Moss 1977), et le microclimat local
affecte la pente de la relation entre la lumicre interceptée et la NPP. Des études récentes,
effectuées a un pas de temps quotidien, ont suggéré que la relation peut étre hyperbolique
(Turner et al. 2003), mais il existe un soutien raisonnable pour une relation linéaire dans d'autres
¢tudes a des échelles de temps plus longues (Grace et al. 1988; Dalla-Tea et Jokela 1991).

Dans le cas du pin sylvestre, la croissance des semis de pin sylvestre dépend de la
quantité¢ de lumiére (De Chantal et al. 2003; Dehlin et al. 2004) et de la qualité de la lumiére
(Fernbach et Mohr 1990; De La Rosa et al. 1998). Dans son étude Gaudio (2010) rapporte que
plus I’environnement dans lequel se trouve les pins est sombre, plus la hauteur maximale qu’ils
sont capables d’atteindre est faible et ce quel que soit 1’age des individus. Néanmoins, d'autres
études ont rapporté a l'inverse que la hauteur des semis de pin sylvestre augmentait lorsque la
disponibilité¢ de la lumicre diminuait, en accord avec une stratégie d'évitement de I'ombre
(Aphalo et al. 1999; Ballar¢ 1999) connue pour étre prononcée chez les especes intolérantes a
'ombre et correspondant a l'allongement de la tige au détriment de la croissance en diameétre

(De La Rosa et al. 1998; Dehlin et al. 2004).
I.5. Le Pin sylvestre (Pinus sylvestris)

Le pin sylvestre (Pinus sylvestris L.) est une espece pionniere qui a la plus large aire de
répartition parmi le genre Pinus (Richardson et Rundel 2000; Medail 2001). Le pin sylvestre
est une essence a feuilles persistantes avec un systéme racinaire qui est plus superficiel que la
plupart des espéces a feuilles larges, mais il développe un premier pivot et des racines latérales
solides (Merlin et al. 2015). Ce résineux est considéré comme héliophile (De Kirwan 1867;
Lanier et al. 1986), tolérant aux sols pauvres (Oyen et al. 2006) et résistant aux sécheresses

modérées (Picon-Cochard et al. 2006). Il a une croissance rapide et son age d’exploitabilité est
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d’environ 80 ans, voire moins selon 1’'usage auquel il est destiné (Gaudio 2010). Sa capacité a
coloniser rapidement les zones ouvertes (Hansen et al. 2002; de Chantal et al. 2003), fertiles ou
non (Bazin et al. 1983; Prévosto 1999; Prévosto et al. 2000), explique sa large répartition
actuelle dans toute I’Europe (Krakau et al. 2013; Merlin et al. 2015; Aleksandrowicz-Trzcinska
et al. 2017) (Figure 12). C’est également le cas dans les régions relativement séches du bassin
méditerranéen (Barbéro et al. 1998) malgré le fait que son aire de répartition naturelle soit les
zones boréales (Galiano et al. 2010) en faisant I’espéce de conifeére la plus répandue dans

I’hémisphere nord (Aleksandrowicz-Trzcinska et al. 2017).
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Figure 12. Aire de répartition européenne du pin sylvestre (Figure tirée de Caudullo et al. 2017 ).

L’effet positif de la lumiere sur le pin sylvestre a été¢ largement démontré, notamment
en ce qui concerne le stade semis (Mason 2004). Comme certaines espeéces intolérantes a

I’ombre, le Pin sylvestre est capable de mettre en place une stratégie de « shade-avoidance »,
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ou d’évitement de I’ombre, en priorisant sa croissance en hauteur pour acquérir potentiellement
plus de lumiére (Gaudio 2010).

Le pin sylvestre est une espece présentant un contrdle stomatique iso-hydrique (Irvine
et al. 1998) et met en place une stratégie d’évitement de la sécheresse par une fermeture
immédiate des stomates en combinaison avec un systeme d'enracinement profond (Richardson
et Rundel 2000). Cette fermeture précoce des stomates est nécessaire car le pin sylvestre est un
conifére relativement sujet a la cavitation (Martnez-Vilalta et al. 2004; Zang et al. 2012; Merlin
et al. 2015).

La compétition entre deux individus varie selon la disponibilité en ressources et les
conditions climatiques. La réduction de croissance qui en résulte, engendrée par une diminution
de la disponibilité des ressources a pour conséquence une réduction de biomasse des jeunes
plants ligneux (Gaudio 2010). Par exemple, (Norberg et al. 2001) ont travaillé sur des semis de
pin sylvestre d’un an en interaction avec la callune et ont mis en évidence une augmentation de
la biomasse des semis de pin (x 5) aprés cinq années de croissance concomitante avec la
suppression de la callune comparativement a des semis se développant sur un sol envahi de
callune. Dans le méme ordre d’idées, Picon-Cochard et al. (2006) ainsi que Gaudio et al.
(2011Db) ont mis en évidence sur des pins sylvestres de trois ans, plantés sur sol nu ou sur prairie
envahie par une végétation majoritairement graminoide, une diminution de 85% de la biomasse
totale aprés un an et demi de croissance dans la végétation.

Jach et Ceulemans (1999) soulignent que les croissances en hauteur et en diameétre de
semis de pin sylvestre débutent mi-avril mais se terminent respectivement fin mai et mi- aout.
Peu d’especes compétitrices herbacées a feuillage caduc sont pleinement matures mi-avril.
Dans notre cas, le feuillage de la fougere est complétement mature en juin — juillet (Taylor et
al. 2001; Marrs et Watt 2006). Cela explique donc que la croissance en hauteur des semis se
déroule majoritairement en absence du couvert herbacé alors que la croissance en diamétre se

déroule en partie lorsque cette végétation est présente.
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I.6. La fougere aigle (Pteridium aquilinum)

1.6.1. Introduction

La fouggre aigle (Pteridium aquilinum L. Kuhn) est l'une des espéces végétales les plus
dispersées et les plus abondantes au monde (Harper 1977) (Figure 13) dominant une grande
variété de types de végétation (Page 1976, 1982). Elle rentre en conflit avec les activités de
I'homme et de nombreuses références a la fougere causant des problémes ont été faites (Braid
1959). Elle est fréquemment considérée comme une mauvaise herbe difficile (Gordon et al.
1999b, 1999a; Pakeman et al. 2000a, 2000b) causant des problémes aux agriculteurs
(Varvarigos et Lawton 1991), aux forestiers et aux écologistes (Biggin 1982; Pakeman et Marrs
1992). Elle est difficile a éradiquer avec la technologie et I'économie actuelles (Werkman et

Callaghan 2002) et des efforts considérables ont été concentrés sur son controle (Burge et

Kirkwood 1992).
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Figure 13. Aire de répartition européenne de la Fougere aigle (Figure tirée de Marrs et Watt 2006).

L'homme a été principalement responsable de la propagation de la fougére (Williams et
al. 1987). La nature de sa colonisation de nouvelles zones a partir de fronts avancés a été décrite
(Whitehead et Digby 1997a, 1997b) et son écologie et sa propagation ont été largement étudiées
(Watt 1971, 1976; Page 1982). L’invasion réussie de cette espece est liée a la fois a 1'évolution
des pratiques d'utilisation des terres et au changement climatique au cours des 100 dernicres
années (Pakeman et al. 1996). Le couvert forestier dense a tendance a supprimer la fougere
mais lorsque la canopée est ouverte, les clones de fougeres deviennent plus denses, ce qui peut
inhiber considérablement 1'établissement d'arbres plus jeunes. En général, la période
d'établissement des semis apres l'abattage coincide avec la période de couverture maximale des

fougeres (Tolhurst et Burgman 1994). Apres la coupe a blanc des foréts de pins sylvestres, la
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fougere forme fréquemment un couvert végétal dense et uniforme qui exclut les autres végétaux

(Dolling 1996).
1.6.2. Ecologie de la fougére aigle

1.6.2.1. Morphologie de la fougere aigle

La fougere aigle (Pteridium aquilinum L. Kuhn), posséde un vaste systéme de rhizomes
souterrains ramifiés a plusieurs reprises. Ces rhizomes sont variablement tomenteux mais sans
¢cailles. Les frondes sont grandes et peuvent atteindre 440 cm de hauteur. Elles sont
généralement tri-pennées, allant de deux a quatre pennées. Ses spores sont produites en juillet
et aolt dans des conditions tempérées du nord (Tryon 1941). Cette espece est appelée fougere
aigle parce que la distribution des faisceaux vasculaires ressemble a un aigle en coupe

transversale (Thomson 2004) (Figure 14).
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Figure 14. Morphologie générale de la Fougere aigle (Figure tirée de Marrs et Watt 2006). (a) lame de fronde, (b) rachis; (c)
pavillon; (d) stipe; (e) nectaire; (f) crozier a poils;, g) primordium foliaire porté sur la pousse courte; (h) l'apex des pousses;
(i) ligne latérale; (j) racines pétiolaires; (k) racines, (I) rhizome,; (m) pinnule; (n) nervure médiane du pavillon; (o) pinnulette;
(p) nervure médiane de la pinnule; (q) surface inférieure de la pinnule montrant le coenosorus continu autour de la marge; (r)
surface supérieure, (s) surface inférieure; (t) sporange mature; (u) indusium, (v) sporange apres décharge de spores; (w) faux

indusium: montrant (x) le primordium de la fronde; (v) bourgeon abaxial et (z) bourgeon adaxial.

Le systéme vasculaire est trés développé et constitue probablement 1'une des raisons

pour lesquelles Pteridium peut devenir une plante aussi problématique (Marrs et Watt 2006).
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1.6.2.2. Cycle de vie de la fougére aigle

La fougere aigle est une plante a feuilles caduques, a croissance rapide, avec un rhizome
persistant et une forte stratégie compétitive (Grime et al. 1988). Elle présente un cycle
saisonnier de croissance, de sénescence et de décomposition. La croissance est généralement
amorcée dans des conditions sans forét a la fin avril-début mai et atteint rapidement la biomasse
maximale et la surface des feuilles vertes a la fin juillet-début aotit (Chen et Lindley 1981;
Marrs et Watt 2006). La biomasse des cultures sur pied a été estimée entre 0,4 et 1,5 kg m™
(Watt 1964; Perkins et al. 1978; Callaghan et al. 1981; Chen et Lindley 1981). A ce stade, les
pennées les plus basses changent de couleur et meurent et la surface des feuilles vertes est
progressivement réduite. Début octobre, avec l'arrivée du gel et des coups de vent, les frondes
de fougere meurent et se cassent ce qui créé une surface inégale d'environ 30 a 40 cm de haut

(Figure 15).
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Figure 15. Cycle de vie général de la Fougere aigle (Figure tirée de Marrs et Watt 20006). (a) Surface inférieure d'une feuille
fertile (ici une pinulette) montrant le seul sore marginal continu (coenosorus). (b) Sporange mature (ci-dessus) et sporange
apres libération de spores (ci-dessous). (c) Spore, montrant une marque triléte « raphé » et une paroi de spores. (d) Spore
germée avec prothallus en développement avec rhizoides, le protoneme filamenteux antérieur n'est pas illustré. (e — h) La
fécondation croisée est normale chez Pteridium, les archégones et les anthéridies sont généralement formées simultanément
sur un prothallus. (e, f) Jeune prothallus plus petit avec anthéridies. (g, h) Prothallus plus grand et plus ancien portant des
archégones. (i) Les spermatozoides libérés par les anthéridies se déplacent vers l'ovule mature. (j) Développement du sporeling
(sporophyte se développant sur gamétophyte). Normalement, un seul zygote se développe a partir de chaque prothallus. La
premiere feuille du sporeling est bipennée ; les feuilles successives sont divisées de maniere plus complexe (illustré, Gottlieb
1958). Le prothallus dégéneére tandis que le sporeling en croissance en retire de la matiere et devient de plus en plus
indépendant. Le rhizome du sporeling se développe alors (voir Fig. 6). (k) Le sporophyte adulte ne devient pas fertile (1) avant

l'age de 3 a 4 ans.

99



Watt (1945, 1956, 1964, 1976) dans ses études classiques de fougere, a reconnu deux
types de litiére. Les pétioles de fougere les plus anciens et les plus hauts ont tendance a se casser
juste en dessous des premicres pennées, a environ 15-40 cm au-dessus du sol. La partie
supérieure du pétiole contenant la lame tend a former une surface compacte de 10 a 20 cm
d'épaisseur reposant sur des pétioles cassés adjacents. Cette couche se désintégre lentement
pour former un épais tapis (2 a 10 cm) de pennées et de fragments de pennées denses. Enfin,
les fortes gelées et les chutes de neige hivernales compressent la couche supérieure de frondes
cassées de sorte qu'au printemps suivant, la litiere de fougére ne mesure que 5 a 20 cm de haut,
avec des pétioles cassés (5 a 20 m?) qui dépassent de la litiére jusqu'a une hauteur de 30-40 cm
(Pitman 1989).

La litiere de fougére se désintegre tres lentement. Frankland (1966, 1976) a montré qu'il

fallait entre 11 et 23 ans pour que 93% des pétioles de fougere soient perdus.

1.6.2.3. Propagation de la fougére aigle

Figure 16. Développement des rhizomes dans la propagation de la Fougere aigle (Figure tirée de Marrs et Watt 2006). (a)
avant la formation de la feuille, l'axe des pousses est dirigé vers le haut, la phyllotaxie est en spirale et une seule racine se
pose sous chaque feuille ; (b) l'apex de la pousse bifurque ; (c) chaque sommet se plie latéralement, tourne vers le bas, puis
(d) la tige se bifurque a nouveau et pénétre dans le sol pour former les rhizomes, et a ce moment, les premiéres frondes portées

par les rhizomes apparaissent comme de jeunes croziers.
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Taylor (1986) a estimé que le taux annuel d'expansion des terres infestées de fougeres
est de 1 a 3% (Pitman 1989) (Figure 16). L'importance du systéme des rhizomes dans sa
capacité rapide a coloniser et a se propager dans de nouvelles zones est bien connue (Page 1976,
1982; Rymer 1976; Watt 1976). La structure souterraine du rhizome est résistante au feu et
contient un grand réservoir de glucides et un grand nombre de bourgeons producteurs de
frondes (Watt 1940; Glass et Bohm 1969; Glass 1976; Lowday et Marrs 1992a, 1992b; Snow
et Marrs 1997; Marrs et al. 1998b, 1998a, 1998a; Johnson 2001). C’est pourquoi Pteridium
aquilinum a été décrit comme une espéce pionnicre agressive et inflammable typiquement
présente dans des sites briilés ou déboisés (Alonso-Amelot et Rodulfo-Baechler 1996;

Humphrey et Swaine 1997; Snow et Marrs 1997) (Figure 17).

(a) Pioneer
Grass Heath Building
Degenerate Mature
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Figure 17. (a) Diagramme du cycle de régénération de la Fougere aigle et (b) changements associés dans la litiere et dans le
comportement des pousses a travers ce cycle dans un podzol a Lakenheath Warren (Suffolk) ; noir = vivant; blanc = mort

(Figures tirées de Marrs et Watt 2006).
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1.6.3. La compétition exercée par la fougere aigle

1.6.3.1. Généralités

La fougere aigle est une espéce particulierement compétitive pour la lumiére (Tolhurst
et Turvey 1992), les nutriments (Evans et al. 1990) et I'humidité (Smith et Locwood 1990).
Dans tous ces endroits envahis, les plantes associées semblent étre séveérement inhibées et
souvent exclues des peuplements (Gliessman et Muller 1978) suggérant que P. aquilinum peut
retarder la régénération des foréts pendant des décennies (Koop et Hilgen 1987). Il a également
été signalé que cette espece a des effets négatifs sur la régénération des coniféres (Jones 1947;

Dolling et al. 1994; Ferguson et Adams 1994; Dolling 1996).
1.6.3.2. Compétition hydrique

Comme nous I’avons vu en en introduction générale, Pteridium aquilinum, comme
beaucoup d’espéce herbacée, a davantage d’impact sur la compétition vis-a-vis de la lumiére
(Frochot et al. 2002). Malgré tout, le développement d’un fort maillage de rhizome (Marrs et
Watt 2006) en profondeur lui permet d’absorber des quantités importantes d'eau et de
nutriments dans les sols (Morris et al. 1993; Thevathasan et al. 2000; Fotelli et al. 2001, 2002),
réduisant ainsi la croissance des semis.

Les effets hydrologiques de cette activité invasive sont attribuables a des changements
dans la perte par transpiration (Pitman et Pitman 1986). A mesure que la fougére s'établit, on
constate une augmentation de la perte par interception des précipitations par le couvert de
fougere (Pitman 1989) et une augmentation du stockage d'interception par la litiere de fougere
(Pitman 1989). Roberts et al. (1980) ont examiné les taux de transpiration de la fougére sous
une forét de pins dans 1'Est de 1'Angleterre et ont constaté que la fougere représentait 20 a 25%
de la transpiration totale (Williams et al. 1987). Pendant la saison de croissance, les quantités
d’eau interceptées par la canopée de fougere sont importantes (49% Ford et Deans (1978)). Des
quantités considérables d'eau sont ainsi éliminées du cycle hydrologique par interception des
fougeres. Au cours des précipitations de faible intensité, la canopée dense des frondes de
fougere picge toute la pluie incidente et, par conséquent, il n’y a pas de ruissellement le long

de la tige (perte d'interception de 100%). Cependant, & mesure que l'intensité de 1’épisode
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climatique augmente, une fois que la capacité¢ de stockage des feuilles est atteinte, il y a
proportionnellement plus de retombées et d'écoulements le long de la tige (Williams et al.

1987).
1.6.3.3. Compétition sur la lumiere

Pour Pteridium, une densité aussi faible que 10 morceaux de rhizome par m? est
suffisante pour produire une couverture presque maximale (Gaudio 2010). Ce comportement
est di au développement rapide de la partie aérienne de cette espéce caractérisée par peu de
feuilles massives, horizontales et bien réparties (Den Ouden 2000; Marrs et Watt 2006). Ce trait
morphologique foliaire permet a Pteridium de bien intercepter la lumicre (Balandier et al.
2006a).

Dans son étude, Gaudio (2010) reléve que Pteridium intercepte une proportion
significativement plus élevée de lumiére incidente que d’autres especes herbacées (Molinia
caerulea et Caluna vulgaris par exemple). Son coefficient d'extinction de la lumiére (k) était le
plus important que la plupart des autres espéces étudiées. Certaines études ont mis en évidence
que l'utilisation d'une seule moyenne k est appropriée pour modéliser I'atténuation de la lumicre
dans un sous-étage caractérisé par des espéces de morphologie relativement proche (Stadt et
Lieffers 2005). Gliessman et Muller (1978) ont signalé que le niveau d'interception de la
lumiére dans une trouée forestiere, caractérisée par une couverture de Pteridium, est de 52%.
Comme Pteridium est caractérisé par de hauts stipes portant la lame (Marrs et Watt 2006), la
lumicre peut pénétrer latéralement dans la canopée de Pteridium. Cet éclairage latéral est
toutefois marginal en forét, car Pteridium se propage sur de grandes surfaces (Gaudio et al.
2011b). Les fougeres réduisent les niveaux de lumiere sous leurs auvents jusqu’a 32% des
niveaux de lumieére déja faibles existant sous le couvert de 1'étage supérieur (jusqu’a 3,4% en
plein soleil) et réduisent fortement les rapports rouge / rouge lointain en dessous de leurs
auvents (Horsley 1993). Par ailleurs, les niveaux de lumiére sous la litiere diminuent de fagcon

exponentielle & mesure que la quantité de litiere augmente (Facelli et Pickett 1991).
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1.6.3.4. Interactions mécaniques

Avec l'invasion des fougéres, une partie de l'impact est l'introduction d'une vaste
canopée et 1'accumulation conséquente de quantités considérables de litiére restant sur le sol
tout au long de 1'année, maintenues par des ajouts annuels de frondes mortes et un faible taux
de décomposition (Frankland 1976). La présence de fougeres sur le long terme génére deux
couches de litiere distinctes ; une couche supérieure des derniers ajouts de frondes mortes et
une couche inférieure avec décomposition partielle (Watt 1947). La couche de litiere végétale
est bien connue pour &tre un obstacle majeur a 1'établissement de la végétation par les impacts
physiques, biologiques et chimiques (Fowler 1988; Facelli et Pickett 1991; Foster et Gross
1998; Rebollo et al. 2001; Jensen et Gutekunst 2003; Rotundo et Aguiar 2005). Il a ét¢ démontré
que la couche dense de sous-étage formée par les fougeéres augmente également leur impact sur
la succession en diminuant la quantité de graines atteignant la surface du sol (Pakeman et Marrs
1992; Marrs et Watt 2006). Sous invasion de fougere, 1'élimination ou la perturbation de la
litiere est un facteur clé pour restaurer les sites infestés de fougere et accélérer 1'établissement
de la végétation pendant la restauration écologique (Lowday et Marrs 1992a; Pakeman et al.
2000b). Ceci est également soutenu par les travaux de Royo et Carson (2006), qui ont fait valoir
que la couche dense de sous-étage dans les foréts est l'une des causes de l'impact sur la

composition floristique plutot que certains effets allélopathiques.
1.6.3.5. Effets allélopathiques

Plusieurs études ont suggéré que la fougére peut avoir des effets phytotoxiques
importants (Gliessman et Muller 1972; Horsley 1977; Dolling et al. 1994). En effet, la fougére
aigle est chimiquement bien défendue contre les herbivores (Cooper-Driver 1976, 1990; Jones
et Firn 1979a) et les plantes concurrentes (Gliessman 1976; Nava et al. 1987). Elle dispose
d’une large gamme de métabolites secondaires considérés comme défensifs contre les
herbivores (Lawton 1976; Jones et Firn 1979a, 1979b; Cooper-Driver 1990) et des agents
potentiellement allélopathiques (Cooper-Driver 1976) parmi lesquels un éventail de toxines a
large spectre structurel (Fenwick 1989) qui comprend des terpénes uniques parmi les

gymnospermes (Alonso-Amelot et al. 1992) ainsi que du cyanure d'hydrogeéne (Moon et Raafat
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1951b, 1951a; Cooper-Driver et al. 1977), des composés phénoliques (Glass et Bohm 1969;
Cooper-Driver et al. 1977) et des tanins en fin de saison de végétation (Moon et Pal 1949;
Cooper-Driver et al. 1977).

Cette phytotoxicité de la fougere affecte gravement 1'établissement précoce des semis
de coniferes (Gliessman et Muller 1972, 1978; Gliessman 1976; Horsley 1977). Le mécanisme
de libération des toxines varie sous les différents climats dans lesquels poussent les différentes
variétés de cette espéce (Gliessman 1976). Cependant, il semble que la croissance des racines
est inhibée pendant toute la saison de croissance, sauf en aott (Dolling et al. 1994). Les graines
de conifeéres germées dans des sols de fougeére ont également montré une mortalité élevée
(Ferguson et Boyd 1988).

Cependant, les études allélopathiques sur la fougere ont été difficiles a interpréter,
donnant parfois des résultats contradictoires, qui peuvent étre dus a la saison de collecte, ainsi
qu'a des problémes avec la méthodologie de test de 1'allélopathie (Del Moral et Cates 1971;
Stewart 1975; Nava et al. 1987; Dolling et al. 1994). En effet, plusieurs aspects de l'interférence
allélopathique de la fougere ont fait 1'objet d'un débat (voir Den Ouden (2000)) : la variation
saisonniére, ontogénétique et spatiale de la production de composés organiques secondaires, les
différences de toxicité entre les variétés de fougere et le temps d'extraction utilisé dans les

expériences de laboratoire (Silva-Matos et Belinato 2010).
1.6.4. Interactions avec le Pin sylvestre

Les quelques études qui traitent de la phénologie du pin sylvestre ont montré que la
croissance en hauteur et en diamétre du pin sylvestre ne se produit pas a la méme période
(Dougherty et al. 1994). Comme nous 1’avons vu précédemment, selon Jach et Ceulemans
(1999), qui ont étudi¢ la croissance des semis de pin sylvestre de 3 ans dans une zone tempérée
(Belgique), la croissance en hauteur commence a la mi-avril et se termine fin mai, tandis que la
croissance du diamétre commence en méme temps mais se termine au début de septembre
(Gaudio et al. 2011b). L'effet non significatif d'une végétation dense sur la croissance de la
hauteur des semis de pin sylvestre a déja été signalé (Norberg et al. 2001). Toutefois, Picon-

Cochard et al. (2006) ont montré qu'une couverture herbeuse dense réduisait la croissance de la
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hauteur des semis de pin sylvestre de 6% au cours de la deuxiéme saison de croissance
seulement (Gaudio et al. 2011b). Dans son expérience, Gaudio et al. (2011) a pu observer que
Pteridium a induit une perte de diameétre des pins sylvestres de 38%.

Dans son expérience Gliessman (1976) met en avant que deux mois apres
l'ensemencement, la germination du pin sylvestre était la plus faible sur 'humus de fougere et
sur la litiere de fougere intacte. Cette tendance a été maintenue pour la mortalité, ce qui pourrait
étre attribuable aux effets des composés phytotoxiques libérés par la liticre de fougere et
I'humus. Des résultats similaires ont été constatés par Dolling (1996) qui, malgré de faibles
précipitations pouvant limiter la germination du pin sylvestre et contribuer a une mortalité
¢levée, a mis en avant que la sécheresse ne pouvait pas expliquer la germination
significativement plus faible sur 'humus de fougére par rapport a I'humus pin sylvestre-
myrtille. Cela laisse penser que cet effet devait étre attribuable a la phytotoxicité. La
germination et la survie du pin sylvestre étaient meilleures sur sol minéral, indépendamment de
la présence de fougere, indiquant des conditions d'humidité plus favorables (Winsa 1995), un
contact semence-sol (Hadas 1982) et qu'aucun composé phytotoxique n'était présent dans le sol
minéral sous les fougeres. Le niveau de mortalité observé 1 an aprés l'ensemencement dans
cette expérience est comparable a d'autres expériences d'ensemencement (par exemple Steijlen
et al. 1995; Zackrisson et al. 1995). Aprées 4 ans, la mortalité était presque compléte et cela est
¢galement conforme aux résultats de Hornberg (1995). Les effets phytotoxiques, sur
I'établissement des semis de pin sylvestre, sur humus de fougeére et de litiecre combinés a la
sécheresse certaines années contribuent probablement aux difficultés de régénération du pin

sylvestre dans la zone étudiée (Dolling 1996).
[.7. Rappel des enjeux de 1’étude

Comme nous 1’avons précédemment mentionné, la végétation compétitrice constitue un
des obstacles majeurs a 1’établissement et a la productivité de la plantation. Dans le cas de la
fougere aigle, cette compétition peut s’exprimer a travers plusieurs spectres qui sont par
exemple la compétition pour les ressources, la compétition mécanique ou allélopathique entre

autres. Connaitre la nature de la relation entre la fougere aigle et les semis de pin sylvestre, a

106



travers les ressources du milieu, constitue donc un objectif intéressant nous permettant a la fois
de quantifier I'impact de cette compétition sur la croissance des jeunes plants, mais aussi de
poser les bases d’une réflexion sur I’optimisation des techniques de préparation de site. En effet,
dans un contexte d’évolution des pratiques avec le bannissement des phytosanitaires en forét,
la gestion de la fougere aigle, selon une stratégie d’élimination systématique, peut représenter
un investissement important pour le gestionnaire. Dans ce chapitre nous formulons donc les

trois hypotheses suivantes :

4. L’impact de la fougére aigle sur le niveau de ressources disponibles augmente avec

I’intensité de la compétition.
5. Cet impact se traduit au niveau de la croissance des semis.
6. La nature de cet impact différe selon la ressource considérée.

Pour répondre a cet objectif, il nous est nécessaire de construire un dispositif
expérimental sur une parcelle colonisée par la fougere aigle. Ce dispositif devra décorréler les
effets de compétition pour I’eau et pour la lumiére a travers un protocole de distance du semis
a la fougére aigle. L’analyse des données se fera en trois temps.

Dans un premier temps, nous reprendrons la forme de modele définie en premiere partie
pour déterminer un modele de croissance des semis en fonction du niveau de ressource observé.
Afin d’intégrer et de pouvoir quantifier I’impact des ressources nous allons définir un modele
hybride de type potentiel/réducteur. Dans un second temps, nous chercherons a établir un lien
entre le niveau de compétition et le niveau de ressource. Enfin, nous chercherons a combiner
les deux approches pour observer I’impact de la fougere aigle sur la croissance des jeunes pins

par I’intermédiaire des ressources en combinant nos deux mode¢les.
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I1. Matériel et méthodes

I1.1. Description du site expérimental

I1.1.1. Type de peuplement et de station

Latitude : 49,062862
Longitude : 4,934546

Surface totale parcelle : 21 230 m?

Surface expérimentale clbturée : 1 hectare

Réf. Cadastrale : parcelle est Section E n°146-

territoire communal de Sainte-Menehould. La parcelle
foresticre est Parfondeval Renard 5 (PFr 5).
Peuplement de bouleaux tempéte de 1999, fougere
aigle. Taches occasionnelles de graminées, jonc,
ronce, muguet.

Verrieres — 51800 — Champagne — France.

Altitude : Pente trées faible.

Figure 18. Parcelle cadastrale du dispositif expérimental.

Corteége Floristique : Nappe homogéne de fougére aigle, présence sporadique de jonc, molinie, ronces,

graminées et muguet.

Sol et géologie : 25cm de LS avec 5 a 10% de petits cailloux puis SL de 25 cm jusqu'a 55cm avec une charge

en cailloux variant de 50 a 70% (taille 0,5 a Scm). Blocage au-dela de 55cm. Gaize d'Argonne (Crétacé inférieur-

Albien supérieur-Vraconien)

Type stationnel : US 2 Chénaie-Hétraie de plateau sur gaize acide a trés acide selon le catalogue des stations de

I'Argonne.

I1.1.2. Travaux précédant ’installation du dispositif

Peuplement épars de bouleaux datant de la tempéte de 1999. Coupe rase sur la surface

d’expérimentation en mars 2017. Dévitalisation des souches et désherbage localisé des ronces,

graminées, joncs et muguets, effectués en mars 2017.
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I1.1.3. Installation du dispositif

Le site forestier de Fontaine d’Olive, prospecté en janvier 2017 est une forét privée. La
fougere était dense et homogene sur une surface de plus de lha, suffisante pour I’implantation
de I’ensemble de nos blocs. La pente était faible.

Le site présentait un peuplement épars de bouleaux datant de la tempéte de 1999. Une
coupe rase de ces arbres sur la surface d’expérimentation a eu lieu en mars 2017. Par la suite,
les souches ont été dévitalisées et la végétation compétitrice (ronces, graminées, joncs et
muguets etc.), autre que la fougére aigle, éliminée par application localisée de glyphosate
(Monsanto) a une concentration de 2160g/ha en mars 2017. Le site présentait par ailleurs une
forte prédation par broutage de la faune locale, notamment le cerf. Pour s’affranchir de la forte

prédation sur la parcelle, le site a été cloturé en février 2017.

Figure 19. Photo du site de Fontaine d'Olive lors de la prospection le 13 janvier 2017.

Sur ce site, nous cherchons a décorréler deux facteurs : 1’eau et la lumicre. Pour y
parvenir, nous allons faire varier deux parameétres physiques sur le site. Pour observer I’impact
de la compétition sur I’eau du sol nous allons faire varier la distance du plant a la fougere. Pour
cela, nous avons mis en place deux types de largeur de couloir. Nous avons tranché (trenching)
les rhizomes le long des bords du couloir, puis avons mis en place la structure piquets/grillage
afin de limiter le développement et I’expansion de la fougere dans la zone. Avant la plantation,
nous avons procédé a un épandage d’herbicide (glyphosate (Monsanto) a une concentration de

2160g/ha) sur ce couloir. Pour jouer sur la compétition qu’exerce la fougere sur la lumiére
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incidente, nous avons choisi de faire varier le volume aérien libre de compétition. Dans le cas
des modalités L1, nous avons choisi d’appliquer ou non un filet de rétention. Dans le cas de la
modalité L af, nous avons intégré, en plus du grillage, un filet de rétention de sorte que les
pennées de fougere ne passent pas a travers les mailles du grillage offrant ainsi un volume aérien
sans compétition supérieur a la modalité L; sf. Dans le cas des modalités Lso, nous avons
procéd¢ par I’inclinaison des piquets : la compétition la plus forte sera la modalité Lso dro dans
laquelle les piquets droits offriront un volume aérien disponible plus faible que dans la modalité
Lso inc ou les piquets sont inclinés de 30°. Des opérations d’entretien du site et plus
particulierement des modalités ont été effectuées a chaque relevé dendrométrique. Ainsi, nos
préparations du sol de type Lso présente 25cm de zone « libre » de compétition de part et d’autre

de cette ligne de plantation contre 50cm pour les préparations de type Li ce qui nous donne :

- Témoin : Aucun travail du sol ou de préparation chimique. Aucune manipulation
des parties aériennes de la fougere.

- Herbicide : Aucun travail du sol avec préparation chimique sur toute la modalité
(glyphosate (Monsanto) a une concentration de 2160g/ha). Ces modalités sont
appelées « Herbicide » par soucis de concision mais traduisent notre état de
référence sans compétition.

- L1 af: Compétition souterraine faible et aérienne faible. Aucun travail du sol avec
préparation chimique (glyphosate (Monsanto) a une concentration de 2160g/ha) sur
Im de largeur au niveau de la ligne de plantation. L’ajout d’un filet arboricole
empéche les fougeres de passer a travers les mailles du grillage.

- L1 sf': Compétition souterraine faible et aérienne forte. Aucun travail du sol avec
préparation chimique (glyphosate (Monsanto) a une concentration de 2160g/ha) sur
Im de largeur au niveau de la ligne de plantation. Pas de pose de filet entrainant une
compétition aérienne forte.

- Lso inc : Compétition souterraine forte et aérienne faible. Aucun travail du sol avec
préparation chimique (glyphosate (Monsanto) a une concentration de 2160g/ha) sur
50cm de largeur au niveau de la ligne de plantation, pose de filets anti-fougeres et

inclinaison des piquets a 30°.
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- Lso dro : Compétition souterraine forte et aérienne forte. Aucun travail du sol avec
préparation chimique (glyphosate (Monsanto) a une concentration de 2160g/ha) sur
50cm de largeur au niveau de la ligne de plantation, pose de filets anti-fougeres sur

piquets droits.

Le résumé des niveaux de compétitions et de la décorrélation attendue entre les

ressources d’eau et de lumiére est présenté par la Table 4.

Matrice des compétions pour chaque modalité du site de Fontaine d’Olive.
Intensité de la compétition pour la lumiere
0 - ++ +++
Intensité de la 0 HE
Compétition pour
, + L;af L;sf
Deau f S/

++ Lsopinc Lsodro

+++ TE

Table 4. Matrice des compétitions théoriques sur le site de Forét de Fontaine d'Olive.

En février 2017, les blocs ainsi que les parcelles unitaires ont été tracés et piquetés sur
le site apres I’intervention pour la cloture du site. Le site présente 4 blocs. Ces blocs sont des
assemblages de 6 parcelles de 21m de longueur pour 7m de largeur. 4 Parcelles concernent
notre dispositif. Nous avons 2 parcelles unitaires de 7m par 21m pour les modalités herbicides
et témoins et 4 parcelles unitaires de 7m par 10,5m pour les modalités L1 af, L1 sf, Lso dro et
Lso inc. En effet, les modalités L; et Lsg se divisent a mi-longueur de la parcelle pour effecteur
une variation sur le niveau de lumicre au sein de la parcelle unitaire. Cette configuration est
justifiée par le postulat que la compétition en eau sera équivalente sur I’ensemble de la surface
travaillée de la parcelle unitaire. Sur le site, chaque bloc présente donc 6 modalités réparties sur

6 parcelles unitaires.
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Les blocs et les parcelles unitaires sont implantés selon un axe est-ouest de telle maniére
que nos lignes de plantation puissent bénéficier de la course du soleil toute la journée. De plus,
nous délimitons nos lignes de plantation sur le centre de nos parcelles unitaires, soit a 3,5m de
largeur. Chaque parcelle unitaire ne comprend qu’une seule ligne de plantation.

Les blocs ont été délimités par des piquets fraisés de grande taille arborant la couleur
d’identification du bloc a chacun de leurs coins. Les parcelles unitaires sont délimitées de la
méme facon avec le méme type de piquets, qui ne sont toutefois pas colorés. Les piquets d’axe
de plantation sont signalés par des jalonnettes en bois des deux cotés. Les lignes des modalités
L1 et Lso sont matérialisées par une allée de piquets supportant un grillage.

En dehors de nos zones travaillées au sein des parcelles unitaires, la fougere est laissée
sur pied. Un entretien régulier du site est effectué¢ par I’intermédiaire de rappels d’herbicides
(glyphosate (Monsanto) a une concentration de 2160g/ha) dans les zones ou cela est possible et

par un arrachage sélectif manuel dans les zones plus sensibles.

Figure 20. Site de Fontaine d'Olive apreés piquetage le 11 mars 2017.
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Figure 21. Modalités aprés installation sur le site de Fontaine d'Olive le 11 mars 2017. 4 gauche la modalité L inc et a droite
la modalité Ly sf.

La plantation des pins sylvestre (Pinus sylvestris) en godet 2/0 (30 a 40 cm de hauteur
initiale) a été effectuée en Avril 2018. Les arbres mesuraient a la plantation 45cm de hauteur
en moyenne. Chaque parcelle unitaire a été plantée sur sa ligne de plantation a raison d’un arbre
tous les meétres pour une densité de tige théorique de 10 201 plants/ha. Dans le cas ou
I’emplacement d’un arbre tombe trop prés d’un capteur, ce dernier n’est pas planté de sorte a
conserver une distance de sécurité avec chaque capteur de Im s’il s’agit d’un capteur de lumiére
et de 50cm s’il s’agit d’un capteur d’eau. Cette disposition nous laisse théoriquement 21 plants
par parcelle unitaire pour les modalités témoins et herbicides et 10 plants par parcelle

unitaire pour les modalités L1 af, L1 sf, Lso dro et Lso inc (Cf. Figure 22 et Figure 23).
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Figure 22. Site de Fontaine d'Olive modalité L; sf. Ligne de plantation des pins sylvestres et des capteurs en mai 2018.
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Figure 23. Site de Fontaine d'Olive modalité L; af. Fougere exclue de la ligne de plantation en mai 2018.
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I1.1.4. Plans du dispositif

CAPSOL-SAINTE MENEHOULD

*fossez

*fosse3

Cloture

Figure 24. Plan GPS des différents éléments du site de Forét de Fontaine d'Olive.
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. Centrale Légende
@ Capteur de lumiéere ponctuel

O Pluviomeétre

O Capteur de lumiére linéaire

© Sonde TDR 20cm de profondeur dans I'’horizon minéral a I'horizontale

Figure 25: Schéma d'implantation des capteurs sur le dispositif de Forét de Fontaine d'Olive.
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I1.2. Protocole de mesure, d’acquisition et de traitement des données

I1.2.1. Mesures dendrométriques effectuées sur le pin sylvestre et traitement

de données

Les mesures dendrométriques sont effectuées toutes les 2 semaines en début de saison
de végétation (4 Avril 2018) puis une fois par mois par la suite. Les plants sont mesurés en
hauteur de la base du pied a I’extrémité du bourgeon terminal et en diamétre au niveau du collet
a 10 centimeétres de hauteur a partir de la base du pied. Les variables de hauteur et de diameétre
sont toutes deux exprimées en centimétres. L’état phytosanitaire des plants et leur mortalité
sont consignés a chaque relevé.

La hauteur et le diamétre sont intégrés a la base de données apres correction des profils.
En effet, dans certains cas, généralement li¢s a la compétition, des réductions de variables sont
observées. Pour pallier ce probléme, un algorithme vient corriger cette baisse de valeur ce qui
se traduit par le fait qu’un profil ne peut décroitre.

Le volume exprimé en cm? est calculé pour chaque plant et chaque date a partir de la
hauteur (H) et du rayon (R) de la tige tous exprimés en cm. La formule utilisée pour calculer ce
volume est celle du cone soit :

R?2xHx*m

V=
3

Equation 3. Equation du calcul de volume utilisée pour le Pin sylvestre.
I1.2.2. Mesures effectuées sur la fougére aigle

La fougere est mesurée toutes les deux semaines entre le 15 Mai et le 17 octobre 2018
pour un total de 11 mesures. Quatre placettes sont disposées sur le site 1a ou la fougére est
homogene. Chacune d’entre elle est divisée entre quatre quadrats de 50 centimetres de coté.
Les relevés sont faits sur un des quadrats a chaque mesure et on tourne dans le sens horaire pour
la mesure suivante et ainsi de suite. Des mesures aléatoires de hauteur et de densité sur le site

la ou la fougere est dense et homogeéne sont faites pour compléter et confirmer ce dispositif.
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Dans chaque quadrat, la hauteur de toutes les frondes implantées dans le quadrat en
centimétre est relevée, de la base de la fronde a I’extrémité de cette derniére si elle est saine ou,
au niveau de la premiére brisure, si cette derniére est abimée. La longueur de la fronde en
centimétre est relevée de la base de cette derniere jusqu’a son extrémité sans considération pour
son état structurel. L’état phytosanitaire des fougeres et leur mortalité sont consignés a chaque

relevé. Il est possible d’établir un profil de survie au cours de I’expérimentation.
I1.2.3. Relevés des données climatiques

11.2.3.1. Installation des capteurs de suivi des variables climatiques

Des sondes TDR modéle CS616 (Campbell) sont installées a raison de trois capteurs
par parcelle unitaire en Avril 2017. Les trois capteurs sont répartis de maniére équilibrée sur
la parcelle unitaire respectivement a 5,5m, 10,5m et 15,5m a partir du début de la ligne de
plantation. Ces capteurs sont installés horizontalement sur la ligne de plantation le long de I’axe
est/ouest & 20cm de profondeur. Chaque bloc comprend donc 4 parcelles unitaires avec 3
capteurs chacune pour un total de 12 capteurs TDR par bloc et par extension 48 capteurs TDR
sur le site. Un pluviometre modele ARG 100 (Campbell) est également placé sur la centrale 2
dans le bloc 4 en avril 2017 (Cf. Figure 24 et Figure 25).

Des capteurs de lumiéres sont installés pour chaque modalité en juin 2017. Le site
dispose de deux types de capteurs. En premier, les capteurs de type Apogée ponctuels modele
Quantum PAR calibration soleil (Apogée) dans les modalités herbicides et des capteurs
linéaires modele Quantum série SQ-100 a SQ- 300 (Apogée) dans toutes les autres modalités
en second. Le capteur ponctuel est placé a 120cm au-dessus du sol, ce choix s’explique car, en
I’absence de compétition pour la lumicre, cette ressource est uniforme sur I’ensemble de la
parcelle unitaire, quelle que soit I’altitude considérée. Les autres modalités disposent chacune
de trois capteurs linéaires placés dans la ligne de plantation des pins respectivement a 40, 80 et
120 centimetres de hauteur et alignés selon le méme axe est-ouest que la ligne de plantation
(Cf. Figure 22). Ces capteurs sont répartis de maniére équilibrée dans les modalités concernées.
Dans les modalités témoins, ces capteurs sont placés respectivement a 5,5m, 10,5m et 15,5m a

partir du début de la ligne de plantation. Dans le cas des modalités L; et Lso, qui sont sur les
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mémes parcelles unitaires, il y a également trois capteurs par modalités a 40, 80 et 120cm de
hauteur ce qui fait un total de 6 capteurs pour la parcelle unitaire a 2m, 5,5m, 9m, 12m, 15,5m
et 19m respectivement a partir du début de la ligne de plantation. Chaque bloc dispose donc
d’un capteur ponctuel et de 15 capteurs linéaires pour un total de 16 capteurs par bloc et par
extension 64 capteurs de lumiére sur le site (Cf. Figure 24 et Figure 25).

Des thermocouples cuivre/constantan ont été placés pour chaque parcelle unitaire sur le
site en Novembre 2017. Ces capteurs ont été placés a 1m a partir du début de la ligne de
plantation. Nous faisons I’hypothése que la température du sol est homogene sur I’ensemble de
la parcelle unitaire. Chaque bloc comporte donc 4 capteurs pour un total de 16 capteurs sur le
site.

Les relevés de pluviométrie sont effectués par I’intermédiaire d’un capteur modele ARG

100 de la marque Campbell.
11.2.3.1. Comblement des vides dans les données

Les profils des différents capteurs peuvent présenter des vides. Il peut s’agir d’une
défaillance technique (probléme avec le capteur, probléme avec la centrale ou son programme
etc.). Dans ce cas, les trous causés par ce type de dysfonctionnements sont plus importants et
peuvent s’étendre sur des mois entiers.

Dans tous les cas, chaque trou est comblé en faisant la moyenne des capteurs équivalents
sur des modalités équivalentes a la date en question. Ainsi, un vide dans un profil de lumiére
sera comblé par la moyenne des capteurs fonctionnels a cette méme date et qui partagent avec
lui toutes ses caractéristiques a savoir la hauteur et la modalité. Il en va de méme pour les
capteurs d’eau méme si le probléme est en partie corrigé car les variables liées a I’eau sont

moyennées sur la journée.
11.2.3.2. Mesure de la teneur en eau du sol et traitement des données

Le signal de sortie obtenu est un signal périodique carré dont la fréquence convertie en
période P (en microsecondes) est mesurable par la centrale d’acquisition. Des mesures sont

prises tous les quarts d’heure et sont ensuite moyennées sur 6h.
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Les données récoltées par les sondes TDR font état d’un temps de réponse de
I’impulsion électrique exprimé en ms. Les sondes TDR sont étalonnées en laboratoire a la
température optimale de 20°C et I’influence de la température n’est pas prise en compte dans
I’équation fournie par le constructeur. Le temps de réponse est donc ajusté en fonction des

données fournies par les thermocouples correspondants grace a I’équation suivante :

Mesurep, e
1+ 0,0021 * (Température — 20)

Mesurecorrigée =

Equation 4. Equation de correction de la mesures brute TDR en fonction de la température au moment du relevé.

ou les mesures brutes et corrigées sont exprimées en milliseconde, la température exprimée en
degré Celsius.

La mesure corrigée est transformée grace a ’utilisation de la formule constructeur pour
obtenir une valeur de la teneur hydrique exprimée en pourcentage par ’utilisation de 1’équation
suivante :

Teneur en eau = 100 * (0,0007 * Mesurecomvgée2 — 0,0063 * Mesure.orrigee — 0,0663)
Equation 5. Equation de conversion de la mesure de TDR corrigée vers une mesure en eau du sol.

Les valeurs de teneurs hydriques ainsi obtenues sont moyennées sur la journée. Ces
teneurs hydriques constituent la base pour obtenir deux autres indicateurs.

Le premier est REW (pour I’abréviation anglophone de Relative Extractable Water soit
Eau Extractible Relative en francais). Cette valeur est définie par la teneur en eau située entre
la capacité au champ, qui est la capacité de rétention maximale en eau du sol et le point de
flétrissement permanent, qui correspond au seuil en dessous duquel I’humidité du sol ne permet
plus a la plante de prélever de l'eau. La valeur utilisée pour la capacité aux champs a été
déterminée grace a la réalisation de colonnes durant le processus d’étalonnage des capteurs
(Annexe 7). Le REW journalier a donc été déterminé par extrapolation linéaire entre le point
de flétrissement permanent, estimé a 9% pour notre type de sol (valeur tirée de Jamagne et al.
1977 in Baize et Jabiol 1995), et la teneur en eau de la capacité au champ, calculée a 44,15%
compte-tenu de la densité apparente de notre site (relevé moyen de 0,96). La réserve utile (RU)

est considérée sur une profondeur de sol de 20cm.
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Le REW est une grandeur sans dimension, calculée pour le jour j sur une profondeur
utile fixée a 20 cm selon la formule :

REW; = (R; — Rpin)/RU
Equation 6. Equation du calcul pour le REW.

avec Rj la réserve en eau du sol au jour j en mm, Rmin la réserve minimale observée au point
de flétrissement permanent (pF = 4.2) exprimée en mm et RU la réserve utile du sol, en mm,
elle-méme étant la différence entre la réserve en eau du sol a la capacité au champ et celle au
point de flétrissement permanent.

Le REW mensuel, est une moyenne des valeurs journaliéres considérée sur I’intervalle
entre deux prises de mesure durant la campagne de relevé 2018.

Par ailleurs, un REW en dessous de 40% constitue la limite pour que notre plant soit
considéré en stress hydrique. Ainsi, pour chaque jour ou le REW est en dessous de 40%, nous
calculons 1’écart par rapport a ce seuil afin de quantifier I’intensit¢é du stress hydrique

(https://appgeodb.nancy.inra.fr/biljou/fr/fiche/indicateurs-de-secheresse) ce qui nous donne

notre second indicateur. En effet, I’eau de la macroporosité est mobilisable par des succions
faibles ; cet état hydrique du sol correspond a un REW compris entre 0,4 et 1. Lorsque le REW
devient inférieur a 0,4, la macroporosité est vidée. L’eau disponible pour les arbres est alors
contenue uniquement dans les micropores et son extraction nécessite une énergie de plus en
plus forte (Cf. Figure 26Erreur ! Source du renvoi introuvable.).

Les valeurs de REW ainsi obtenues pour chaque capteur sur les pas de temps de 15
minutes sont moyennées sur la journée et sur la parcelle unitaire avec les autres capteurs
présents. Les valeurs de REW moyennes quotidiennes par parcelle unitaire sont ensuite
sommeées depuis le début de la plantation au jour de relevé des valeurs dendrométrique pour

obtenir I’intégrale de REW pour tous les individus présents dans la parcelle unitaire.
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Réserve relative en eau
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Figure 26. Illustration des trois indicateurs écophysiologiques de sécheresse édaphique. 1°Duré du stress hydrique, 2°intégral

du stress hydrique et 3° intensité du stress hydrique. Source : https://appgeodb.nancy.inrva.fi/biljow/fr/fiche/indicateurs-de-

secheresse .
11.2.3.3. Mesure de la lumiére incidente et traitement des données

Les mesures sont faites toutes les 30 secondes et moyennées tous les quarts d’heure. Les
capteurs Apogées transmettent un signal en mV qu’il faut multiplier par le facteur de calibration
qui est de Sumol.m™.s™! par mV. Les variables de lumiére incidente sont donc exprimées dans
la base de données en pmol.m2.s™!.

Une quantité de lumicre sur le jour est ensuite calculée. Afin d’obtenir 1’intégrale de
cette valeur par jour nous avons sommeé 1’ensemble de nos relevés journaliers et multiplié¢ le
tout par 900 (le nombre de secondes dans 15min).

Le profil vertical de lumiére autour des plants est initialement donné par les capteurs
qui mesurent la lumiere a des hauteurs de référence (40, 80 et 120cm). Pour chaque plant, la
quantit¢ de lumiere atteignant I’apex du plant est estimée. Hormis le cas particulier des

individus dans les parcelles herbicides qui regoivent 100% du rayonnement incident, les plants
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des autres modalités recoivent une quantité de lumiére réduite. Cette quantité doit étre calculée
pour chaque plant.

Pour chaque parcelle unitaire et pour chaque capteur de ces dernicres, une quantité de
lumiére est calculée sur I’intervalle entre deux mesures dendrométriques. A chaque pas de
temps, la quantité de lumiére pour un arbre est calculée par extrapolation linéaire a partir des
capteurs de lumiére de sa modalité et de sa parcelle unitaire les plus proches en hauteur. Par
exemple, un arbre mesurant 60cm se verra affecter une quantité de lumiére intermédiaire entre
celle de son capteur a 40cm de hauteur et celle de son capteur a 80cm de hauteur. Ces
estimations sont donc refaites a chaque intervalle, entre deux mesures dendrométriques, au fur
et a mesure que I’arbre grandit sur la saison de végétation.

Sur la saison de végétation 2018, pour le profil de lumiére de chaque plant, une quantité
de lumiére notée vy, est la quantité calculée depuis le début de la saison de végétation (le 4 avril
2018) jusqu’a la date de chaque mesure dendrométrique sur le profil associé. Ainsi, nous
obtenons pour cette variable, un profil de lumiére par plant pour toutes les dates de relevés

dendrométriques sur I’ensemble de la saison de végétation.
11.2.3.4. Mesure de 1a température sur le site et traitement des données

Les mesures de température de I’air se font a 1’aide de capteurs Campbell modele
CS1000. Les mesures sont faites toutes les 30 secondes et moyennées tous les quarts d’heure.

Les températures récoltées par les capteurs de nos 8 centrales ont ét¢ moyennées sur
I’ensemble du site pour obtenir des valeurs quotidiennes. Ces valeurs ont ensuite été moyennées

sur le mois entre deux prises de mesures dendrométriques.
11.2.3.5. Mesure de la pluviométrie

Les mesures de pluviométrie sont exprimées en mm. Ces mesures sont faites toutes les

30 secondes et sommées tous les quarts d’heure.
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11.2.3.6. Mesure de température du sol

Les mesures de température sont exprimées en °C. Ces mesures sont prises tous les
quarts d’heure, sont ensuite moyennées sur 6h et nous servent a réévaluer le temps de réponse

des TDR en fonction de la température.

I1.3. Modélisation de la croissance

Comme nous I’avons vu plus haut, l'utilisation des rayonnements est le principal
mécanisme utilisé pour modéliser la croissance dans les modéles hybrides, du fait que ce dernier
est le plus affecté par la concurrence (Mason 2013). Dans son modele PULSE, Mason et al.
(2007) met en évidence que la somme de temps équivaut a des sommes de rayonnement
potentiellement utilisables ou utilisées et que ces dernieres pourraient étre appliquées a la
modélisation de la croissance et du rendement. Par ailleurs, 1'utilisation de réducteurs tels que
ceux du modele 3-PG pour évaluer la proportion de lumiére incidente rend ces équations
hybrides sensibles aux changements climatiques, qui peuvent étre influencés par la végétation
concurrente (Mason et al. 2011).

Dans cette étude nous établirons donc un modele hybride de type potentiel/réducteur en
nous basant sur les données a notre disposition. Ces derniéres sont :

- Les relevés dendrométriques, avec 7 mesures sur les 266 individus entre le 4 Avril et

le 10 Octobre 2018.

- La lumicére, avec un profil par arbre de quantité de lumiére percue depuis le début de

la saison de végétation (4 Avril 2018) jusqu’a la période de mesure.

- L’eau, avec un profil pour tous les arbres de la méme parcelle et du méme bloc. Ainsi,

les modalités Lso dro et Lso inc d’une part et les modalités L1 af et L1 sf d’autre part

partagent les mémes valeurs de REW au sein du méme bloc.

- La température avec un profil pour tous les arbres sur le site.

Sur la base des recommandations de Mason (2013), nous appliquerons donc un mod¢le
de base comprenant une expression du volume en fonction de la quantité de lumiére absorbée

a laquelle sera rajouté un réducteur par ’humidité du sol et un réducteur par la température.
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I1.3.1. Définition du modele de base

Comme en premiere partie, nous avons adapté des modeles de puissance a la premicre
année de croissance individuelle des plants (Clark 1983). Toutefois, nous avons utilisé la
modification décrite dans le modele PULSE de Mason et al. (2007) et substitué la variable de

temps par la quantité de lumiére cumulée. Le modele peut étre exprimé comme suit :

oM
109) Te

Yt=Y0+0l<

Equation 7. Modéle de croissance exponentielle adapté a la période juvénile (Clark 1983) et modifiée dans le modéle PULSE
de Mason et al. (2007).

ou Yo correspond au volume initial de l'arbre, Y (t) est la quantité de lumiere regue par 'arbre
depuis le début de la saison de végétation jusqu’au moment t de la mesure, Y est le volume de
l'arbre au temps t, o et 3 sont les parametres du modele a estimer et € est un terme d'erreur
résiduel. La quantité de lumiére est divisée par 10° afin que le modéle puisse converger
correctement.

La structure hiérarchique de la base de données, c'est-a-dire des arbres imbriqués dans
des parcelles unitaires, eux-mémes imbriqués dans des blocs, a probablement abouti a des
données auto-corrélées et a une violation de l'hypothése d'indépendance. L'utilisation de
techniques statistiques traditionnelles, fondées sur les estimateurs des moindres carrés conduit
a un niveau de signification biais¢ des effets fixes lorsque 1'hypothése d'indépendance ne tient
pas (Gregoire et al. 1995). L'approche du modele a effets mixtes (a la fois aléatoires et fixes)
permet d'assouplir I'hypothése d'indépendance, par la spécification d'effets aléatoires dans le
modele.

Différents niveaux d'effets aléatoires ont été testés dans le modéle : arbre, parcelle
unitaire et bloc. Les critéres d'information Akaike et Bayésien (Pinheiro 2000, p.84) ont été
utilisés pour sélectionner les modéles qui correspondaient le mieux aux données. En plus des
critéres, des corrélations empiriques ont été calculées sur les résidus normalisés pour identifier
les corrélations persistantes résiduelles qui ne seraient pas expliquées par les effets aléatoires

(Fortin et al. 2008).
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Le modele générique, ajusté pour le volume, résultant de ce processus de sélection

pourrait étre exprimé comme suit :

Lp(t)) Bs+biztbija+bijk 2
ikl

YO = Yoy T (a5 +biq + bij1 + bijk,l) <—109

+ Eijk
Equation 8. Adaptation du modele sélectionné pour l'ajustement aléatoire multi-niveaux.

ou y(oijk est le volume de 1'arbre pris sur 1'arbre « de la parcelle j du bloc ; ; (t) est la quantité
de lumicre depuis le début de la saison de végétation jusqu’au moment de la mesure ; o et Bs
sont les paramétres d'effets fixes; by, i, bx, ij, bx, ik (o0 x = 1 ou 2) sont des effets aléatoires de
bloc, de parcelle unitaire et d'arbre, respectivement ; et & est le terme d'erreur résiduel. Chaque
niveau d'effets aléatoires est en fait représenté par un vecteur de deux effets aléatoires, par ex.
bi = (bi, 1, bi,2) T. On suppose que ces vecteurs d'effets aléatoires suivent des distributions
normales bivariées avec une moyenne de 0 et une variance a estimer. De méme, le terme d'erreur
résiduelle &k est supposé suivre une distribution normale multivariée avec une moyenne de 0
et une variance-covariance R.

Cette relation va constituer notre courbe de croissance potentielle pour le modéle

hybride potentiel réducteur.
I1.3. 2. Construction du réducteur d’humidité

Le réducteur d’humidité est formulé en prenant en compte le déficit hydrique moyen
depuis le début de la saison de végétation. Une parcelle est considérée en déficit si son REW
est inférieur a une limite de 0,4. L’équation du réducteur peut s’écrire de la maniére suivante :

—du

(REW) = 04
fD - 0'4

Equation 9. Equation du réducteur d'humidité du sol pour le modéle hybride.

avec fp (REW) le réducteur 1ié a I’humidité du sol au mois M et du le déficit moyen depuis le
début de la saison de végétation au temps t. Le déficit moyen au temps t peut se calculer de la

maniére suivante :

M —
- dm * Njour,

d.,, =
M .
Njourtotal
m=1
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Equation 10. Equation du déficit moyen au temps M.

avec dm le déficit moyen mensuel, Njour m le nombre de jours dans le mois m et Njour o, le
nombre de jours depuis le début de la saison de végétation jusqu’a la fin du mois M (Cf. Figure

27).

Réduteur d'humidité
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Figure 27. lllustration des effets du réducteur d’humidité (abscisse) en fonction du déficit moyen (ordonnées).
I1.3. 3. Construction du réducteur de température

Le réducteur de température est identique a celui défini dans le modéle 3PG (Landsberg
et Waring 1997). Ce dernier est basé¢ sur les températures minimale, optimale et maximale pour
la photosyntheése mentionnées par (Lewis et al. 1999). On note T la température moyenne de
I’air depuis le début de la saison de végétation jusqu’au temps t et I’équation du réducteur s’écrit

de la facon suivante :

fT(T) :< 7_W_Tmin >< Tmax_T )
Topt - Tmin Tmax - Topt

Equation 11. Equation du réducteur de température pour le modéle hybride.

(Tmax_Topt )
Topt_Tmin

pour T compris entre Tmin €t Tmax €t vaut zéro sinon; avec Tmin, Topt €t Tmax les températures
minimale, optimale et maximale pour la production photosynthétique nette (respectivement -
2°C, 20°C et 40°C (Lewis et al. 1999)). Ce modificateur est identique a celui utilisé dans le

modele 3-PG. Il est basé sur les températures minimale, optimale et maximale pour la
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photosynthese (Cf. Figure 28). Les valeurs données en référence sont tirées de Lewis et al.

(1999) et correspondent a la réponse lumineuse photosynthétique chez le Douglas.

Réducteur de Température

08
0,6
04

0,2

Figure 28. lllustration des effets du réducteur de température (abscisse) en fonction de la température en °C (ordonnées).
I1.3. 4. Définition du modéle hybride de type potentiel/réducteur

Le modéle de base définissant la courbe de croissance potentielle, nous pouvons la

réduire avec les deux réducteurs décrits précédemment selon 1’équation suivante :

Yt=YO+a<L|1Jg?)B* fo*fr+e

Equation 12. Equation du modéle hybride de type potentiel/réducteur.

ou Yo correspond aux valeurs initiales des variables dendrométriques Y (volume de l'arbre),
Y (t) est la quantité de lumicre depuis le début de la saison de végétation jusqu’au moment t de
la mesure, Y est le Y observé au temps t, a et [ sont les parametres du modéle a estimer, fp le
réducteur de stress hydrique (0-1), fr le réducteur de température (0-1) et € est un terme d'erreur
résiduel.

Le mode¢le générique, ajusté séparément pour la hauteur ou le diametre, résultant de ce
processus de sélection pourrait étre exprimé comme suit :

Bstbiz+bijo+bijk
Lp(t) i, 1, Jk,
) * fp * fr + &iji

ikl

YO = Yoy T (a5 +biq + bij1 + bijk,l) <—109
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Equation 13. Adaptation du modéle hybride de type potentiel/réducteur pour l'ajustement multiniveau.

ou Yk est le volume de I'arbre pris sur I'arbre  de la parcelle ; du bloc ; et; Y(t) est la quantité
de lumiere depuis le début de la saison de végétation jusqu’au moment t de la mesure; o et Bs
sont les paramétres d'effets fixes; by, i, bx, ij, bx, ijx (o0 x = 1 ou 2) sont des effets aléatoires de
bloc, de parcelle unitaire et d'arbre, respectivement; fp le réducteur de défit (0-1), fr le réducteur
de température (0-1) et sk est le terme d'erreur résiduel. Chaque niveau d'effets aléatoires est
en fait représenté par un vecteur de deux effets aléatoires, par ex. bi = (b, 1, bi,2) T. On suppose
que ces vecteurs d'effets aléatoires suivent des distributions normales bivariées avec une
moyenne de 0 et une variance a estimer. De méme, le terme d'erreur résiduelle &;jx est supposé

suivre une distribution normale multivariée avec une moyenne de 0 et une variance-covariance

R.

I1.4. Intégration de la compétition dans le modele de croissance
I1.4. 1. Présentation des données et impact sur la modélisation

Dans notre modélisation, les données qui constituent nos variables d’entrée, sont des
produits des différentes modalités au sein du site expérimental. Par conséquent, elles sont déja
la résultante de la compétition pour la lumiére et pour 1'eau. Ainsi, pour exprimer les variables
climatiques en fonction de la compétition a notre modele, nous devons partir des modalités de
« référence ».

Dans cette section, nous faisons I’hypothése que la compétition exercée par la fougere
aigle sur les ressources peut étre modélisée. Considérant que les modalités expriment chacune
un niveau de compétition, en modélisant I’évolution de la ressource en fonction du temps a
travers des modeles a effets mixtes, nous pourrions capter la part d’influence de la compétition
sur la ressource considérée pour chaque modalité.

Les valeurs ainsi estimées pour nos modalités traduiraient donc un niveau plus ou moins
intense de compétition qu’il serait possible de mettre en relation avec une variable simple
représentant cette compétition. Nous pourrions alors, en fonction de cette variable, reconstituer
un profil type d’eau et de lumicre qui serait dépendant du niveau de compétition en fonction du

temps.
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L’objectif de cette démarche est de pouvoir, a terme, établir des courbes mettant en
relation la compétition et la part de ressources interceptée par cette derniere ainsi que la perte

de production qui lui est associée.
I1.4. 2. Estimation de la compétition pour la lumiére

La quantité de lumiere sur la saison de végétation variant grandement d’une modalité a
I’autre, un mod¢le visant a estimer la compétition a été ajusté. Dans le jeu de données, les
sommes de lumiére ne sont calculées que sur la période de végétation, leur donnant une forme
de croissance asymptotique. Pour confirmer cet effet et faciliter la modélisation, nous avons
assigné en derniere valeur la premiére quantité de lumicre du profil météorologique de 2019.
Plusieurs formes de modeles ont été testées comme des formes polynomiales par exemple.
Toutefois, ces dernicres présentaient trop de corrélation entre leurs différents parametres et
n’ont donc pas été retenues. Sur cette base, une équation de régression de Mitscherlich, qui était

notre meilleure option, a été ajustée :
YO = (a5 +byy + by 1 + byr1) — (B. + bip + by + byz) * kyjp ' U* +
10€9 = \@s i1 ij,1 ijk,1 B, i,2 ij,2 ijk,2 ijk Eijk
Equation 14. Equation de Mitscherlich modélisant la compétition exercée par la fougére aigle sur la ressource en lumiére.

ou Y(t); est la quantité de lumiére depuis le début de la saison de végétation jusqu’au moment

de la mesure prise sur l'arbre k de la parcelle j du bloc i ; as et Bs sont les parametres d'effets
fixes ; by, i, by ij, bx ijk (0 x = 1 ou 2) sont des effets aléatoires de bloc, de parcelle unitaire et
d'arbre, respectivement ; k est un parameétre fixe et t jjk est le jour de végétation. Chaque niveau
d'effets aléatoires est en fait représenté par un vecteur de deux effets aléatoires, par ex. b; = (b;,
1, bi,2) T. On suppose que ces vecteurs d'effets aléatoires suivent des distributions normales
bivariées avec une moyenne de 0 et une variance a estimer. De méme, le terme d'erreur
résiduelle g est supposé suivre une distribution normale multivariée avec une moyenne de 0
et une variance-covariance R.

Les parametres o et 3 étant estimés avec un effet fixe pour chaque modalité, il est donc

possible de récupérer ces estimations pour leur associer une variable de distance vis-a-vis de la
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fougere et qui correspond a la modalité, estimations sur lesquelles nous pouvons ajuster une

simple régression linéaire polynomiale de type a*x* + b*x + c.
I1.4. 3. Intégration de la compétition pour I’eau

La somme de REW sur la saison de végétation variant grandement d’une modalité a
I’autre, un mod¢le visant a estimer la compétition a été ajusté. Dans le jeu de données, les
sommes de REW ne sont calculées que sur la période de végétation, leur donnant une forme de
croissance asymptotique. Plusieurs options de modélisation ont été¢ envisagées. Toutefois, la
forme polynomiale, qui était la plus simple, nous donnait des résultats tout a fait satisfaisants.
Nous avons donc choisi de conserver cette forme. Sur cette base, une équation de régression de

type polynomiale a été ajustée :

2 REW(t) . (@ + byy + bij + biji1) * ti® + (Bs + biz + bijz + bije2) * tijic + Vijk
ij

Equation 15. Régression polynomiale modélisant la compétition exercée par la fougere aigle sur la ressource en eau.

ou Zrew (1) ijk est la somme de REW depuis le début de la saison de végétation jusqu’au moment
de la mesure prise sur l'arbre  de la parcelle j du bloc i; ais et 3s sont les paramétres d'effets fixes
; bx,i, by ij, by ik (00 X =1 ou 2) sont des effets aléatoires de bloc, de parcelle unitaire et d'arbre,
respectivement ; y est un parameétre fixe et tjj est le jour de végétation. Chaque niveau d'effets
aléatoires est en fait représenté par un vecteur de deux effets aléatoires, par ex. bi = (bi1, bi2) T.
On suppose que ces vecteurs d'effets aléatoires suivent des distributions normales bivariées
avec une moyenne de 0 et une variance a estimer. De méme, le terme d'erreur résiduelle &ijk est
supposé suivre une distribution normale multivariée avec une moyenne de 0 et une variance-
covariance R.

Les parametres o et 3 étant estimés avec un effet fixe pour chaque modalité, il est donc
possible de récupérer ces estimations pour leur associer une variable de distance vis-a-vis de la
fougere et qui correspond a la modalité, estimations sur lesquelles nous pouvons ajuster une

simple régression linéaire polynomiale de type a*x* + b*x + c.
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I1.4. 4. Intégration de la compétition

A travers les modalités, la modélisation de la compétition pour les ressources devrait
nous permettre, a partir de variables potentielles issues des données de nos modalités herbicides
sans compétition, de reconstituer les profils eau/lumiére de I’ensemble de nos plants en fonction
de la distance vis-a-vis de la fougére aigle.

En effet, le modele ressource/lumiére nous permettra d’établir, a partir du profil de
référence, un nouveau profil « pondéré » par la compétition en fonction de la distance de la
fougere. Le modele ressource/eau quant a lui nous permettra de reconstituer un profil
« pondéré » de la ressource en eau, qui sera la condition pour obtenir un profil de déficit et par
extension notre réducteur de déficit hydrique.

Durant cette étape, nous réestimerons les parameétres de croissance o et 3 et retesterons
les effets liés a la modalité a cause de 1’effet produit par la moyennisation des variables d’entrée,
qui nous font perdre en variabilité. Cette étape nous permettrait de confirmer que I’eau et la
lumicre sont bien les deux seules variables nécessaires a la modélisation de la croissance et

qu’il ne subsiste aucun effet caché, que seul un effet fixe sur la modalité pourrait expliquer.
I1.5. Simulation sur I’année par Monte-Carlo

Les projections de nos modéles se feront, comme en partie 1, sur la base de réalisation
Monte-Carlo. Chaque arbre sera simulé¢ 1000 fois et I’ensemble des réalisations sera analysé,
soit collectivement pour permettre une estimation générale sur le site, soit groupées en modalité
pour mettre en évidence I’impact des différents niveaux de compétition croisés au sein du site
expérimental. Des intervalles de confiance et des comparaisons entre différents traitements a

différentes dates cibles ont été obtenus a 'aide de simulations de Monte Carlo.
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ITI. Résultats

III.1. Donn¢es récoltées sur la campagne de mesure 2018
II1.1.1. Croissance du pin sylvestre

II1.1.1.1. Diamétre

Les résultats sur la campagne de mesure 2018 montrent que le diametre s’accorde avec
le gradient théorique de compétition imaginé pour le site de Fontaine d’Olive (Cf. Table 4).
Nous pouvons observer, en fin de saison de végétation, une valeur pour les modalités
herbicides (1,57cm de diamétre) sensiblement plus élevée que pour les autres modalités
(respectivement 0,92, 1,04, 0,79, 0,87, 0,72 cm de diamétre pour les modalités L af, L1 sf, Lso
dro, Lso inc et témoins) montrant un fort impact de la compétition (Cf. Table 6 et Table 7). En
effet, nous pouvons observer entre autres que les modalités herbicides se détachent des autres
modalités tot dans la saison de végétation a partir de mi-Juin. Par ailleurs, pour les modalités
avec compétition, les résultats mettent en évidence une augmentation du taux de croissance a

partir du premier tiers d’Aott (Cf. Figure 29 et Table 5).
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Figure 29. Diamétre moyen des pins sylvestres pour les différentes modalités sur la campagne de mesure 2018.
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Diamétre (cm) sur la saison de végétation 2018

Date 4-avr, 15-mai 19-juin 10-juil. 8-aolt 4-sept. 3-oct.
Jours de Végétation 94 135 170 191 220 247 276
HE 0,59 0,62 0,70 0,80 1,03 1,36 1,57
Liaf 0,58 0,61 0,68 0,72 0,76 0,84 0,93
Lisf 0,60 0,62 0,70 0,74 0,80 0,93 1,04
Modalités
Lso dro 0,57 0,60 0,64 0,66 0,68 0,74 0,79
Lso inc 0,59 0,61 0,66 0,69 0,72 0,80 0,87
TEM 0,59 0,61 0,64 0,66 0,66 0,68 0,72

Table 5. Diametres moyens pour le pin sylvestre en fonction de la modalité sur la saison de végétation 2018.

Diamétre (cm) 2018
Modalités | Estimations  Erreur std t value p.value
HE 1,57 0,02 75,06 <2E-16 ***
Liaf 0,92 0,03 26,81 <2E-16 ***
L sf 1,04 0,03 29,88 <2E-16 ***
Lso dro 0,79 0,03 24,37 <2E-16 ***
Lso inc 0,87 0,04 24,31 <2E-16 ***
TEM 0,72 0,03 25,90 <2E-16 ***

Table 6. Estimation du diamétre (cm) en fin de saison de végetation 2018. Les étoiles indiquent les valeurs p : *** : p <0,001

s * e p <001 ;% p<0,05.
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Diamétre (cm) 2018

Modalités t df p.value

HE - L, af 16,19 72,60 <2E-16 ~ ***
HE - L; sf 11,69 57,82 <2E-16  ***
HE - Lsodro  |22,87 104,46 <2E-16  ***
HE - Lsoinc  [16,71 62,83 <2E-16  ***
HE - TEM 25,56 122,87 <2E-16  ***
Liaf-Lisf |-2,54 54,69 139E-02 *
Liaf-Lsodro | 3,25 52,88 2,02E-03  **
Liaf-Lsoinc | 0,90 54,42 3,70E-01

Li af - TEM 526 53,12 2,67E-06  ***
Lisf-Lsodro | 569 4544 8,71E-07 ***
Lisf-Lsoinc | 3,31 53,42 1,69E-03 **
L, sf- TEM 7,46 44,63 221E-09 F**
Lsodro - Lsoinc | -2,11 46,77 4,06E-02  *
Lsodro-TEM | 2,42 72,50 1,79E-02  *

Lsoinc - TEM | 4,02 46,35 2,10E-04 ***

Table 7. Comparaison des modalités deux a deux sur le diametre en fin de saison de végétation 2018. Les étoiles indiquent les

valeurs p : *** : p <0,001 ; **: p <0,01 ; *: p <0,05.
II1.1.1.2. Hauteur

Les résultats sur la campagne de mesure 2018 montrent donc que la hauteur totale ne
s’accorde pas avec le gradient théorique de compétition imaginé pour le site de Fontaine
d’Olive (Cf. Table 4). En effet, les résultats mettent en avant plusieurs faits intéressants. En
premier, nous remarquons que les modalités herbicides ne présentent pas les meilleures
hauteurs totales en moyenne sur le site avant septembre, date a laquelle elles dépassent les
modalités Ly sf. Par ailleurs, nous pouvons observer que les modalités témoins ont une hauteur
moyenne supérieure aux modalités Lso confondues (Cf. Figure 30 et Table 8). En fin de saison

de végétation, les hauteurs constatées sont respectivement 67,34, 64,73, 66,38, 60,21, 63,33 et

137



64,20cm de hauteur pour les modalités herbicides, L1 af, Li sf, Lso dro, Lso inc et témoins

(Cf. Table 9 et Table 10).
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Figure 30. Hauteur moyenne des pins sylvestre pour les différentes modalités sur la campagne de mesure 2018.

Hauteur (cm) sur la saison de végétation 2018

Date 4-avr. 15-mai 19-juin 10-juil. 8-aoGt 4-sept. 3-oct.

Jours de Végétation 94 135 170 191 220 247 276

HE 48,20 53,48 62,73 63,53 64,59 6593 67,34

Li af 45,50 52,57 62,83 63,47 63,90 64,43 64,93

Li sf 46,62 51,93 63,48 64,48 6521 65,772 66,38

Modalités

Lso dro 43,64 48,97 58,45 5897 59,30 59,94 60,21

Lso inc 45,26 51,30 61,33 62,04 62,48 62,96 63,33

TEM 46,78 52,30 61,91 62,72 62,72 63,26 64,16

Table 8. Hauteurs moyennes pour le pin sylvestre en fonction de la modalité sur la saison de végétation 2018.
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Hauteur (cm) 2018

Modalités | Estimations  Erreur std t value p.value
HE 67,34 0,74 91,37 <2E-16 ***
Liaf 64,73 1,20 53,79 <2E-16 ***
Lisf 66,38 1,22 54,23 <QE-16 ***
Lso dro 60,21 1,15 52,47 <2E-16 ***
Lso inc 63,33 1,27 49,92 <2E-16 ***
TEM 64,20 0,98 65,33 <2E-16 ***

Table 9. Estimation de la hauteur (cm) en fin de saison de végétation 2018. Les étoiles indiquent les valeurs p : *** : p <0,001

s *x e p <001 ;% p<0,05.

Hauteur (cm) 2018
Modalités t df p.value
HE - L; af 1,82 54,58 7,39E-02
HE - L; sf 0,72 58,33 4,75E-01
HE - Lso dro 4,68 55,43 1,89E-05 roAk
HE - Lso inc 2,56 44,03 1,40E-02 *
HE - TEM 2,84 111,72 5,38E-03 ok
Liaf-Lisf 1,02 56,60 3,14E-01
Li af - Lso dro 2,54 60,91 1,36E-02 *
Li af - Lso inc 0,77 53,31 4,44E-01
Li af- TEM 0,37 52,93 7,12E-01
Li sf- Lso dro 3,62 59,14 6,06E-04 roAk
Li sf- Lso inc 1,75 50,61 8,61E-02
L: sf- TEM 1,62 55,55 1,10E-01
Lso dro - Lso inc -1,65 56,88 1,04E-01
Lso dro - TEM -2,61 54,21 1,18E-02 *
Lso inc - TEM -0,55 43,55 5,84E-01

Table 10. Comparaison des modalités deux a deux sur la hauteur en fin de saison de végétation 2018. Les étoiles indiquent les

valeurs p : *** : p <0,001 ; **: p <0,01 ; *: p <0,05.
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1I1.1.1.3. Volume

Les résultats sur la campagne de mesure 2018 montrent que le volume calculé s’accorde
avec le gradient théorique de compétition imaginé pour le site de Fontaine d’Olive (Cf. Table
4). Nous pouvons observer en fin de saison de végétation une valeur pour les modalités
herbicides (44,97cm® de volume) sensiblement plus élevée que pour les autres modalités
(respectivement 14,79, 19,74, 10,39, 13,39 et 9,12cm? de volume pour les modalités Ly af, Ly
sf, Liso dro, Lso inc et témoins) montrant un fort impact de la compétition (Cf. Table 12 et Table
13). Les observations sont tout a fait comparables aux résultats de diamétres moyens présentés

plus haut (Cf. Figure 31 et Table 11).
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Figure 31. Volume calculé moyen des pins sylvestres pour les différentes modalités sur la campagne de mesure 2018.
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Volume (cm?®) sur la saison de végétation 2018

Date 4-avr. 15-mai  19-juin 10-juil. 8-aoGt 4-sept. 3-oct.

Jours de Végétation 94 135 170 191 220 247 276

HE 4,52 5,32 8,11 10,93 18,64 32,92 44,94
Liaf 4,13 5,17 7,83 8,67 9,82 12,30 15,05
Li sf 4,51 5,30 8,23 9,51 11,19 15,32 19,69
Modalité
Lso dro 3,89 4,69 6,41 6,92 7,46 9,00 10,36
Lso inc 4,19 4,88 7,01 7,96 8,62 11,06 13,37
TEM 4,37 5,09 6,68 7,21 7,31 7,98 8,95

Table 11. Volumes moyens pour le pin sylvestre en fonction de la modalité sur le site de Fontaine d'Olive sur la saison de

veégétation 2018.

Volume (cm?) 2018
Modalités | Estimations Erreurstd  tvalue p.value

HE 44,97 1,12 40,07 <2E-16 ***
Liaf 14,79 1,83 8,07 3,45¢e-14 ***
Li sf 19,74 1,86 10,59 <2E-16 ***
Lso dro 10,39 1,75 5,95 9.67e-09 ***
Lso inc 13,39 1,93 6,93 3,90e-11 ***
TEM 9,12 1,50 6,10 4,37e-09 ***

Table 12. Estimation du volume (cn’) en fin de saison de végétation 2018. Les étoiles indiquent les valeurs p : *** : p <0,001

s *x e p <001 ;% p<0,05.
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Volume (cm3) 2018

Modalités t df p.value
HE - L; af 14,60 106,81 <2E-16 ook
HE - L, sf 10,87 89,44 <2E-16 *okk
HE - Lso dro 18,61 101,85 <2E-16 ook
HE - Lso inc 15,39 103,16 <2E-16 ok ok
HE - TEM 19,56 100,09 <2E-16 ook
Liaf-Lisf -2,54 52,02 1,42E-02 *
Li af - Lso dro 3,21 49,28 2,32E-03 ok
L af - Lso inc 0,86 54,95 3,91E-01
Li af - TEM 4,25 47,33 9,92E-05  ***
L sf- Lso dro 5,41 39,70 3,24E-06  ***
L sf- Lso inc 3,28 50,17 1,88E-03 ok
L, sf- TEM 6,25 37,94 2,62E-07  HH*
Lso dro - Lso inc 2,23 45,47 3,10E-02 *
Lso dro - TEM 1,30 71,15 1,98E-01
Lso inc - TEM 3,26 43,48 2,19E-03 ok

Table 13. Comparaison des modalités deux a deux sur le volume en fin de saison de végétation 2018. Les étoiles indiquent les

valeurs p : *** : p <0,001 ; **: p <0,01 ; *: p <0,05.
II1.1.2. Croissance de la fougére aigle

Les résultats de mesures de hauteur de la fougere aigle sur le site de Fontaine d’Olive
nous montrent que la fougére débute fortement sa croissance a partir de Mai pour atteindre trés
rapidement un plateau sur le second tiers du mois de Juin (203,5cm de hauteur + 56cm). Ce
statut perdure jusqu’au premier tiers de Juillet, date a laquelle la fougére décroit lentement sur
le site jusque vers début Octobre (Cf. Figure 32 et Table 14). En 2018, la fougére était uniforme

sur le site. La densité moyenne relevée était de 25 frondes par m? pour un LAI moyen de 12,9.
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Figure 32. Hauteur moyenne de la fougere aigle sur la campagne de mesure 2018.

Saison de végétation 2018

Date Jour de végétation  Hauteur (cm)

15-mai 135 18,78
29-mai 149 92,35
12-juin 163 168,11
26-juin 177 203,50
10-juil. 191 200,63
25-juil. 206 173,86
8-aolit 220 134,53
4-sept. 247 177,50
18-sept. 261 64,84
3-oct. 276 55,78
17-oct. 290 65,31

Table 14. Hauteurs moyennes pour la fougere aigle en fonction de la modalité sur le site de Fontaine d'Olive sur la saison de

végétation 2018.
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II1.1.3. Mesures climatiques

I11.1.3.1. Pluviométrie et température moyenne de ’année 2018

La Figure 33 nous montre que la saison de végétation 2018 a été réguliérement sujette
a des épisodes pluvieux. On peut observer malgré tout une diminution de ces épisodes entre
Juin et Aolt, couplée a une forte température moyenne journaliére pouvant expliquer des

¢épisodes de sécheresse constatés sur le terrain.

Pluviométrie et température moyenne en 2018
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Figure 33. Diagramme ombro-climatique relevé sur le site de Fontaine d’Olive en 2018. La ligne noire représente la date de

plantation des pins sylvestre.

111.1.3.2. Eau du sol

La Figure 34, montrant les relevés de données climatiques des teneurs de REW
moyennes sur le site de Fontaine d’Olive sur la saison de végétation 2018, nous montre que les
modalités avec compétition sont en déficit a partir du mois de Juillet pour les modalités témoins
(0,36 de REW moyen) et a mi-Juillet pour les modalités L1 et Lso (0,29, 0,29, 0,19 et 0,20
respectivement pour les modalités L1 af, L1 sf, Lso dro et Lsg inc) (Cf. Table 15). Par ailleurs,

les modalités avec compétition restent en déficit jusqu’a la fin de la saison de végétation.
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Figure 34. REW moyennes pour chaque modalité sur la saison de végétation 2018. La ligne noire représente la date de

plantation des pins sylvestres. La ligne rouge représente la limite théorique de stress hydrique fixée a 0.4

REW moyen 2018

Date 15-mai 19-juin 10-juil. 8-aolt 4-sept. 3-oct.

Jours de Végétation 135 170 191 220 247 276

HE 0,69 0,67 0,59 0,51 0,53 0,57

Liaf 0,74 0,74 0,60 0,29 0,20 0,22

Li sf 0,74 0,74 0,60 0,29 0,20 0,22

Modalités
Lso dro 0,70 0,68 0,50 0,19 0,14 0,15

Lso inc 0,71 0,69 0,50 0,20 0,14 0,16

TEM 0,64 0,63 0,36 0,10 0,10 0,12

Table 15. REW moyens en fonction de la modalité sur le site de Fontaine d'Olive sur la saison de végétation 2018. Les valeurs
en rouge se situent en dessous de notre limite de 0,4 et témoignent d’un stress hydrique.

La Figure 35, qui représente les intégrales de REW moyen en fin de saison de végétation
pour chaque modalité, nous montre que le gradient théorique de compétition au niveau de la
teneur en eau du sol est bien respecté¢ (Cf. Table 4). En effet, nous pouvons voir que les
modalités herbicides montrent les meilleurs résultats suivis dans I’ordre des modalités L1, des
modalités L50 et des modalités témoin. La Table 16 et la Table 17 nous montrent que
I’herbicide avec somme de REW de 3,57 est statistiquement supérieur au deux modalités L;

af et Lisf qui ont toutes deux 2,79. Les modalités Lso dro et Lso inc sont en dessous des
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modalités Ly avec 2,36 et 2,40 de somme de REW respectivement mais devant le témeoin qui a

une somme de REW de 1,94 en fin de saison de végétation.
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Figure 35. Intégrale du REW moyen calculée en fin de saison de végétation 2018 pour chaque modalité sur le site de Fontaine

d’Olive.

Somme REW 2018
Modalités | Estimations  Erreur std t value p.value
HE 3,57 0,05 75,26 <2E-16 ***
Liaf 2,79 0,08 35,95 <2E-16 ***
Lisf 2,79 0,08 35,36 <2E-16 ***
Lso dro 2,36 0,07 31,98 <2E-16 ***
Lso inc 2,40 0,08 29,37 <2E-16 ***
TEM 1,94 0,06 30,71 <2E-16 ***

Table 16. Estimation de la somme de REW en fin de saison de végétation 2018. Les étoiles indiquent les valeurs p : *** : p

<0,001; **: p<0,01; *: p <0,05.

La somme de REW présente plusieurs avantages pour notre étude. En plus de permettre

la reconstitution des profils de déficit nécessaires pour notre réducteur d’humidité, elle permet

¢galement de mettre en évidence un effet de la compétition, méme quand le semis n’est pas en

déficit hydrique.
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Somme REW 2018

Modalités t df p.value

HE - L af 7,65 59,76 2,02E-10  HFH*
HE - L, sf 7,46 5592 6,01E-10  ***
HE - Lso dro 14,15 88,28 <2E-16 kK
HE - Ly inc 12,58 63,71 <2E-16 ok
HE - TEM 25,99 96,02 <2E-16 ok

Liaf-Li sf 0,01 56,85 9,95E-01
Li af - Lso dro 4,07 54,33 1,53E-04  H**
Ly af - Lso inc 3,50 54,47 9,26E-04  ***
Li af - TEM 9,77 32,38 3,52B-11  ***
L sf- Lso dro 3,99 51,75 2,11E-04 ke
L sf- Lso inc 3,44 52,82 1,14E-03 ok
L, sf- TEM 9,47 31,05 1,15E-10  ***

Lso dro - Lso inc 0,38 54,33 7,03E-01
Lso dro - TEM 6,48 38,93 1,11E-07  ***
Lso inc - TEM 6,11 30,14 1,02E-06  ***

Table 17. Comparaison des modalités deux a deux sur la somme de REW en fin de saison de végétation 2018. Les étoiles

indiquent les valeurs p : *** : p <0,001 ; ** : p <0,01 ; *: p <0,05.
II1.1.3.3. Lumiére incidente

Les résultats des relevés de lumiére incidente sur la saison de végétation 2018 mettent
clairement I’accent sur I’impact de la compétition exercée par la fougere aigle. Sur la Figure
36, nous pouvons voir que la fougere impacte les maxima des quantités de lumiéres percues,
comme c’est le cas pour les modalités témoins (volet b). Plus spécifiquement les modalités
témoins (volet b) rendent compte d’une dépréciation importante entre Juin et Aot quelle que
soit la hauteur de capteur considérée. De plus, cela met en avant I'importance de la hauteur
puisque les trois hauteurs « rattrapent » le profil de lumiére a des dates tres différentes. En effet,
a la hauteur de 120cm le profil sera similaire au profil herbicide aux alentourS d’Aoft alors

qu’il faudra attendre Septembre et Octobre pour les hauteurs de 80cm et 40cm respectivement.
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Cet effet sera constaté de fagon plus ou moins prononcée sur chaque modalité avec compétition.
Par ailleurs, que 1’on considere les modalités L50 (volets ¢ et d) ou L1 (volets e et f) on peut
voir une légere dépréciation, qui débute entre Juin et Juillet au moment ou la fougere est a son

paroxysme (Cf. Figure 32).
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Figure 36. Relevés de mesures de la lumiére incidente moyenne (umol.m?. j') pour la modalité herbicide (volet a). Proportion
de lumiere par rapport a la référence herbicide (volets b a f) Les trois hauteurs consideérées sont 120cm en vert, 80 cm en jaune
et 40 cm en rouge. Les modalités présentées sont (b) témoin ; (c) Lso incliné ; (d) Lso droit ; (e) L; sans filet et (f) L; avec filets.
La ligne noire représente la date de plantation des plants de pin sylvestre.

La Table 18 nous montre qu’en fin de saison de végétation, I’impact de la compétition
est trées marqué. En effet, alors que les modalités herbicides ont une quantit¢ de lumicre de
6,0754+09 umol.m™2.s7!, les modalités avec compétition ont quant a elles 4,38 E+09, 4,58 E+09,
3,20 E+09, et 2,48 E+09umol.m™ pour les modalités Li af, Li sf, Lso dro et témoins
respectivement. Nous pouvons aussi voir le profil élevé des modalités Lsg inc puisque ces

dernieres donnent la seconde meilleure quantité de lumiére en fin de saison de végétation avec

5,21 E+09 umol.m2.s™! (Cf. Table 19 et Table 20).
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Quantité de lumiére (umol.m2) 2018

Date 15-mai 19-juin 10-juil. 8-aolit 4-sept. 3-oct.

Jours de Végétation 135 170 191 220 247 276
HE 1,4A1E+09 2,65E+09 3,57E+09 4,68E+09 5,43E+09 6,07E+09
Li af I,L13E+09 2,18E+09 2,83E+09 3,50E+09 3,97E+09 4,38E+09
Li sf 1,21E+09 2,27E+09 2,92E+09 3,60E+09 4,11E+09 4,58E+09

Modalités

Lsodro | 1,02E+09 1,77E+09 2,11E+09 2,51E+09 2,87E+09 3,20E+09
Lsoinc | 1,31E+09 2,47E+09 3,32E+09 4,27E+09 4,86E+09 5,21E+09
TEM 1,4A1E+09 2,08E+09 2,11E+09 2,12E+09 2,16E+09 2,48E+09

Table 18. Quantité de lumiére (umol.m?) depuis la plantation en fonction de la modalité sur le site de Fontaine d'Olive sur la

saison de végétation 2018.

La Figure 37, qui représente la quantité de lumiére moyenne percue pour chaque

modalité en fin de saison de végétation 2018, nous montre que le gradient théorique de

compétition de lumiere n’est pas respecté (Cf. Table 4). En effet les modalités Lso inc, qui

devraient se situer entre les modalités L et les modalités Lso dro, se situent en réalité entre les

modalités L; et les modalités herbicides. Cette information sera a prendre en compte dans le

traitement ultérieur des données.
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Figure 37. Quantité de lumiére (umol.m™)calculée en fin de saison de végétation 2018 pour chaque modalité sur le site de
g Yz . g p q

Fontaine d’Olive.
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Quantité de lumiére (umol.m2.s") 2018

Modalités | Estimations  Erreurstd  tvalue p.value
HE 6,07E+09 3,61E+07 168,21  <2E-16 ***
Liaf 4,38E+09 5,89E+07 74,39 <QE-16 ***
Lisf 4,58E+09 5,99E+07 76,46 <QE-16 ***

Lso dro 3,20E+09 5,61E+07 57,02 <2E-16 ***
Lso inc 5,21E+09 6,21E+07 83,95 <2E-16 ***
TEM 2,48E+09 4,81E+07 51,67 <2E-16 ***

Table 19. Estimation de la quantité de lumiére (umol.m?.s') en fin de saison de végétation 2018. Les étoiles indiquent les

valeurs p : *** : p <0,001 ; **: p <0,01; *: p <0,05.
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Quantité de lumiére (umol.m2.s") 2018

Modalités t df p.value
HE - L, af 13,60 29,12 3,83E-14  ***
HE - L; sf 19,53 28,30 <2E-16 ok
HE - Lso dro 53,50 32,69 <2E-16 Tk
HE - Lso inc 16,80 26,62 1,08E-15  ***
HE - TEM 117,88 47,03 <2E-16 ok

Liaf-Lisf 1,37 47,90 1,78E-01

Li af - Lso dro 8,75 39,50  8,63E-11  ***
L af - Lo inc -6,21 38,30  2,85E-07  ***
L, af - TEM 14,89 32,41 4,73E-16 ~ ***
L, sf- Lso dro 14,86 51,44 <2E-16 ok
L sf- Lso inc -6,92 48,15 9,47E-09  ***
L, sf- TEM 25,68 36,78 <2E-16 ook
Lso dro - Lso inc 2737 57,84 <2E-16 ok
Lso dro - TEM 11,74 51,60 3,43E-16  ***
Lso inc - TEM 46,43 44,14 <2E-16 Ak

Table 20. Comparaison des modalités deux a deux sur la quantité de lumiere en fin de saison de végétation 2018. Les étoiles

indiquent les valeurs p : *** : p <0,001 ; ** : p <0,01 ; *: p <0,05.

I11.2. Modele de croissance

Du point de vue performances statistiques, notre modele avec les deux réducteurs
d’humidité et de température n’est pas celui qui explique le mieux la variabilité observée (Cf.
Table 21). En effet, le mod¢le sans réducteur est celui qui a montré les meilleures performances

générales.
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AlIC BIC

Modéle lumiére 6547,66 6635,129
Modeéle lumiére
6692,854 6780,323
+ réducteur d'humidité
Modeéle lumiére

+ réducteur d'humidité 6699,945  6787,414

+ réducteur de température

Table 21. Performances statistiques des différents modeles initiaux en fonction de l’intégration des réducteurs d’humidité et
de température.

L’ajustement des parametres de notre modéle de croissance a montré une bonne
convergence sur I’ensemble des ajustements pour les parametres a et 3 (Cf. Table 22).

Modeéle de croissance

Modalités  AIC 6547,66  BIC 6635,129

o B
HE 0,066403 *** 3522449 ***

Liaf 0,996868 ***  1,449454 ***
L sf 0,316811 *** 2437125 ***
Lso dro 0,813792 *** 1 698111 ***
Lso inc 0,385182 *** 1789299 ***
TEM 0,523901 *** 2178987 ***

Table 22. Estimations des paramétres du modéle de croissance de la croissance en volume par rapport a la Quantité de Lumiere
sur la saison de végétation (Cf. Equation 8). Les étoiles indiquent les valeurs p : *¥% : p <0,001 ; ** : p <0,01 ; * : p <0,05.
Dans 1I’ensemble, les prédictions réalisées par Monte-Carlo en fin de saison de
végétation de notre modele de croissance sont cohérentes avec les données observées dans notre
jeu de données 2018 (Cf. Table 23 et Figure 38). En effet, que 1’on considére une prédiction
générale pour I’ensemble des arbres du site ou que 1’on regarde plus spécifiquement modalité

par modalité, nous observons que les prédictions sont trés proches des moyennes observées et
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que les écarts de confiance donnés par le modele sont dans la gamme de la variabilité observée

sur nos données.

Modele de croissance Jeu de données 2018
Modalités
Inf Pred Sup | Inf Moy Sup
HE 32,16 42,36 54,70 | 25,38 44,29 71,86
Liaf 7,85 10,30 13,51 7,95 12,72 17,62
L sf 10,00 14,71 21,23 | 8,15 19,74 35,71
Lso dro 5,85 7,80 10,93 | 4,23 9,69 15,65
Lso inc 5,38 9,46 13,21 5,23 12,78 22,15
TEM 4,64 6,76 10,15| 4,95 7,94 10,77
Prédiction générale | 5,40 20,87 51,11 5,18 23,26 63,15

Table 23. Comparaison des prédictions du modéle de croissance de volume (cm’) pour les différentes modalités et pour le

volume général en fin de saison de végétation par rapport au jeu de données (moyennes et intervalles de confiance de 0,95).

2018
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Figure 38. Prédiction du modéle de croissance du volume général en fonction de la quantité de Lumiere (Lux.int en umol.m
2.s7!) sur le site expérimental de Fontaine d'Olive. Les valeurs prédites et intervalles de confiance a 95% obtenus par Monte-
Carlo.

Nous pouvons observer sur la Figure 39 le gradient de lumiére résultant des différentes
modalités. Nous pouvons remarquer que la seule Quantité de Lumiére ne permet pas de garantir

un meilleur volume en fin de saison de végétation. Comme nous pouvons le voir sur le
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graphique, la modalité Lso inc, qui bénéficie de la seconde meilleure Quantité de Lumiére sur

la saison de végétation 2018, ne donne pas le meilleur volume apres la modalité herbicide.

2018 Vs Modalites

Moda

HE
— L1af
401 — L1sf
L50 dro
L50 inc
— TEM

Volume (cm3)

0e+00 2e+09 4e+09 6e+09
Lux.int

Figure 39. Prédiction du modéle de croissance du volume général en fonction de la quantité de Lumiére (Lux.int en pmol.m?)
par modalité sur le site expérimental de Fontaine d'Olive. Les valeurs prédites et intervalles de confiance a 95% obtenus par
Monte-Carlo.

La Figure 40 nous montre un dégagement de la modalité herbicide, qui survient a partir
de la moiti¢ de la saison de végétation avec un volume final qui est le double de celui observé
dans la meilleure modalité¢ avec compétition (Cf. Table 23). Par ailleurs, la Figure 39 et la
Figure 40 nous montrent que les projections liées aux parcelles témoins diminuent en milieu de
saison de végétation pour augmenter de nouveau en fin de saison. Cela peut s’expliquer par le
fait qu’une tres forte mortalité a été constatée des la fin de premiére année de croissance puisque
nous avons relevé 50 % de mortalité. Par ailleurs, la fougere aigle a exercé une forte contrainte
mécanique au moment ou ses frondes se sont couchées en brisant la cime de certains de nos
semis dans ces modalités. Le regain de croissance observé a partir de fin septembre pour les

semis peut s’expliquer par le déclin entre aolit et septembre de la fougére.
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2018 Vs Modalites
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Figure 40. Prédiction du modeéle de croissance du volume général en fonction du jour de végétation par modalité sur le site

expeérimental de Fontaine d'Olive. Les valeurs prédites et intervalles de confiance a 95% obtenus par Monte-Carlo.

[I1.3. Mod¢ele composé

I11.3.1. Modée¢le de lumiére

I11.3.1.1. Cas particulier de la modalité Ls inc

Impact de la competition sur la lumiere
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Figure 41. Quantité de Lumiére (exprimée enumol.m?) en fonction du temps sur le site expérimental. La courbe verte
représente notre herbicide sans compétition, la courbe jaune représente la modalité 50cm piquets inclinées, la courbe bleu
clair représente notre modalité Im sans filets, la courbe bleu sombre représente notre modalité 1m avec filets, la courbe orange

représente notre modalité 50cm piquets droits et la courbe rouge représente notre modalité témoin.

157



L’écartement a 30° des piquets qui constituent la modalité Lso inc, nous donne une
Quantit¢ de Lumiere sur la saison de végétation, supérieure aux estimations faites lors de
I’installation du site expérimental, probablement dii a un volume aérien disponible plus
important. En effet, nous pouvons constater sur la Figure 37, la Figure 39 et la Figure 41 que
les quantités de lumicres des modalités Lso inc sont en moyenne entre celles des modalités
herbicides et celles des modalités L1 af et L1 sf qui ont pourtant un écartement plus grand.

Dans un premier temps, les premieres régressions des parametres de I’équation de

lumiére alpha et beta ont été faites sans les valeurs de cette modalité (Cf. Table 24).

Modeles sans Lso inc Pente Intercepte R?
Paramétre o 0,0039879 **  0,2594813 **  0,9662
Parametre 3 0,013103 **  0,645282 **  0,9581

Table 24. Estimations des pentes et des interceptes pour les parameétres « et [ en fonction de la distance a la fougere (cm)
issues du modele de lumiere. Modeles sans les valeurs de la modalité Lsg inc pour les parametres « et . Les étoiles indiquent
les valeurs p : *** : p <0,001 ; **: p <0,01 ; *: p <0,05.

Sur la base de ces premiéres modélisations, les valeurs de distance équivalentes pour la
lumiére calculée pour les modalités Lso inc sont respectivement 76,3 1cm pour I’équation sur le
parametre o et 75,45 cm pour 1’équations sur le parametre 3. Pour la suite du processus, nous
considérerons donc la distance pour la modalité Lso inc de 50cm pour tous les résultats liés au

REW et de 75cm pour tous les résultats liés a la quantité de Lumicre.
I11.3.1.2. Résultats

Le mod¢le de lumiére a montré de bonnes performances générales. Pour nous affranchir
de la trop grande corrélation entre les parametres et éviter les minima locaux lors de la
convergence du modele, nous avons choisi de fixer le parametre k dans I’équation. Les

estimations pour les paramétres o et 3 sont significatifs (Cf. Table 25).
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Lux

Modalités o B K
HE 0,6496413 *** 1,9244275 ***
Liaf | 0,4727282 *** 1,3657944 ***
Lisf | 0,5026277 *** 1,4557389 ***
0,989443

Lso dro | 0,3506984 *** 0,9925891 ***
Lso inc | 0,5781867 *** 1,6940169 ***
TEM | 0,2986998 *** 0,7495814 ***

Table 25. Estimations des paramétres du modele de lumiere prédisant la Quantité de Lumiere en fonction du jour de végeétation

(Ct. Equation 14). Les étoiles indiquent les valeurs p : *** : p <0,001 : ** : p <0,01 ; * : p <0.05.
J- £q q p p p p

Nous pouvons observer, a travers les projections des estimations des parametres alpha

et beta, une forte relation avec la distance du plant a la fougere (variable exprimée en cm) (Cf.

Figure 42 et Figure 43). L’ajustement de mod¢les linéaires pour ces deux paramétres en

fonction de la distance a donné de trés bonnes performances avec des R? de 0,9711 et 0,9676

respectivement et des estimations des pentes et des interceptes significatifs (Cf. Table 26).
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Figure 42. Valeurs du parametre a issues de la modélisation de la lumiére en fonction de la distance a la fougere.
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Valeur du parametre beta
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Figure 43. Valeurs du parametre [issues de la modélisation de la lumiére en fonction de la distance a la fougere.

Pente Intercepte R?

Parameétre o 0,0040250 *** (0,2674745 *** 0,9711

Parametre 3 0,013151 ***  0,684240 *** 0,9676

Table 26. Estimations des pentes et des interceptes pour les paramétres o et [ en fonction de la distance a la fougere (cm)

issues du modele de lumiere. Les étoiles indiquent les valeurs p : *** : p <0,001 ; **: p <0,01 ; *: p <0,05.
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I11.3.2. Modéle d’eau
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Figure 44. Somme REW en fonction du temps sur le site expérimental. La courbe verte représente notre herbicide sans

compétition, la courbe jaune représente la modalité 50cm piquets inclinées, la courbe bleu clair représente notre modalité Im

sans filets, la courbe bleu sombre représente notre modalité 1m avec filets, la courbe orange représente notre modalité 50cm

piquets droits et la courbe rouge représente notre modalité témoin.

Le modele d’eau a montré de bonnes performances générales. Pour nous affranchir de

la trop grande corrélation entre les parameétres et éviter les minima locaux lors de la convergence

du modeéle, nous avons choisi de fixer le parameétre y dans 1’équation. Les estimations pour les

parametres o et 3 sont significatifs (Cf. Table 27).

Aqua
Modalités o B v
HE  |0,0000143 *¥*  0,0254807 ***
Liaf |0,0000375 ***  0,0296599 ***
Lisf |0,0000396 ***  (,0295635 ***
-2,4387184

Lso dro | 0,0000472 ***
Lso inc | 0,0000477 ***
TEM | 0,0000551 ***

0,0306965 ***
0,0305547 ***
0,0307099 ***

Table 27. Estimations des paramétres du modeéle d’eau prédisant la somme de REW en fonction du jour de végétation (Cf.

Equation 15). Les étoiles indiquent les valeurs p : *** : p <0,001 ; ** : p <0,01 ; * : p <0,05.
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Nous pouvons observer, a travers les projections des estimations des parametres A et B,
une forte relation avec la distance du plant a la fougere (variable exprimée en cm) (Cf. Figure
45 et Figure 46). L’ajustement d’un modele linéaire pour le parameétre o et d’un modele
polynomial pour le paramétre § ont donné de trés bonnes performances avec des R? de 0,9902

et 0,9979 (Cf. Table 28).
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Figure 45. Valeurs du parametre « issues de la modélisation du REW en fonction de la distance a la fougere.
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Figure 46. Valeurs du parametre fissues de la modélisation du REW en fonction de la distance a la fougere.
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Pente Intercepte R?

Paramétre o ‘ 4,432e-7 *** -5.943¢-5 *** 0,9902
A B C R2

Parametre 3 ‘ -6,144e-7 *** 8,79E-06 3,074e-2 ***  0,9979

Table 28. Au-dessus, estimations de la pente et de ['intercepte pour le paramétre o en fonction de la distance a la fougere (cm)
issues du modeéle d’eau. En-dessous, estimation des parameétres de |’équation polynomiale de parameétre [ issu du modele
d’eau en fonction de la distance a la fougeére en cm. Les étoiles indiquent les valeurs p : *** : p <0,001 ; **: p <0,01 ; *: p

<0,05.
I11.3.3. Résultats du modéle composé

L’ajustement des paramétres de notre modele étendu a montré une bonne convergence
sur ’ensemble des ajustements pour les paramétres a et 3 (Cf. Table 29).

Modele étendu

AIC 6478,402 BIC 6565,87

o p
HE | 0,002243 *** 5673109 ***

Modalités

Liaf |0,481760 *** 2086141 ***
Lisf |0,071653 *** 3820167 ***
Lsodro |0,384364 *** 2382591 ***
Lso inc | 0,105486 *** 2,756773 ***
TEM | 1,002177 *** 1330766 ***

Table 29. Estimations des parameétres du modéle étendu de la croissance en volume par rapport a la Quantité de Lumiére sur
la saison de végétation (Cf. Equation 8). Les étoiles indiquent les valeurs p : *** : p <0,001 ; ** : p <0,01 ; * : p <0,05.
Dans 1I’ensemble, les prédictions réalisées par Monte-Carlo en fin de saison de
végétation de notre modele étendu sont cohérentes avec les données observées dans notre jeu
de données 2018 (Cf. Table 30 et Figure 47). En effet, que I’on considere une prédiction
générale pour I’ensemble des arbres du site ou que 1’on regarde plus spécifiquement modalité

par modalité, nous observons que les prédictions sont trés proches des moyennes observées et
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que les écarts de confiance donnés par le modele sont dans la gamme de la variabilité observée

sur nos données.

Modele étendu Jeu de données 2018
Modalités Inf Pred Sup Inf Moy Sup
HE 32,80 40,56 49,42 | 25,38 44,29 71,86
Liaf 8,61 11,04 13,89 7,95 12,72 17,62
L sf 12,69 15,62 20,24 8,15 19,74 35,71
Lso dro 5,45 7,35 10,26 4,23 9,69 15,65
Lso inc 6,81 9,27 11,65 5,23 12,78 22,15
TEM 4,49 6,38 8,86 4,95 7,94 10,77
Prédiction générale 5,25 20,29 46,93 5,18 23,26 63,15

Table 30. Comparaison des prédictions du modéle étendu de volume (cm’) pour les différentes modalités et pour le volume

général en fin de saison de végétation par rapport au jeu de données (moyennes et intervalles de confiance de 0,95).
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Figure 47. Prédiction du modéle étendu du volume général en fonction de la quantité de Lumiére (Lux.int en pmol.m™) sur le
site expérimental de Fontaine d'Olive. Les valeurs prédites et intervalles de confiance a 95% obtenus par Monte-Carlo.

La Figure 48 et la Figure 49 nous montrent des prédictions de notre modé¢le étendu tout
a fait comparables a celles du modéle de croissance. Nous pouvons constater une variabilité
plus restreinte pour chaque modalité, ce qui était attendu, puisque chaque semis s’est vu

attribuer un profil type en fonction de la distance de ce dernier avec la fougere. Le jeu de
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données du modele étendu n’a donc pas la variabilité pour les ressources que peut montrer le

jeu de données pour le modele de croissance.
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Figure 48. Prédiction du modéle étendu du volume général en fonction de la quantité de Lumiére (Lux.int en umol.m?) par

modalité sur le site expérimental de Fontaine d'Olive. Les valeurs prédites et intervalles de confiance a 95% obtenus par

Monte-Carlo.
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Figure 49. Prédiction du modeéle étendu du volume général en fonction du jour de végétation par modalité sur le site

expeérimental de Fontaine d'Olive. Les valeurs prédites et intervalles de confiance a 95% obtenus par Monte-Carlo.
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I11.4. Influence de la compétition
I11.4.1. Influence de la compétition sur la lumiére

L’extrapolation de notre modele de lumiére nous montre une relation linéaire entre la
distance du semis vis-a-vis de la fougere et la perte sur la Quantité de Lumiére en fin de saison
de végétation (Cf. Figure 50). La Table 31 nous montre par exemple que, pour une distance de
50cm du semis par rapport a la fougere, nous pouvons observer une perte d’a peu pres 30% de

la Quantité de Lumiére totale en fin de saison de végétation.
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Figure 50. Pourcentage de perte de la Quantité de Lumiere totale en fin de saison de végétation en fonction de la distance a

la fougere aigle en cm.
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Distance (cm) % Lumieére Distance (cm) % Lumiére

10 46,40 60 76,18
15 49,38 65 79,15
20 52,35 70 82,13
25 55,33 75 85,11
30 58,31 80 88,09
35 61,29 85 91,07
40 64,27 90 94,04
45 67,24 95 97,02
50 70,22 100 100
55 73,20

Table 31. Pourcentage de perte de la somme totale de lumiére en fin de saison de végétation en fonction de la distance du plant

vis a vis de la fougere.
I11.4.2. Influence de la compétition sur I’eau

L’extrapolation de notre modele d’eau nous montre une relation asymptotique entre la
distance du semis vis-a-vis de la fougére et la perte sur la somme de REW en fin de saison de
végétation (Cf. Figure 51). La Table 32 nous montre par exemple que, pour une distance de
50cm du semis par rapport a la fougere, nous pouvons observer une perte d’a peu preés 16% de

la Quantité de Lumiére totale en fin de saison de végétation.
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Figure 51. Pourcentage de perte de la somme REW totale en fin de saison de végétation en fonction de la distance a la fougere

aigle en cm.

Distance (cm) % REW Distance (cm) % REW
10 54,15 60 89,48
15 58,79 65 91,65
20 63,18 70 93,59
25 67,33 75 95,27
30 71,23 80 96,71
35 74,89 85 97,90
40 78,30 90 98,85
45 81,46 95 99,55
50 84,38 100 100
55 87,05

Table 32. Pourcentage de perte de la somme totale de REW en fin de saison de végétation en fonction de la distance du plant

vis a vis de la fougere.
I11.4.3. Influence de la compétition sur la croissance

Nous pouvons constater, avec la Figure 52, un fort impact de la compétition sur le
volume final en fin de saison de végétation. La Figure 53 nous montre une forte inflexion des

courbes pour les modalités avec différents niveaux de compétition au moment ou la fougere
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commence a se développer sur le site (Cf. Figure 32). Cette compétition se traduit par une forte
réduction du volume final. En effet, considérant notre exemple d’un plant a 50cm de la fougere
aigle, nous avons pu observer dans les sections précédentes une perte de 1’ordre de 30% de la
quantité de Lumicre totale et 16% de la somme de REW totale qui se traduisent par une perte
de volume final en fin de saison de végétation de 1’ordre de 60% du volume final (Cf. Table
33).

Perte de Volume Vs Competition
100

75

50

% Volume

25

25 50 75 100
Distance (cm)

Figure 52. Pourcentage de perte de volume en fin de saison de végétation en fonction de la distance a la fougere aigle en cm.
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Figure 53. Perte de volume au cours de la saison de végétation pour quatre modalités. HE = herbicide, distance a la fougere
100cm ; Ly sf = L, sans filet, distance a la fougere 50cm ; Lsyg dro= Lsy piquets droits, distance a la fougere 25cm et

TEM=témoin, distance a la fougere 10cm.
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Distance (cm) % Volume

100 100,00%
50 41,52%
25 23,95%
10 21,30%

Table 33. Perte de volume en fin de saison de végétation en fonction de la distance du semis vis-a-vis de la fougere.
IIL.5. Projection du modele de croissance sur 2018 et 2019

Projeté sur les années 2018 et 2019, le modele ayant montré la meilleure performance
est le modele de lumiére pondéré par le réducteur d’humidité (Cf. Table 34).

AlIC BIC

Modeéle lumiére 33213,66 33 314,58
Modéle lumiére
33 189,09 33 290,01
+ réducteur d'humidité
Modeéle lumiére

+ réducteur d'humidité 33384,35 33 485,27

+ réducteur de température

Table 34. Performances statistiques des différents modeles initiaux en fonction de l’intégration des réducteurs d’humidité et

de température.

L’ajustement des parameétres de notre modele de croissance a montré une bonne

convergence sur I’ensemble des ajustements pour les parametres a et 3 (Cf. Table 35).

170



Modalités

Modele de croissance

AIC 33 189,09 BIC 33 290,01

(0

B

HE

Liaf

L sf
Lso dro
Lso inc

TEM

0,3905951 ***
0,6416745 ***
1,2856762 ***
0,8336210 ***
0,3262107 ***
0,5347093 *

2,8311812 ***
2,5485714 ***
2,3003646 ***
2,6705548 ***
2,6732079 ***
2,4175701 ***

Table 35. Estimations des parameétres du modéle de croissance de la croissance en volume par rapport a la Quantité de Lumiere

sur la saison de végétation (Cf. Equation 8). Les étoiles indiquent les valeurs p : *¥% : p <0,001 ; ** : p <0,01 ; * : p <0,05.

Dans 1I’ensemble, les prédictions réalisées par Monte-Carlo en fin de saison de

végétation de notre modele de croissance sont cohérentes avec les données observées dans notre

jeu de données 2019 (Cf. Table 36 et Figure 54). En effet, que 1’on considére une prédiction

générale pour I’ensemble des arbres du site ou que 1’on regarde plus spécifiquement modalité

par modalité, nous observons que les prédictions sont trés proches des moyennes observées et

que les écarts de confiance donnés par le modele sont dans la gamme de la variabilité observée

sur nos données.
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Modele de croissance Jeu de données 2019

Modalités

Inf Pred Sup Inf Moy Sup
HE 247,26 423,05 653,06 239,50 427,58 638,40
L af 69,27 126,56 222,08 | 44,51 135,40 246,99
Lisf 106,71 174,73 264,01 70,57 186,72 328,10
Lso dro 43,79 69,18 105,67 | 11,26 76,24 157,67
Lso inc 56,28 111,69 184,51 | 28,46 120,73 243,03

TEM 8,12 17,15 24,49 | 7,24 18,44 35,22
Prédiction générale | 14,20 206,33 577,51 10,13 212,70 604,12

Table 36. Comparaison des prédictions du modéle de croissance de volume (cm’) pour les différentes modalités et pour le

volume général en fin de saison de végétation par rapport au jeu de données (moyennes et intervalles de confiance de 0,95).

2018 & 2019 Vs Modalites
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Figure 54. Prédiction du modele de croissance du volume général sur deux saisons de végétation en fonction du jour de
vegétation par modalité sur le site expérimental de Fontaine d'Olive. Les valeurs prédites et intervalles de confiance a 95%

obtenus par Monte-Carlo.
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IV. Discussion

IV.1. Problématique et originalit¢ du travail

Dans les plantations, les opérations sylvicoles effectuées dans les jeunes stades ont pour
but de maximiser la production et la survie des semis en libérant le plant de contraintes telles
que la compétition. En zone ouverte apres une coupe a blanc, la végétation compétitrice comme
la fougere aigle colonise rapidement I’espace (Tilman 1988; Ricard et Messier 1996; Gaudio et
al. 2008) et consomme une part importante des ressources du milieu (Shropshire et al. 2001).
La compréhension des processus de compétition pour les ressources d’eau et de lumicre
nécessite de décorréler les deux compétitions afin d’en isoler les effets.

Le travail présenté dans cette partie s’inscrit dans une démarche globale d’étude
de la période juvénile. Cette période, encore mal connue des modélisateurs, doit prendre
en compte un grand nombre de parameétres tels que la compétition ou la préparation du
site pour prédire avec fiabilité la croissance et la production. Les changements apportés
grice au controle de la végétation concurrente nécessitent des modeles qui y sont sensibles
et, dans une certaine mesure, représentent les processus impliqués dans les réponses des
cultures a ces changements (Mason et al. 2007). D’ordinaire, les mode¢les physiologiques,
qui pourraient étre utilisés pour représenter ces processus, sont complexes (Mcmurtrie et Wolf
1983) et exigent généralement que les utilisateurs spécifient de nombreux coefficients et
fournissent des mesures locales de variables qui peuvent étre difficiles ou coliteuses a obtenir
(Mason et al. 2007). De plus, leurs structures récursives ont tendance a magnifier les erreurs.
Cette surcomplexité des modeles physiologiques d’une part et ’insuffisance des modéeles
phénoménologique traditionnels pour représenter les effets de la gestion des sites d’autre part

(Mason et al. 1997; Mason 2004) ont conduit au développement de modeles « hybrides ».
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Fougere aigle Pin sylvestre

Modéle étendu

Figure 55. Schéma des différentes interactions pour le modele de croissance et le modéle étendu.

La problématique des interactions positives ou négatives entre la végétation
compétitrice et les jeunes arbres n’est pas nouvelle (Ouden 1997; Norberg et al. 2001; Hancock
et al. 2005; Brooker et al. 2006; Picon-Cochard et al. 2006). Toutefois, ce travail présente la
double originalité de proposer un modele hybride de croissance simple qui ne nécessite qu’un
faible nombre de paramétres. De plus, il présente également I’avantage de donner, a travers un
second modele étendu et vis-a-vis d’une mesure facile a récolter pour le gestionnaire une
quantification précise de ’impact de la compétition de la fougere sur la croissance du pin
sylvestre (Figure 55). En effet, le but ici n’est pas d’affecter un indice de compétition lié a la
présence plus ou moins prononcée de la végétation compétitrice comme cela est souvent fait
dans ce genre de modeles (Richardson et al. 1999; Watt et al. 2003b, 2004, 2007; Kimberley et
Richardson 2004; Mason et al. 2007) mais bien d’estimer la part de ressources consommeée par
la fougere. Par ailleurs, la variable de distance du plant vis-a-vis de la compétition est souvent
au cceur des préparations du sol, mécaniques en particulier, qui vont offrir une certaine largeur

de couloir pour la ligne de plantation apres le passage d’outils spécifiques.
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IV.2. Discussion autour du choc de transplantation

Le choc de transplantation est utilis¢ pour décrire les effets négatifs sur la croissance et
la survie lorsque le matériel élevé en pépinicre est planté dans un nouvel environnement (Close
et al. 2005) et peut étre un obstacle grave pour les efforts de restauration. Un semis en état de
choc se caractérise entre autres par un retard de croissance, un brunissement ou une perte
d'aiguilles, un arrét de croissance, voire la mort (Rietveld 1989; Burdett 1990; Struve et Joly
1992; Haase et Rose 1993). Cet état est admis par défaut jusqu'a ce que le semis atteigne un
taux de croissance qu'il aurait atteint s'il n'avait pas été transplanté¢ (Mullin 1963). Cette
condition de détresse est due a des blessures, a un épuisement et entraine une altération des
fonctions. Par la suite, on assiste a un processus de récupération et a une période d'adaptation a
un nouvel environnement (Rietveld 1989).

Les chercheurs ont généralement indiqué que la capacité du systéme racinaire a absorber
l'eau dans un nouveau site est un facteur important (Mullin 1963; Rietveld 1989). En effet, les
sites sur lesquels les semis sont transplantés peuvent englober un large éventail de conditions
climatiques et édaphiques. Apres le repiquage, un plant doit récupérer de tout dommage, rétablir
le contact racine-sol et reprendre l'absorption d'eau et de nutriments dans un nouvel
environnement (Rietveld 1989; Haase et Rose 1993). Pendant cette période d'ajustement, la
plantule continue de transpirer, ce qui entraine une situation de stress de sécheresse
physiologique (Rietveld 1989). Ainsi, la principale cause de choc de transplantation est le
déficit hydrique di a une absorption limitée de I'eau lors de la plantation en raison d'une
altération temporaire de la fonction racinaire des plantules ou d'un mauvais contact initial
racine-sol (Burdett et al. 1984; Burdett 1990).

Ce phénomene est principalement déclenché par la perte du systéme racinaire résultant
de la récolte a racines nues ou en boule et en jute (Struve 2009). 11 a été¢ démontré que les semis
avec un plus grand volume racinaire initial ont un potentiel de croissance des racines plus élevé
(Carlson 1986), ont tendance a mieux tolérer le choc de transplantation au fil du temps (Haase
et Rose 1993), et peuvent avoir des taux de croissance précoce plus rapides (Rose et al. 1991a,

1991b; Jacobs et al. 2005). De plus, la morphologie du systéme racinaire expliquait en partie le
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succes de I'établissement de certaines especes de feuillus a feuilles caduques (Struve 1990;
Jacobs et al. 2005).

Il existe deux types de régénération des racines: 1'allongement des extrémités des racines
existantes et l'initiation des racines adventives et leur allongement ultérieur (Stone et Schubert
1959). La survie initiale des semis dépend de l'allongement des racines existantes, qui est
indépendant de la saison de I'année et se produit chaque fois que 'humidité et la température
du sol le permettent. L'établissement dépend de l'initiation et de 1'allongement des nouvelles
racines, qui se limite principalement a la fin de I'hiver et au début du printemps, méme lorsque
I'humidité et les températures du sol sont non limitatives (Struve 2009).

La taille des semis a ¢été impliquée comme un facteur important de choc de
transplantation dans la mesure ou la survie et la croissance ont tendance a augmenter avec la
taille des semis (Dobbs 1976; Zaerr et Lavender 1976). Les dommages au systéme racinaire
pendant les procédures de levage et de manipulation peuvent également étre un facteur
important (Mullin 1963; DeYoe 1986; Tabbush 1986). Les preuves suggerent que le choc de
transplantation peut limiter la productivité des premieres plantations (Vyse 1981) et cette
croissance lente, combinée a I'état de stress d'un plant choc, peut entrainer un age de rotation
des peuplements plus long et méme 1'échec de la plantation, en particulier en présence de
végétation concurrente (Haase et Rose 1993).

Dans notre expérimentation la question du choc de transplantation est 1égitime. En effet,
le fait que les semis aient été plantés la méme année que celle qui est analysée dans cette étude
peut soulever un doute sur leur interprétation. La plantation de semis de pin agés permet
d’atténuer cet effet de choc.

Malgré tout, comme nous 1’avons vu plus haut, le déficit hydrique peut augmenter cet
effet de choc sur les semis. Cet état de fait n’est toutefois pas contraire a notre expérimentation
et fait partie intégrante de nos résultats. En effet, le choc de transplantation accentué par le
déficit hydrique causé par la végétation concurrente peut se répercuter sur la croissance et la
survie. Bien que nous ne soyons pas capables de préciser exactement quelle est la part du choc
de transplantation dans ces deux processus, son impact est agrégé dans nos données. Par

conséquent, cette situation est représentative des situations auxquelles sont confrontés les
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gestionnaires en présence de végétation compétitrice puisque ces résultats traduisent la

croissance des semis au bout de la premiére année de culture.
IV.3. Résultats dendrométriques.

Les Figure 29 et Figure 30 nous montrent que les croissances en hauteur et en diameétre
se font a des moments différents, ce qui est en accord avec la bibliographie (par exemple,
Dougherty et al. 1994). Par ailleurs, la Figure 29 montre un impact de la compétition treés fort
sur le diamétre alors que ce dernier est plus nuancé pour la hauteur. Comme vu précédemment,
la compétition pour la lumiére montre souvent un effet négatif plus prononcé sur la croissance
en diameétre que sur la croissance en hauteur (Jobidon 2000; Picon-Cochard et al. 2006). Nos

résultats semblent donc confirmer cette observation.

IV.4. Modéele de croissance

IV.4.1. Choix du modéle

Les analyses des données sur les especes et les habitats sont une base importante pour
notre compréhension de I'écologie des espéces et pour la gestion de l'environnement (Guisan et
Zimmermann 2000). Les écologues s'efforcent souvent d'identifier des modeles qui capturent
l'essence d'un systéme complexe, expliquant la distribution observée permettant une prédiction.
Pour répondre a cet objectif, la collecte de données le plus souvent observationnelles (c'est-a-
dire que la variance de l'ensemble de données n'a pas été¢ générée par une manipulation
expérimentale), rend difficile la détermination du ou des facteurs causaux qui expliquent le
mieux les réponses observées. De telles situations limitent souvent la possibilité scientifique a
décrire le systetme et a identifier des modeles cohérents avec le phénomene observé
(Whittingham et al. 2006).

Récemment, il y a eu une tendance croissante a utiliser le Critére d’Information
d’Akaike (AIC) dans la sélection de mod¢les (Rushton et al. 2004). L’ AIC fournit un moyen
d’équilibrer les objectifs contradictoires de simplicité et de qualité d’ajustement (Forster et
Sober 1994; Johnson et Omland 2004) et aide a identifier le modéele le plus parcimonieux d'un

ensemble (Rushton et al. 2004). Bien que la primauté scientifique d'un principe de parcimonie
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soit sans fondement clair (Guthery et al. 2005), il arrive généralement que les modeles
parcimonieux contiennent également moins de bruit et aient une plus grande robustesse
(Ginzburg et Jensen 2004). Pour cette raison, la recherche est généralement orientée vers
l'identification d'un modé¢le relativement parcimonieux qui est en général en accord avec les
données observées.

Selon Rushton et al. (2004), la caractéristique la plus évidente de cette approche
comparative est qu’elle conduit a I'identification des meilleurs mode¢les parmi une suite de
modeles. Pourtant, selon lui, l'inférence et la prédiction ne doivent pas nécessairement étre
basées sur le meilleur modele. En effet, lorsqu'il existe plusieurs bons modeles alternatifs, ceux-
ci devraient étre utilisés pour l'inférence et la prédiction a l'aide d'approches de moyenne des
modeles.

Enfin, et surtout, le choix du meilleur mod¢le dépend de la structure du systéme a I'étude
(Reineking et Schroder 2006). Cette décision repose sur plusieurs critéres et non pas sur
I’optimisation d’un unique critére statistique. Par exemple les approches théoriques de
l'information (AIC et BIC) ne doivent pas étre utilisées sans critique. La connaissance du
systeme étudié¢ permet de formuler des modeles écologiquement significatifs et puissants,
cependant de tels mod¢les pourraient €tre exclus par une approche purement basée sur la théorie
de I’information (Rushton et al. 2004). Par ailleurs, Eberhardt (2003) souligne que la sélection
doit également étre basée sur des statistiques comme le R?, qui fournissent une mesure plus «
globale » de la facon dont le bon modele explique les données. 11 soutient également que ce
développement a priori des modeles n'est pas toujours facile sans une exploration préliminaire

des données. Ainsi, la meilleure modélisation dépend des objectifs spécifiques de I'étude.
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Figure 56. Schéma de la conception pour le modeéle de croissance représentant l'interception de la lumiere incidente (1) et de
l'eau du sol (REW) par la fougére aigle et | 'impact de cette compétition sur la croissance.

Nous sommes ici dans un cas de figure complexe. Pour I’année 2018, le meilleur modele
est trés nettement celui sans réducteurs ne nous laissant que peu de place pour I’interprétation
sur le choix des mode¢les. Projeté sur les années 2018 et 2019, le meilleur modele est celui avec
le réducteur d’humidité, également de fagon tres nette.

Il existe une différence fondamentale entre les deux saisons de végétation 2018 et 2019.
En effet, contrairement a ce qui peut étre observé en 2018, ou les modalités sans compétition
(Herbicides) n’étaient pas en déficit hydrique, on remarque qu’en 2019, toutes les modalités
sont en déficit au cours de la période. Cette différence peut €tre la cause du gain d’importance
de notre réducteur d’humidité pour la seconde saison de végétation.

Ce constat est par ailleurs renforcé par un autre point. En effet, nous pouvons observer
sur les courbes des différentes modalités, présentées en Figure 39, qu’une somme de lumicre
plus importante ne traduit pas généralement une production de volume plus importante. Si 1’on

s’attache par exemple au cas de la modalité Lso inc, qui contre nos estimations préalables
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possede la seconde meilleure somme de lumiére sur la saison de végétation 2018, nous pouvons
remarquer que son volume en fin de saison est inférieur en moyenne a la modalité L; sf, qui
possede pourtant une somme de lumiére moindre. Cela étaye I’hypothese selon laquelle la seule
somme de lumiére ne suffit pas a expliquer correctement la croissance au cours de I’année et
que d’autres parameétres influencent la croissance. Nous sommes donc face d’une double
perspective dont les directions ne sont pas nécessairement incompatibles. Dans un premier cas,
la solution serait de multiplier les saisons de végétation pour mettre I’emphase sur les différents
réducteurs. Dans le second cas, il faudrait réévaluer le réducteur pour le rendre plus sensible
afin qu’il puisse capter une variabilité en plus de celle expliquée par la lumiére.

Ce résultat constitue une piste trés intéressante car il suggere que le modele, bien que
prometteur, n’est pas tout a fait optimisé. En effet, la mise en évidence de notre réducteur
d’humidité avec la deuxieéme année laisse supposer que ce dernier ne parviendrait a capter de
la variabilité qu’avec une année supplémentaire. Dans cette optique, nous pouvons émettre
I’hypothéese que le réducteur lié¢ a la température, dont les effets sur la croissance peuvent se
répercuter sur de plus longues périodes, ne sera significatif qu’avec des années de végétation

supplémentaires.
IV.4.2. Résultats du modele

La Figure 39 et la Figure 40 mettent clairement en évidence que les modalités herbicides
sans compétition se détachent nettement des autres modalités avec compétition. Sur notre saison
de végétation 2018, la différence la plus fondamentale entre les modalités herbicides et les
autres est que ces dernicres sont les seules a ne quasiment pas étre en déficit hydrique sur la
saison de végétation 2018 (Cf. Figure 34).

Il est tout a fait concevable que 1’eau soit un facteur trés limitant sur notre site
expérimental, qui posséde peu de profondeur de sol (20-25cm). En cela, cette supposition est
tout a fait cohérente avec la littérature qui précise que le pin sylvestre met en place une stratégie
d’évitement de la sécheresse par une fermeture immédiate des stomates (Irvine et al. 1998). Le
fort déficit en eau peut ainsi occasionner un arrét complet de sa croissance radiale lorsque les

conditions sont trop difficiles (Merlin et al. 2015). Cette variable pourrait donc étre une cause
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probable de ce qui peut étre observé sur certaines modalités qui, bénéficiant de fortes sommes
de lumicére, ne produisent que peu de volume sur la saison de végétation comme c’est le cas
pour la modalité Lso inc.

Le modele décrit une croissance de type exponentielle a une seule phase. Or, nos
données sur les modalités t¢émoin tendent a montrer deux phases bien distinctes sur lesquelles
le modele tente de s’ajuster. Cette forme particuliere n’a cependant aucun impact sur la
cohérence entre le volume final prédit et celui observé dans les données. Si on considére la
Figure 39 et la Figure 40, nous pouvons voir que le mod¢le présente des courbes qui fluctuent.
Avec la Figure 29 et la Figure 30, nous pouvons voir que cette modalité en particulier se
caractérise par deux points : en premier, elle dispose d’une croissance en hauteur supérieure a
la modalité Lso dro qui posseéde pourtant une somme de lumiére supérieure tout en ayant une
croissance en diametre inférieure a cette derniére. En second, nous pouvons voir plus
précisément sur la Figure 29, la Figure 30 et la Figure 31 que les modalités herbicides rentrent
dans une deuxiéme phase de croissance entre aofit et septembre.

L’effet positif de la lumiere sur le pin sylvestre a été largement démontré, notamment
en ce qui concerne le stade semis (Mason 2004). La littérature a déja mis en avant la stratégie
de « shade-avoidance » du Pin sylvestre (Aphalo et al. 1999; De Chantal et al. 2003; Dehlin et
al. 2004; Gaudio 2010), qui priorise sa croissance en hauteur pour acquérir potentiellement plus
de lumicere. En cela, nos observations sur les données de hauteur pour les modalités témoin sont
donc cohérentes avec ce que la bibliographie a déja pu mettre en avant. Par ailleurs, comme le
soulignent Jach et Ceulemans (1999), les croissances en hauteur et en diamétre de semis de pin
sylvestre débutent mi-avril et terminent respectivement fin mai et mi- aoit. Cette observation
n’est que partiellement vérifiée sur notre site expérimental puisque nous constatons une
croissance qui s’étend jusque mi-octobre. Toutefois, sur notre site, la fougere est complétement
mature en juin — juillet (Cf. Figure 32) ce qui est confirmé par d’autres observations (par
exemple Taylor et al. 2001; Marrs et Watt 2006). En cela, il est cohérent d’observer une seconde
phase de croissance une fois que la fougere a fortement décliné sur le site. Par ailleurs, la forte
mortalité de ces modalités ainsi que les dégats mécaniques occasionnés par la chute de la

fougere ont généré une diminution du volume moyen au cours de la saison de végétation.
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IV.5. Modele étendu
IV.5.1. Influence de la fougére sur la lumiere

La Figure 50 met en avant un fort effet de la distance du plant a la fougere. En effet,
nous pouvons observer une diminution de la somme de lumicre sur la saison de végétation
proportionnelle a la distance du semis vis-a-vis de la fougere. La littérature a toujours reconnu
le fort impact que peut avoir la fougere sur la disponibilité de cette ressource. En effet, I’aspect
morphologique foliaire permet a la fougere aigle de concurrencer efficacement cette ressource
(Balandier et al. 2006a). Ainsi, Gaudio (2010) pointait dans son étude que la fougere aigle
interceptait une proportion significativement plus élevée de lumiere incidente que d’autres
especes herbacées invasives (par exemple Molinia caerulea & Caluna vulgaris) et qu’une
densité aussi faible que 10 morceaux de rhizome par m? était suffisante pour produire une
couverture presque maximale. D’autre part, Gliessman et Muller (1978) ont signalé que le
niveau d'interception de la lumicre dans une trouée forestiere, caractérisé par une couverture de
Pteridium, est de 52%. Nos résultats semblent donc cohérents avec la littérature.

Il faut noter cependant que le modele ne traduit qu’un état de fait pour la saison de
végétation 2018. En effet, ce fort impact traduit le rapport de compétition pour la premicre
année de végétation et nous pouvons penser qu’a travers la croissance d’une part et les
différentes stratégies d’évitement de ’ombre décrite plus haut d’autre part, ce rapport sera

amen¢ a évoluer avec les années pour devenir de plus en plus favorable aux pins.
IV.5.2. Influence de la fougére sur I’eau

Le fort impact de la fougere aigle sur la ressource en eau est bien documenté. Outre ses
besoins physiologiques de base, il est décrit que les effets de cette activité invasive lui sont
¢galement attribuables du fait de la perte par transpiration (Pitman et Pitman 1986). Roberts et
al. (1980) ont examiné les taux de transpiration de la fougere sous une forét de pins dans I'Est
de I'Angleterre et ont constaté que la fougere représentait 20 a 25% de la transpiration totale
(Williams et al. 1987). A cela, il faut ajouter les effets d’interception car il a été relevé que les

quantités d’eau interceptées par la canopée de fougere sont importantes (49% Ford et Deans
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(1978)) éliminant ainsi de grandes quantités de cette ressource de la phase terrestre du cycle
hydrologique. L’ensemble de ces caractéres explique les effets parfois considérables de la
fougere sur la ressource hydrique disponible, pouvant parfois méme réduire 1'apport d'eau dans
les bassins versants infestés (Williams et al. 1987).

Nos résultats traduisent ces observations, puisque nous pouvons constater avec la Figure
51 que I’'impact de la fougere aigle en fonction de sa distance vis-a-vis du semis est non-linéaire
et s’accentue au fur et a mesure que la distance diminue. Considérant I’exemple d’une distance
de 50cm qui caractérise entre autres nos modalités L; af et Li sf dont les niveaux de
compétitions hydriques sont les moins séveres, nous observons grace a la Table 32 que I’impact
sur la somme de REW total est déja de I’ordre de 16%. Cet impact sur la ressource hydrique est
d’autant plus important que, dans notre cas, le sol dispose d’une faible réserve utile. Cette
compétition fait clairement la discrimination entre les modalités herbicides, n’étant jamais
véritablement en déficit, et les autres modalités qui tombent rapidement en déficit tot dans la

saison de végétation.
IV.5.3. Réponse du pin sylvestre

La Figure 52, la Figure 53 ainsi que la Table 33 montrent un fort impact de la
compétition sur les ressources et sur la croissance des semis de pin sylvestre. Cette relation non
linéaire de type asymptotique traduit un impact fort de la compétition pour de faibles distances
entre plant et la fougere aigle. La période d'établissement des semis apres 1'abattage coincide
souvent avec la période de couverture maximale des fougeres (Tolhurst et Burgman 1994), qui
forment fréquemment un couvert végétal dense et uniforme excluant les autres végétaux
(Dolling 1996).

Dans son expérience, Gaudio et al. (2011) a pu observer que Pteridium a induit une
perte de diametre des pins sylvestres de 38%. Notre expérimentation a pu mettre en évidence
que des semis de pins sylvestres plantés a méme la fougére voyaient leur production de volume
réduire de 78% au cours de la premiere saison de végétation. Par ailleurs, ces résultats sont a
considérer avec d’autres observations, qui ne sont pas prises en compte par le modele. En effet,

la littérature pointe souvent du doigt le niveau de mortalité élevé observé apres 1 an (par

183



exemple Steijlen et al. 1995; Zackrisson et al. 1995). Apres 4 ans, la mortalité était presque
compléte et cela est également conforme aux résultats de Hornberg (1995). Nos données
corroborent cette affirmation puisque dans les modalités témoin, nous avons pu constater a la
fin de la premicre saison de végétation un taux de mortalité¢ de pres de 50%. Par ailleurs, les
survivants faisaient face a d’autres contraintes bien spécifiques puisque lors du déclin de la
fougere sur le site, la déformation des tiges de fougere avait un fort impact mécanique, couchant
ou cassant les semis. Ainsi, en I’absence de traitement, la forte compétition par la fougere jette

un sérieux doute sur le potentiel des semis de pins sylvestre a s’établir naturellement.
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V. Bilan et perspectives

En intégrant le processus de compétition au niveau des ressources et non pas a travers
un indice de compétition li¢é a la végétation compétitrice, comme cela est souvent fait
(Richardson et al. 1999; Watt et al. 2003b, 2004, 2007; Kimberley et Richardson 2004; Mason
et al. 2007), notre mode¢le a permis d’estimer la part de ressources consommeée par la fougere.
Une telle approche permet de réduire ainsi le nombre de paramétres a intégrer dans le
modéle de croissance et d’étre plus proche des processus de compétition.

Nos analyses ont montré des réponses a la compétition vis-a-vis des ressources en eau
et en lumicre trés différentes. En effet, si la compétition sur la lumicre est proportionnelle a la
distance, la réponse de la compétition pour I’eau est non-linéaire. Par ailleurs, si I’eau et la
lumicre sont tous deux des facteurs limitants, nous avons pu mettre en évidence sur notre site
un effet plus limitant de la ressource en eau, qui se répercutait fortement dans les modalités
avec compétition. Cette relation peut toutefois étre reconsidérée dans le cas d’un site avec une
plus grande réserve utile en eau, car il a déja ét¢ démontré que la compétition hydrique de la
végétation compétitrice s’accentuait avec les sites a faible réserve utile (Baker 1973).

La forte captation des ressources du milieu se traduit également de manicre trés concrete
par un retard de croissance prononcé. En effet, la compétition croissante sur les ressources d’eau
et de lumiére en fonction de la distance a une répercussion forte et immédiate sur la production
du volume du pin sylvestre sur la saison de végétation. Avec des productions pouvant étre plus
faibles (jusqu’a 78%), la suppression de la fougere a travers des pratiques de préparation
mécanique de site est fortement recommandée aprés une coupe a blanc (Lof et al. 2012),
principalement pour limiter la concurrence pour la lumiére et l'eau (Nilsson et Orlander 1999).

Toutefois, si la compétition exercée par la fougére se traduit de manicre trés directe a
travers les ressources d’eau et de lumicre, elle se traduit également a d’autres niveaux comme
la compétition sur les nutriments (Nilsson et Orlander 1999) ou a travers des mécanismes
mécaniques (Rebollo et al. 2001; Jensen et Gutekunst 2003; Rotundo et Aguiar 2005) et
allélopathiques (Steijlen et al. 1995; Jaderlund et al. 1998) pouvant limiter la germination des

graines et la croissance des plantules. Cet autre aspect de la compétition n’est pas intégré dans
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le modéle actuel et constitue une faiblesse de ’analyse. En effet, les données pointent également
la forte mortalité dans les modalités témoins qui atteint 50% a la fin de la premicre saison de
végétation. Notons cependant que I’analyse de tous ces processus risquerait de nous éloigner
de la définition du modele hybride type potentiel réducteur, qui était I’objectif de ce travail en
faisant tendre le modéle vers une version plus fonctionnelle avec tous les inconvénients que
cela représente et qui ont été abordés précédemment.

Par ailleurs, intégrer des années supplémentaires dans 1’analyse constituerait une
perspective intéressante. En effet, en focalisant notre étude sur la premicre saison de végétation,
nous mettons 1’accent sur les réponses immédiates, comme c’est le cas pour la lumiére.
Considérer I’étude sur plusieurs années de végétation pourrait donner plus d’importance a
d’autres types de facteurs comme 1’eau (cas de ’année 2019) ou la température par exemple.

Par ailleurs, I’état actuel du modele décrit un rapport de force entre le pin et la fougere
amen¢ a évoluer au fil des années. Si I’on considere par exemple la réponse de la compétition
sur la lumiéere il est certain que la forme de notre courbe de réponse est dépendante du ratio de
hauteur entre la fougere d’un c6té et les semis de ’autre. Dans son étude, Gaudio (2010)
considérait la compétition exercée par la fougere sur la lumiére a travers une relation de Beer-
Lambert. Selon ce principe, le ratio de hauteur étant de plus en plus favorable au pin sylvestre
au fil des ans, il est donc fort probable que les effets de la compétition sur la lumicre s’atténuent
pour finalement disparaitre quand le pin sylvestre aura dépassé une hauteur critique suffisante
pour s’affranchir de la compétition. Cela pourrait donc mettre I’accent sur d’autres mécanismes
qui prendraient alors plus d’importance au fur et a mesure que la compétition en lumicre
diminue.

Enfin, pour garantir le succes d’une plantation, la suppression de la fougere aigle devrait
donc étre systématique. Cependant la gestion forestiere se caractérise notamment par des
contraintes vis-a-vis de I’évolution de ses pratiques. En effet, comme nous I’avons vu en
premiére partie, I’interdiction de I’usage des herbicides en forét met en avant les
alternatives mécaniques pour gérer ce probléme. Toutefois, la mise en ceuvre de ces
méthodes représente pour les gestionnaires un surcolit important par rapport aux méthodes

chimiques. Comme nous 1’a démontré la premiere partie, sur les seules performances
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techniques, les méthodes mécaniques sont équivalentes aux méthodes herbicides, générant un
gain de volume important des le stade juvénile pouvant justifier de faire un investissement

supplémentaire.
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VI. Annexes du Chapitre 2
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Fosse| Date de pesée| Poids colonne 4. | Poids sol | Poids sol humige | POids eau| Teneur en eau masique | MOy teneur en eau massique | TeNeur en eau yoiumique | Moy teneur en eau ygiumique] 75% C.Champs| Masse ¢,y
1 24/10/2017 1206,3 5898,1 9794,8 2690,4 45,61% 0,438466005
2 24/10/2017 1205,4 5880,4 9774,6 2688,8 45,72% 0,438205246
46,10% 0,44153807 0,331153552 2031,9
3 25/10/2017 1207,7 5841,2 9784,1 2735,2 46,83% 0,445767252
4 27/10/2017 1205,8 5890,3 9818,7 2722,6 46,22% 0,443713776
Remarques:
1 Il faut 5,89kg par colonne pour ummur de 50 cm (et diamétre 12,5cm)
2 Le fond des tubes 4 et 5 est percé et recouvert d'un morceau de géotextile

Annexe 7. Détermination de la capacité aux champs du sol du site expérimental de Fontaine d'Olive.
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Conclusion générale

Nos deux chapitres nous offrent des perspectives intéressantes et complémentaires.
Nous avons utilis¢ une méme approche de modélisation pour deux problématiques fondées sur
des bases temporelles contrastées. En effet, le premier chapitre nous donne des résultats sur une
base pluriannuelle avec une résolution au niveau de 1’année et nous permet d’étudier les effets
des pratiques sylvicoles sur le long terme. De maniére complémentaire, I’approche développée
dans le deuxiéme chapitre nous permet d’étudier plus finement les mécanismes de compétition
avec une résolution intra-annuelle.

Le lien entre nos deux chapitres est également technique. Des modéles analogues a ceux
développés en chapitre 2 ont déja été projetés sur plusieurs années. C’est le cas pour le modele
PULSE développé par Mason et al. (2007), qui a servi de base conceptuelle. Toutefois, ces
modeles présentent des réducteurs climatiques complexes parfois hors de portée des
gestionnaires. Le chapitre 2 pose les bases d’une piste de réflexion intéressante : intégrer des
réducteurs plus proches de la dendrométrie, du type végétation et de la distance entre 1’espéce
objectif et la végétation compétitrice. Ces réducteurs peuvent étre per¢us comme une agrégation
de plusieurs types de réducteurs dont des réducteurs climatiques et auraient I’avantage de
pouvoir étre facilement accessibles aux gestionnaires forestiers. Nous pourrions donc concevoir
avec ces différents enseignements des mod¢éles analogues a ceux développés dans le chapitre 1
mais dont la construction bénéficierait du retour d’expérience acquis en chapitre 2. Ces modeles
de croissances juvéniles exprimeraient la croissance des semis en fonction du temps,
éventuellement substituable par la somme de lumiére absorbée, et pondérée par un réducteur
de distance entre 1’espéce objectif et la végétation compétitrice.

Par ailleurs, nos deux chapitres convergent, par des moyens différents a la méme
conclusion. La végétation interférente constituant un obstacle majeur a 1’établissement et a la
croissance des semis, la mise en place de préparation de site devra étre prise en considération
pour éviter tout échec de plantation ou de perte de de croissance des plants durant la phase

juvénile. Comme nous avons pu le voir, les alternatives mécaniques peuvent constituer, sur le
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seul critere de la performance, une solution de substitution viable aux produits phytosanitaires,
bient6t bannis des traitements sylvicoles. En combinaison avec des fertilisants ou des
amendements, ces traitements mécaniques donnent des taux de croissance largement supérieurs

aux parcelles non traitées.
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Title : Modeling interspecific competition and silvicultural practices on seedling growth.

Abstract : Interspecific competition can be a major constraint on the establishment, growth
and survival of seedlings during planting operations. The effects of this competition can spill
over into the entire rotation, and reduce the productivity of the plot. In order to limit the
competition, the forest / timber industry has developed a wide range of site preparation methods
with the aim of maximizing the growth of young trees. The objectives of this work are to
assess the impacts of different planting site preparation treatments on the growth of young
seedlings and to study and quantify the effects of competing vegetation on water and light
resources.

In the first part, we created a database on the juvenile growth of plantations for several
species cultivated in France, in particular oak, poplar, spruce, Scots pine, laricio pine and
Douglas-fir. This database included 23 different sites and a wide range of planting site
preparation treatments: mechanical, fertilizers, herbicides, hybrids and controls. Nonlinear
mixed models were developed to model the growth in height and diameter of seedlings, for a
period ranging from 4 to 20 years after planting. In general, the treatments greatly improved
the seedlings’ growth. Fertilization has a contrasting effect depending on the species. The
herbicide and mechanical treatments were quite similar and showed high performance. The
combination of herbicide or mechanical treatment with fertilizers or amendments led to the best
performance for all species.

In a second part, we set up an experiment aimed at identifying the effects of
competition in water and the effects of competition in light between Scots pine plants (Pinus
sylvestris) and vegetation competing with eagle fern (Pteridium aquilinum) over two
consecutive years. We have developed hybrid models of the pine growth potential / reducer
type integrating competition for resources. Our results show that competition with eagle fern
can result in a reduction of up to 46% in the total amount of soil water and 54% in the amount
of total light at the end of the growing season. This sharp drop in available resources leads to a
loss of growth of Scots pine seedlings of up to 78% of the volume. In addition, we were able to
model the relationships between the resource levels at the end of the growing season and the
level of competition of linear type for light and quadratic for water.

To conclude, pre-planting site preparation treatments seem essential on plots where
competing vegetation is a major obstacle to the establishment, survival and seedlings’ growth.

Keywords : Growth; Juvenile phase; Modelization ; Site preparation; Resources; Competition.
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Titre : Modélisation des effets de la compétition interspécifique et des pratiques sylvicoles sur
la croissance de jeunes plants forestiers.

Résumé : La compétition interspécifique peut constituer un frein important pour
I’établissement, la croissance et la survie des semis lors des opérations de plantations. Les effets
de cette compétition peuvent se répercuter sur I’ensemble de la rotation, et réduire la
productivité de la parcelle. Afin de limiter cette compétition, la filiere forét/bois a développé
un large éventail de méthodes de préparation de site dans le but de maximiser la croissance des
jeunes arbres. Les objectifs de ce travail sont d’évaluer les impacts des différents
traitements de préparation du site de plantation sur la croissance des jeunes semis et
étudier et quantifier les effets de la végétation compétitrice sur les ressources eau et
lumiere.

Dans une premiére partie, nous avons constitué¢ une base de données sur la croissance
juvénile de plantations pour plusieurs essences cultivées en France notamment le chéne, le
peuplier, I’épicéa, le pin sylvestre, le pin laricio et le douglas a été constituée. Cette base
comprenait 23 sites différents et un large éventail de traitements de préparation du site de
plantation : mécaniques, fertilisations, herbicides, hybrides et t¢émoins. Des mod¢les mixtes non
linéaires ont été ¢laborés pour modéliser la croissance en hauteur et en diamétre des semis,
pendant une période allant de 4 a 20 ans aprés la plantation. De maniére générale, les traitements
ont largement amélioré la croissance des semis. La fertilisation a un effet contrasté selon les
especes. Les traitements herbicides et mécaniques étaient assez similaires et ont montré des
performances élevées. La combinaison d'un traitement herbicide ou mécanique avec des
fertilisants ou des amendements a conduit aux meilleures performances pour toutes les especes.

Dans une seconde partie, nous avons mis en place une expérimentation visant a
identifier les effets de la compétition en eau et les effets de la compétition en lumicre entre des
plants de pin sylvestre (Pinus sylvestris) et une végétation compétitrice de fougere aigle
(Pteridium aquilinum) sur deux années consécutives. Nous avons ¢laboré des mod¢les hybrides
de type potentiel/réducteur de croissance du pin intégrant la compétition pour les ressources.
Nos résultats montrent que la compétition par la fougere aigle peut se traduire en fin de saison
de végétation par une diminution allant jusqu’a 46% de la quantité d’eau totale du sol et 54%
de la quantité de lumicere totale. Cette forte baisse des ressources disponibles entraine une perte
de croissance des semis de pins sylvestre pouvant aller jusqu’a 78% du volume. De plus, nous
avons pu modéliser les relations entre les niveaux de ressources en fin de saison de végétation
et le niveau de compétition de type linéaire pour la lumiére et quadratique pour 1’eau.

Pour conclure, les traitements de préparation du site avant plantation semblent
indispensables sur les parcelles ou la végétation concurrente constitue un obstacle majeur a
1’établissement, la survie et la croissance des semis.

Mots clés : Croissance ; Phase juvénile ; Modé¢lisation ; Préparation de Site ; Ressources ;
Compétition.



