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SUMMARY

THE PHYSIOLOQICAL EFFECTS AND DISTINCTIVE FEATURES OF SOLAR RADIATION
IN THE CONTEXT OF A METHOR OF SYLVICULTURAL DEVELOFPNMENT
IN DENSE AFRICANM FOREST

Light affects af least {hree physiological processes in forest seedlings :

— The produclion of assimilales fhrough pholosynthesis.

— The elongation of trunks {pholomorphogenesis ).

— The development of the radicular system.

The light elimale in forest must be measured af the sile of the seedlings, and the resulls obtained sef against measurements
of growth in order lo draw oplimal conclusions. The authors propose using hemispherical photographs laken al the levels of the erests
and the trunks to characlerize the lighting al these levels.

The enrichment of the near infra-red in the undergrowth requires close altention lo the sensors used lo measure solur radia-
tion in this medium.

RESUMEN

EFECTOS FISIOLOQICOS Y CARACTERIZACION DE LA RADIACION SOLAR
EN EL MARCO DE UN METODO
DE ORDENACION SILVICOLA EN SEL.VA DENSA AFRICANA

La luz actud, por lo menos, sobre fres procesos fisioldgicos en relacion con las jovenes planius forestales :

—- La produecidn de los asimilados, por efecto de fofosintesis.

— La elongacidn de los lroncos (folomorfogénesis ).

—- El desarrolio del sisfema readicular.

El microclima luminase bajo una cobertura forestal (The light climale in forest) debe ser medido en el emplazamiento de
las fdvenes planias y los resullados oblenidos comparados a su vez con las medidas de crecimiento para definir un despefe dplimo.
Los autores proponen la ntilizacién de fofografias hemisféricas (hemispherical pholographs) lomaduas en los niveles de la copa y de
los froncos pare caraclerizar asf lo iluminacidn a estos niveles.

Finalmenle, el enriquecimiento de In luz en sofobosque en el infrarrejo cercano (near infra red ) requiere se ponga una gran
atenclon en cuanko a los capladores (sensors) unkilizados pora la medieion de la radiacion de origen solar en este medio.

(1) 1. N. R. A. Bioclimatologie, Versailles, (3) I. N. R. A. Bioclimakologie, Petit-Bourg (Guade-
(2) I. N. R. A. Centre National de s Recherche Fores- loupe).
titre, Nancy. (4) Département de Physique, Université d’Abidjan
{Cote-d’Ivoire).
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Puoro 1. — Niangons dgés de 3 ans ef demi,
méthode du recrii, Stafion sylvicole de I'Ikoy-
Bandja, Gabon.

L’action de la Iumidre se manifeste au niveau du
houppier (pholosynihise), de la lige (pholomor-
phogéndse) el de Penracinement (utilisation des
assimilals ).

Photo Lerey-Deval, C. T. F. T,

phytochrome ouvrent de nounvelles per-
spectives. Toutefois, en matiére de pho-
tomorphogenése, il est encore difficile
d’avoir une vision globale des phénomeénes,
car on touche iel & des mécanismes bio-
logiques fondamentaux comme celui de la
différenclation cellulaire par exemple qui
sont loin d’étre élucidés.

Par ailleurs, i1 ressort nettement des
travaux des forestiers chargés dela gestion
de la forét dense africaine (AUBREVILLE,
1937 ; AUBREVILLE, 1947 ; CarTiNoT, 1965,
par exemple) que Uinsuffisance de la
luiniére est le plus important des facteurs
microclimatiques & considérer en forét
dense, pour la régénération. D’une maniére
plus précise, la lumiére agit & deux niveanx
sur le jeune plant (Rousser, 1972) :

— Uléclairement du houppier,

: ‘ — Péclairement latéral du kronc.
“Les notions de physiologie végétale relatives a Il existe donc, en tenant compte du travail

T’action de la lumiére sur les plantes se sont précisées nécessaire 4 I'aménagement, un optimum 2 définir
ces derniéres anndes. L’ action des facteurs du milieu sur le plan de l'ouverture du couvert forestier
sur U'assimilation nette du gaz carbonique gréice a autour des jeunes plants.
la photosynthése est maintenant mieux connue Afin de préciser cet objectif, on traitera tout
tant aux niveaux biochimique et cellulaire qu’a d’abord des aspects physiologiques de I'action de
ceux de la feuille et du couvert végétal, . la lamiére sur les arbres, puis du microclimat
Le phototropisme n'est plus le seul phénomeéne de lumineux dans le couvert forestier, enfin on propo-
photomorphogenése connu pour agir sur la forme sera une méthodologie adaptée aux exigences du
des tiges; les découvertes récentes relatives au terrain.

EFFETS PHYSIOLOGIQUES
DE LA LUMIERE

\ Fobrication des dssimilots SUR LES JEUNES PLANTS

par  tes feuilles
La lumiére agit an moins sur
trois processus (fig. 1). Flle est le
< factenr déterminant de la fabrication
des assimilats par le houppier grice
au processus de photosynthése, Elle
intervient d'une maniére extréme-
¢ Elongation de la fige ment netie dans 1'élongation de la
tige (photomorphogenése). Elle joue
un rdle indirect sur le dévelop-
pement du systéme radiculaire. En

< effet, cet organe souffre en premier
de toute réduction de la quantité
/ Concurrence  paur totale d’assimilats fabriqués par la
¥ Développement des racines l'ut_lli?uiiun des photosynthése.
assimilats
) F1e. 1. — Principales acfions de la

lumiére sur la croissance des jeunes plants.
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PaOTO 2. — Lagen de niangons dgés de
16 ans. Gabon.

Le développement dune abondante végélation
en bordure du layon ombre la lige alors que le
houppier est en pleine lumidre. Nofons qu’auz lati-
tudes considérées, un layon orienié Est-Ouesl a un
bilan quotidiern du ragonnement selaire beauecoup
plus élevé qu’un layon orienté Nord-Sud (PERRIN

bE BricuamBaut, 1973).

Photo Lergy-Deval, C. T. F. T,

FABRICATION DES ASSIMILATS

I’assimilation nefte da GO, par une
feuille est un bilan entre la Axation du CO,
grice 4 la photosynthése et le dégagement
du CO, par la respiration cu plus préci-
sément par la photorespiration.

On appelle photorespiration le processus
de respiration qui se manifeste dés que la
plante est soumise i Ia lumidre. Elle est
plus infense que la respiration mesurée a
T'obscurité. Elle est caractéristique des
plantes & cycle de Calvin par opposition
aux graminédes d’origine tropicale qui ont
un cycle particulier dit en ¢, (mais, sorgho,
canne & sucre, ete...) et qui ne présentent
pas de photorespiration apparente. A ce
jour, il semble que tous les arbres tropi-
caux aient une photorespiration décelable
par un point de compensation pour le CO,, sous fort
éclairement, différent de zéro vpm (HorsTraA et al.,
1972). Ce sont donc des plantes 4 cycle de Calvin.

L’assimilation nette du CO, croit avec 1’éclaire-
ment (fig. 2). Les éclalrements caractéristiques de
ce type de courbe sont :

— le point de compensation pour la lumiére
(ne pas confondre avec le point de compensation
pour le CO,);

— Téclairement saturant.

Les autres éléments importants sont :

— le rendement lumineux maximal de la photo-
synthése « qui dépend du rendement quantique des
réactions photochimicues, de la photorespiration,
des propriétés optiques des feuilles et de la compo-
sition spectrale de la source Iumineuse ; .

— l'assimilation maximale Pmax qui dépend no-
tamment des processus de diffusion du CO, de 'air
aux chleroplastes (ouverture des stomates par
exemple) et de la photorespiration.

La réponse d’une feuille dépend énormé-
ment des conditions d’éclairement pendant
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Fia. 2. — Fabrication des assimilals.
Assimilation du GOy par une feaille en fonction de Uéclairement.

clairement  saturant

. N -2 e h
la croissance. (est ainsi quil y a beau- ™3 dm™ de feville h

coup plus de différence entre les feuilles -
de lumitre et les feuilles d’ombre d’une
méme espéce qu’entre les espéces (fig. 3).

Fi1g. 3. — L’assimilation du GO, en fonclion de
Péelairement dépend de Uéclairement recu pendant
la croissance :

Coas des feuilles d'ombre ef de lumidre :
o fempérature 20-220,

o N b oo™
T

———-——— | feuilles de lumiére

Quercus ilex

}feuilles d'ombre fagus  sylvatica

o coneentration en GO, 810 & 348 vpm,

o humidité relative 50 & 80 %.
(Conrbes construites par Roussen 1972),
d’aprés Larceer 1961, 1969 et ReTTER, 1965.

16 20 30 40 50
Eclairement er  kilolux
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CO, absorbé ou dégagé

«+— photosynthése

respiration

E, constant ,
° CO, absorbe

to’ﬁt Tempeérature

Fra. 4. — Assimilation du GO, en fonclion de la température.

Rendement  quantique relatif
(Ko}

sante essentielle : le rendement quantique (fig. 5).
On notera l'effet trés favorable des radiations
rouges et la valeur relativement forte, in vivo, des
rendements gnantiques en lumiére verte, contraire-
ment 4 ce qui se passe pour des solutions de chloro-
phylle, in wifro, pour lesquelles les radiations vertes
sont inactives.

Notons 4 ce sujef, on y reviendra plus loin, que
les modifications de composition spectrale
dans le visible, en sous-bois, ne sont pas telles
génédralement que ['assimilation nette en soit
affeciée.

Enfin, on ne perdra pas de vie gue le teinps de
fonctionnement des arbres tropicaux est beaucoup
plus long que celui des feuillus des régions tempé-
rées méme si Von décele des périodes de moindre
activité des assises cambiales (CaTivoT, 1970).

CONCURRENCE
POUR L'UTILISATION
DES ASSIMILATS
ET DEVELOPPEMENT
DU SYSTEME RADICULAIRE

\ Un jeune plant dont le houppier
recoit une quantité de Iumiére insuf-
AN fisante (ombrage trop fort) fabrique

une faible guantité d’assimilats. 11
est Intéressant de noter que les
différentes parties de la plante ne

© 400 500 : 600 700 sont pas affectées de la mdme
longueur donde en nm maniére par cette pénurie. Le sys-
Fia. 5. — Rendements quantiques monoehromaltiques : téme radiculaire en supporte d’abord
— Moyenne de 22 espites de plantes cullivdes. les inconvénients et se développe
_ME Le rendement quantique maximat est de I'ordre de 13 Einsleins absorbés par peu (tablean 1).
e,

d'aprés Mac CReg, 1970.

Une analyse plus fine des différences observées
monire que les feuilles d’ombre sont plus actives
aux faibles éclairements (x plus élevé, point de
compensation pour la lumiére plus faible) alors que
les feuilles de lumiére sont favorisées aux forts
éclairements (assimilation maximale plus élevée,
éclairement saturant plus intense).

La température agit également sur la fabrication
des assimilats. On note l'existence d'une tempé-
rature optimale généralement comprise entre 20 et
350 selon les espéces et les conditions de croissance.
A basse température, Veffet limitant est imposé
par une photosynthése pen active. A haute tempé-
rature, 'augmentation de la respiration, puis la
dénaturation des protéines (si la température croit
excessivement) expliquent l'effet dépressif (fig. 4).

La composition spectrale de la lumitre se fait
sentir sur la fabrication des assimilats par l'inter-
médiaire du rendement lumineux maximal o« ou
plus précisément par l'intermédiaire de sa compo-
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TABLEAT 1

Variation dn rapport de la longueur
de I'axe hypocolyle sur la longuenr moyenne de la radicelle
pour 0 espices rdsineuses

d’aprés Rousser, 1972

Témoins .
non Témoing|

abrités | abrités

Essences

; Méldze des Alpes ...... 1,56 1,93
ﬁfmi%lreéne[ Pin sylvesire des Vosges; 1,11 1,47
‘Essences { Epicéa du Jura ....... 0.68 1,12
tolérantes | Epicéa des Alpes du Sud| 0,67 1,17
E:,?I%Iﬁcri { Sapin des Vosges ...... 0,74 0,94

Cette sensibilité du systdme radicnlaire wvarie
selon les essences, Elle est particuliérement grave
chez les essences de lumidre qui, élevées d’abord



Fic. 6. — Un excés d’énergie associé & €0, absorbé
une forte lumiére peut provoguer une réduc-
tion dans la fabrication des assimilals.

L’exces d'énergie se fraduit par une forle
évaporation petentielle, la feuille se desséche,
les stomales se ferment ef la température de

It feuille s’ éldve. Effet Ffavorable Effet dépréssif d'un
Pmox | Lde la_lumigre excls d'énergie associd

________ aux forts eclairements

4 Tombre, ne supportent plus le
passage en pleine lumitre. En effet,
4 une forte lumibre est toujours
associée une transpiration élevée
el la faiblesse relative du systéme Eclairement
radiculaire entraine un desséche-
ment excessif du feuillage.

INTERACTIONS ENTRE L’EAU
ET LA LUMILRE Fi16. 7. — Assimilafion du GO,
en fonclion du déficit en eau des feuilles.

11 est bon de revenir sur ce probléme des inter-
actions entre la lumiére et 'eau. Sous un éclaire-
ment fort, le pourcentage de 1’émergie solaire
utilisée par la photosynthése ne dépasse pas quel-
ques %. Une grande partie de Uénergic absorbée
par la feunille est utilisée pour évaporer de l'eau
(environ la moitié si la feuille est bien alimentée en
eau). Une autre partie enfin est réémise sous forme E, constant
de rayonnements thermiques de grande longueur
d’onde (centrée sur 10 p) et échangée par convec-
tion avee I'air ambiant.

En conditions hydriques défavorables (ean dans
le sol insuffisante, faible volume de sol prospecté
par les racines, forte ¢&vapotranspiration), les
stomates peuvent se fermer et I'assimi-
lation du CO, étre rédnite de ce [ait. La
courbe donnant 1’assimilation du CO, en
fonction de l'éclairement prend alors la
forme de la figure 6 au lien de celle indi-
quée figure 2.

De la méme maniére, a éclairement
constant, la quantité de CO, fixéde décroit
avec le déficit en eau de 1a feuille (fig. 7).
Aux faibles déficits, la réduction de I’assi-
milation s’explique par la fermetnre des
stomaltes, aux forts déficits elle s’explique
anssi par des altérations intracellulaires.

CO, aobsorbé

fermeture des stornates

effets irréversibles

Déficit en eau des feuilles

Proro 3. — Eapérience d’ombrage latéral
des tiges d’ Okoumé & Ikoy-Bandja, Gabon

On voit les bdtis-supporls qui supporleront les
panneaur laféranx en cours de montage. Les éelai-
remenls relatifs des tiges dfalen? égaunx it 12, 25 of
50 % de la pleine lumitre. On nolera gqu'un
ombrage arfificiel différe d’'un ombrage végéfal car
la fumidre n'est pas déséquilibrée au profit du
proche infrarouge (700 @ 1400 nm).

Photo Catinot, G. T. F., T.




Fic. 8. — Chénes rouvres i la fin
de la premiére année de croissance.
A. en pleine lumilre, tige abritée progressivement par des
petits manchons epagues,
B. en pleine lumiére, tige non abritée,
d’aprés Rousser, 1957

ACTION MORPHOGENETIQUE
DE LA LUMIERE SUR LA TIGE

L’action de la lumiére sur la tige d'un jeune
plant forestier se fait sentir sur :

— Pélongation et l1a croissance de la tige (réac-
tions de photomorphogenése dites & haute énergie) ;

— la courbure de celle-ci en cas de déséquilibre
de l’éclairage latéral selon les directions (photo-

~ tropisme).

En outre, sur les arbres adultes, un brutal déga-
gement autour du tronc provogque parfois le déve-
loppement des bourgeons axillaires (descentes de
cime), L’action de la lumiére sur les hormones
responsables de la dominance apicale (CaTivor,
1969) peut peut-éire expliquer ce phénoméne.

La figure 8 est une illustration du premier phé-
noméne cité.

Le mode d’action de la lumiére.

Certains photons (fig. 9) sont absorhés par des

.pigments, lesquels induisent des modifications

successives qui atteignent le génome de la cellule
ou qui activent plus ou moins des enzymes. Compte
tenu de 'état de différenciation de la cellule cible,
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le génome ou l'enzyme vont contrdler ia mise en
place de telle ou telle caractéristique cellulaire qui
explique la manifestation maeroscopique observée.

TABLEAU 2

Ejffet de la lnmiére sur nne plantule de Moularde,
Sinapis alba L. (Mougr, 1969)

H — Inhibitien de 'allengement de }'hypocotyle.

— Inhibition de la translocation & partir des cotylé-
dons.

— Agrandissement des cotylédons.

— Etalement des limbes des cotylédans.

— Formation de poils sur Fhypocotyle.

~ Dégagement de la plumule.

— Formation des ébauches de feuille.

— Différenciation des premiéres feuilles.

— Augmentation de la sensibilité géotrophique néga-
tive de 'hypocotyle.

— Formation des élémenls de vaisseaux.

— Différenciation des stomaltes dans 1'épiderme des
cokylédoms.

— Formation des plastides dans le mésophylle des
cotylédons.

— Changement dans I'intensité de Ia vespiration cellu-
laire.

— Synthise de I'anthocyane,

- Accroissement de la syntheése de I'acide ascorbique.

— Accroissement de la vitesse d'accumulation des
chlorophylles.

— Accroissement de la synth2se de PARN dans les
cotylédons.

— Accroissement de la synthése des protéines dans les
cotylédons.

— Changement dans la vitesse de dégradation des
lipides stockés.

— Changement dans la vitesse de dégradation des
prokéines stockées.

TABLEATU 3

Effet manchon chez des chénes pédoncuilés de qualre ans
(Rousser, 1972)

Non protégés Protégés
latéralement latéralement

Aspect général JBuissonnant Elancé, tige nette,

Nombreux ra-i cime dégagée
meaex latéranx
Hautenr totale [0.40 20,50 m 0,00 & 1,10 m

au-dessus du sol
Apparell radicu-|{Profond, augsi dé-|Plus superficiel ;
lalre veloppé que la] ia moitié de la
partie aérienne partie aérienne
Volurne du bois{6 & 8 cm® 10 & 12 emn®
de tige princi-
pale

Sections radiales!Cellules (parvenchyme médullaire el
et tangentielles} vertical, rayons ligneux, fibres) de
ag  milien du| dimensions cowmparables dans les
segment [formé| deux cas. Clest surtont le nombre
la 3¢ année des cellules qui angmente longitu-
dinalement chez le chéne protégé.
Mais le’ nombre des rayons lignenx]
est inférieur, par unité de suriace,
chez le chéne protégé. J




L'état de différenciation des cel-
lules c¢ibles est donc Paspect fonda-
mental, le signal lumineux ne jouant
que le rdle d'une gachette. Ainsi
s'expligque la multiplicité des eflets
physiologiques obhservés, Le tableau 2
en donne une lengue liste pour une
plantule de moutarde. Le tableau 3
indique les modifications ohservées
lorsque 1'on protége latéralement les
tiges de jeunes plants de chénes
pédonculés (fig. 8).

Les pigments photosensibles
peuvent se regrouper en deux types :

— le phytochrome présent pra-
tiquement dans toutes les cellules,
sensible au rouge, au proche infra-
rouge et an blen (fig. 10) et dont
I’action se fait sentir directement au
sein de la cellule ol il se trouve on
bien 4 son proche voisinage (réac-
tions de photomorphogenése 4 hautes
énergles, photopériodisme),

— les pigments (flavoprotéines
semble-t-il) sensibles au blen (fig. 10)
responsables du phototropisme et
peut-gtre des levées de doermance de
bourgeons latéraux. Ils agissent sur
les hormones qui transmettent a
distance une information aux cellules
cibles. La zone d’absorption des
photons par le pigment et la zone
olt Ieffet se manifeste peuvent étre
alors 4 une certaine distance l'une
de Yauire (fig. 9).

L’ensemble des propos ci-dessus
résume schématiquement le mode
d’action de la lumiére et de nom-
breux travaux scientifiques restent
4 faire avant de pouvoir brosser un
tablean clair exhaustif et précis dun
mode d’action de la lumiére sur la
morphogenése.

Effets de la composition spectrale
de la Iumiére et de I’éclaire-
ment associé a chaque longueur
d’onde.

Les spectres d’action de réactions
de photomorphogenése et de photo-
tropisme sont indiqués figure 10.
Leur forme permet aux spécialistes
de préciser la nature des pigments
photorécepteurs.

Il convient toutefois d’étre pru-
dent lorsque 1'on extrapole ces résul-
tats aux conditions naturelles. Tout
d’abord, la réponse associée & une
longueur d’onde peut dépendre de

@ {bleu

=

fiavoproteine )

S rouge
proche infra rouge
bleu

phototropisme

\

genome

cellule

phytoch_ro—me |

photopériodisme
photomorphogénése

Y

activation

denzyme

élongation de la tige

ou autre manifestohon selon I'étal  de
différenhiotion  des  cellules
Fie. 9. — Résumé schémalique des modes d’acfion de la lumiére
sur la morphogenése,
Fia. 10. — Speclre d’aclion des réactions

de photomorphogenése el de phofofropisme.

1, Inhibifion de U'allongement de Uhypocolyle de planfules de lailue (Lactuca
sativa L. cv Grand Rapids) HarTaanw, 1967 a.
2. Courbure de coldoptiles d avoine. Curry, 1969.

Action relative en %
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’\
'I
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1 1
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1
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Longueur d'onde en nm
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Courbure en degrés

composée conduit a des élongations
variables de I’hypocotyle de laitue.

+251
+2041

+15L

+10

En d’autres termes, poor un méme
état de différenciation cellulaire,
Veffet de la lumiére naturelle dépend
non seulement de la présence de telle
ou telle longueur d’onde connue
pour son action favorable, mais
aussi de 1'énergie associée aux auntres
longueurs d’onde.

On notera que les modifications de
la composilion specirale de la lu-
miére en sous-bois sont suffisam-
ment fortes & la limite du visible
et du proche infrarouge pour avoir
des incidences en matiére de pho-
tomorphogenése par I'intermédiaire
du phytochrome (fig. 16 et 17).
Enfin, on ne se contentera pas de

| 10 j0* 10°

Energie

Fig. 11. — La courbure d'un coldoplile d’avoine éclairé latéralement
en lumitre monochromatique (d = 436 mn) dépend de P'irradiation regue.

Lirradiation ou dose de rayonnement est le produlit de U'delairement

par la durée &’ application {(Curry, 1969).

Elongation  de  I'hypocotyle ,
en % de lédlongation 4 |’obscurite

recue en ergcm?

considérer la lumiére autour de Por-
gane, mais on tiendra compte des
enveloppes végétales qui entourent
les cellules contenant les pigments.
T.es formations de protection (de Ia
cuticule au phleéme) des tiges de
jeunes plants forestiers affaiblissent1’éner-
gie disponible au niveau des cellules actives
(Rousser, 1972). Les tissus chlorophyl-

100

20

liens qui protégent tel ou tel méristéme
ne se contentent pas, quant a eux, de
réduire 1'énergie disponible, mais ils accen-
tuent aussi les modifications spectrales
mesurées en sous-bois autour de 700 nm
(voir p. 29).

L’absorption de la lumiére par le pig-
ment se traduit soit par une modification
de Téquilibre entre les deux formes du
phytochrome (Pg;, et Py, soit par une
variation de la eoncentration en auxines
disponibles au niveau de la cellule cible.

10 20

1 1 L 1
50 100 200 500

On notera que Vintensité de’effet observé

02 05 I 2 5 ) . dépend non pas de la disparition d’une
Energle Gf‘soc'ee a la forme de phytochrome, mais du rapport
longueur d'onde X=658 nm .
2 des concentrations Puy0/Piotar. Pour
en pE em” s

Fra. 12, — L’inhibilion de I'allongement de Fhgpocoiyle de laitue en
éumlsre composée dépend des éelairements relatifs associés & ehaque longueur
‘ornde

1) 2 400 pE.¢em 2,51
2) 750 pEem~?, g1,
(HarTyann, 1967b)

Vénergie recue. Cest ainsi (fig. 11) que la courbure
du coléoptile d’avoine éclairé latéralement en
lomigre blene dépend de Pirradiation recue (éclai-
rement multiplié par le temps). L’effef est tel que
non seulement la courbure s’annule pour certaines
valeurs de l'irradiation, mais que I'on peut méme
observer un léger phototropisme négatif.

D'un autre coté (fig. 12), le vapport des énergies
associées 4 deux longueurs d’onde dans une lumiére
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réduire efficacement 1'élongation de I'hyy-
pocotyle de laitue par exemple, la valeur
du rapport {(Pg, sur Piota) doit 8tre
comprise entre 0,002 et 0,300 avec un
optimum assez accusé aufonr de §,030.
En ce qui concerne les auxines, on trouve
également un optimum de concentration
variable avec chaque organe (fig. 13); le sens de la
réponse variant également avec la concentration.
En résumé, les effets de la lumiére sur la mor-
phogenése sont nombreux et divers compie tenu
d'une part de la multiplicité des états possibles de
différenciation cellulaire et, d’antre part, des
interactions enire composition spectrale et énergie
au nivean des informations déliviées par les pig-
mentis photorécepieurs. On ne peunt done gudre



envisager de faire & ce sujet I’économie de
recherches adaptées aux essences exploitées
par les forestiers. Les connaissances scienti-
fiques actuelles permettent de guider U'expé-
rimentation ; elles ne la remplacent pas.

LA LUMIERE EN FORET

Le rayonnement solaire incident sur un
couvert forestier se divise en trois parties :

— une partie est réfléchie (l'albéde varie
de 15 a4 25 9% pour les feuillus et de 10 &
15 9, pour les coniféres);

— une autre est absorbée par les houp-
piers et les trones;

— Ia dernidre est transmise au sol (en
général, elle représente moins de 10 9 de
T'énergie incidente).

On s'intéressera dans le cadre de cet article,
d'une part A Péclairement au sol et, d’autre
part, a 1’éclairement des jeunes arbres en
cours de croissance (au niveau du houppier
et dn tronc).

ENERGIE SOLAIRE DISPONIBLE
EN SOUS-BOIS

D’un point de vue énergétique, le rayon-
nement solaire au sol varie énormément dans
T'espace el dans le temps (fig. 14)., Dans le
sous-bois, on trouve :

— des zones convertes de feuillage ot il ¥
a des taches d’ombre, des taches de soleil et
toute une gamme de taches de pénombre ;
— des trouées ou autres ouvertures.

L’importance des zones de pénombre est
une caractéristique des couverts forestiers.
En effet, la distance entre le sol et 1a fron-
daison est telle qu’un grand nombre de trous
ont un diamétire inférieur au diamétre
apparent du soleil. Ceci explique la forme
régulidgre de la courhe de la figure 14. Pour
une culture par contre, le caractére ombre et
tache. de soleil est beaucoup plus tranché et
ferait ressortir deux wvaleurs d’éclairement
qui prédomineraient nettement.

Il résulte de cette hétérogénéité que les
mesures de lumiére en forét sont délicates 4
mener, indépendamment des problémes de
maintenance des instruments, en forét dense
africaine notamment. Les résultats obtenus
en un point fixe particulier sont difficilement

représentatifs de la placette étudiée. En V'absence
de rayonnement solaire direct (ciel nuageux) et en
considérant le rayonnement intégré sur une période
suffisamment longue, I'hétérogénéilé est toutefois
réduite, mais cela ne suffit pas & caractériser la

placette.

Stimulation

Inhibition

/ e
_____________ seuil
racines
bourgeons
Y
¢ : : i .
1072 o 10 folad o 1e?
Concentration en quxine
F1a. 13. — Variation de la croissance des racines,
des bourgeons et des tges selon la eonceniration en auxine,
(TaRtmany, 1969).
Eclairement en  Wm™
200 t Ja—
1
!
150 \
100
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0 t : - i
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1 T t t + } t
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Fia. 14. — Hétérogéndilé de I'éelairement
au sol en forét tropicale dense.
— Réserve forestidre &’Okomu, Nigeria, 6°20" latifude Nord.
— Rayonnemenf incident mesuré en plein découverf égal &

600°Wm~2.~2 min.

1. Surface relative de sol forestier dont U'éclairement est supérieur &

celui indigué sur Paxe des ordonnées.

2, Temps en minufes pendant lequel Uéclairement en un point est

susceplible de se mainlenir & la valeur indiguée en ordonndes (dépend
de la course du soleil, de la hanfeur de la frondaison ef de la dimension
des taches de soleil) (’aprés Evans, 1966).

On notera gue le probléme de I’hétérogénéité
dans T'espace perd beaucoup de son importance
dés lors qu’il ne s’agit plus de faire une étude
exhaustive de 1’éclairement au sol, mais de connai-
tre celui du houppier et du tronc de quelques indi-
vidus bien définis.

27




UTILISATION DES PHOTOGRAPHIES
HEMISPHERIQUES POUR CARACTERI-
SER LE CLIMAT LUMINEUX

Pour caractériser le climat lumineux en sous-
bois, la photographie hémisphérique (photos 4 a
8) est-elle une technigue adaptée ? (AWDERSON,
1964 et 1971 ;-BrckEer, 1971 ; BowdomMMmE ¢ al.,
1972 ; Mapaewick ef al., 1969).

Notons tout d’abord que le doute est permis a
ce sujet lorsque 'on analyse Féclairement du sous-
bois en dehors de toute ouverture car la voilte est
percée d'une multitude de petits trous plus ou
moins flous sur les photographies. Il est aussi
difficile parfois de faire la différence entre des trous
et des feuilles brillantes (photos 4 a §). Par
contre, lorsque 'on désire controler les dégagements
autour des jeunes arbres (Lechnique de la plantation
en layons par exemple), le probldme se pose diffé-
remment et se rapproche alors des méthodes pro-
posées par Rousser (1932) pour analyser les
trouédes (photos 8 et 10).

Pour chaque plant dont on désire suivre la crois-
sance, on prendra :

— mune ou plusieurs photographies au niveau du
houppier ;

— nne on plusieurs photographies a4 mi-hauteur
du tronc.

Tant que 1a couverture végétale n’est pas modi-
fiée en un site donné (obstruction d’une trouée par
exemple), il n'y a pas lieu de reprendre une nou-
velle photographie. Le nombre de passages annuels
est de ce fait limité. En connaissant par aillenrs
les caractéristiques du rayonnement solaire an-
dessus de la forét, on pent calculer, a4 partir d'une
photographie, 1’éclairement & toute heure du jour.
Notons 4 ce stade que tout réside d’une part dans
T'interprétation des clichés et, d’autre part, dans
Texistence d'un résean météorologique en plein
découvert fournissant le rayonmement diffus. On
notera que les modifications de composition spec-
trale de la lumidre solaire au-dessus de la végétation
ne sont pas telles qu’il faille en tenir compte dans
uite étude i celte échelle,

Deux systémes différents de déponillement auto-
matique des photographies hémisphériques ont été
mis au point dans les lahoratoires de I'INRA
(BeckER, 1971 ; BoNuoMME ¢ al., 1972). Le pre-
mier systéme, mieux adapté pour linstant aux
dépouillements en série des photographies prises
sous forét, est décrit en annexe. On supposera, en
premiére approximation, que les feuilles sont des
corps opaques a la lumiére.

On distingnera le rayonnement solaire diffus
et le rayonnement solaire direct. PERRIN DE
BricmamBaur (1973) fournit pour les latitudes
considérées ici, un tableau permettant de calculer
Ie rayonnement solaire diffus si ’'on connait senle-
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ment le rayonnement global. On pourra également
évaluer le rapport D/ G (diffus sur global) a4 partir
d'une corrélation de la forme :

DIG = a— bs/s,

ot 5 représente la durée d’insolaftion mesurée A
I'aide d'un héliographe,
s, représente la durée théorique d’insolation du
lien considéré,

La contribution du rayvonnement diffus du ciel
A I'éclairement 4 'emplacement de la prise de vue
est égal 4 :

dD

ol D est le rayonnement solaire diffus fourni seit
par le tableau oun la formule ci-dessus, soit par
un pyranomeétre muni d'un anneau équatorial
et placé en plein découvert, D peut &tre sommé
sur une période donnée, celle par exemple
pendant laquelle la photographie reskte repré-
sentative de 'obstruction a laguelle un jeune
plant est soumis ;

d est le pourcentage de réduction du rayonne-
ment diffus.

d est déterminé 4 partir des trouées inscrites sur
la photographie, des corrections de hauteur dues a
la déformation de l'image obtenue avec un objectif
« fish-eye » (voir annexe) et éventuellement de la
variation de la Tuminance du ciel en fonction de
la direction d’observation donnée par différentes
formules (PERRIN pE BricEaMmeavur, 1963; Du-
CREY, 1973).

La contribution du rayonnement solaire direct
4 'emplacement de la prise de vue est égale A :

iJ
ol J est le rayonnement solaire direct re¢u sur
un plan horizontal et sommé sur la période
considérée. Cette donnée est égale a la difié-
rence entre le rayonnement global et le rayon-
nement diffus mesurés au parc météorologigue;

i est le pourcentage de J qui atteint le point de
mesure.

i est déterminé a partir des tronédes inscrites sur
la photographie hémisphérique dans la zone du
ciel balayée par le soleil. Pour une année entiére,
cette zone est limnilée par les traces de la course
apparente du soleil aux solstices (*). C'est le cercle
d’illlumination totale définie par Rousser (1953)
(fig. 15). On tiendra compte également des défor-
mations de l'image dues a la prise de vue avec
Vobjectifl ¢« fish eye ». Il en est de méme des varia-
tions du rayonnement solaire direct, mesuré sur
un plan perpendiculaire aux rayons solaires. Ce
dernier est plus faible pour les incidences rasantes

(*) Voir (PERrIN DE BricHamBaut, 1973) pour la
latitude 1290 N,



Photo Bonhomme et Varlet Grancher, I. N. R, A,

Paoro 4. — Phelographie Rémisphérique dans une bananeraie ¢ la Guadelotpe,

en raison de la plus grande épaisseur d’atmosphére
traversée (veir annexe pour ces deux points).
A Templacement d’une photographie, on peut

Fra. 15. — Cercle d’illumination totale pour une lafitude
comprise enifre ¢ et 50 (d'aprés CaTinot, 1965).

N

Solstice d'été

Solstice

d'niver

done caractériser 1'éclairement recu en wvaleurs
relatives :

dD + if

D+1 "

Pour un plant donné, on associera aux mesures
de croissance faites pour ce plant, les deux éclaire-
ments relafifs du houppier et du tronc.

LES MODIFICATIONS
DE GOMPOSITION SPECTRALE
ET LE CHOIX DES CAPTEURS

La composition spectrale de la lumiére en sous-
bois dans une zone ombrée se caractérise par un net
enrichissement en radiations comprises entre 700
et 1.400 nm (fig. 16 et 17). Cet effet est généralement
trés supérieur aux différences apparaissant entre
les radiations visibles.

Dans les taches de soleil, par rapport au plein
découvert, on note un appauvrissement relatif
dans l'ultraviolet et le bleu (fig. 17), compie tenu
de I'obstruction de la plus grande partie de ia volile
bleue du ciel par le feuillage.

Ces modifications de composition spectrale sont
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Puoto 5. — Pholographie hémisphérique
dans la forél guganaise & Beeuf Mort

On reconnail des Terminalia de 40 & 56 m de haut, des arbres
intermédiaires de 25 & 30 m'de haut ef des arbustes de hauteur
inférieure & 10 m.

On nofera le faible diaméfre apparent des frous de lumiére
dans la voiife foliacde. Ce diaméfre apparent est le plus souvent
inférienr é celui du soleil, ce qui explique I'abondance des zones
de pénombre au sol & colé des zones d’ombre ef des laches de
soleil.

Proto 7, — Phefographie hémisphérique sous forét guga-
naise. Embouchure de crique Grand Inini prés de la station
de ' Institut Pasteur.

D2s que le soleil brille, Ia pholographie hémisphérigue
devient difficile & dépouiller,

Photo Oldeman, O. R, 5. T. O. M,

=
Photo Benhemme et Chartier, I N. R. A.

Prnoto 6. — Phofographie hémisphérique
sous une cullure de mals & Versailles. La Minjére,

Le diaméfre apparent des frous du feuillage esi l& bien
supérteur & celui du disque apparent du soleil, Les phénoménes
de pénombre depviennent négligeables. La lransposition atx
foréts des méthodes mises au point pour les eulfures doivent
tenir comple de ce probléme.

Proto 8. — Photographie hémisphér
prise sous un grand arbre & Lamio, Cdte & Ivoire.
On notera 'effef d’une frouée sur la phofographie hémisphé-
rique.

Photo Bony, Département de Physique, Université Abidjan,




Pheto Delaunay, G. T. F. T.

Puoro 9. — Pholographie hémisphérique
prise sous Ie houppier d’'un jeune Sipo de 1,30 m.

Le layon (Sipo-Mopri) est orienté Est-Ouest.

Puorto 11. — Aspee! de la cale oplique
« ragonnement diffus ».

Photo Becker, I, N, R. A.

Photo Delaunay, C. T.F. T,

Puoto 10. — Pholographie hémisphérique prise au-dessus
du houppler du méme arbusle que celui de la pholographie 9.
La hauteur de prise de vue est de 1,40 m. Les photos onf 8¢
prises au lever du soleil. On devine fa brume.

Puoto 12. — Aspect de la cale opiique « rayonnement direct »
pour les régions proches de 48° de latitude Nord.

Photo Becker, L. N. R. A.
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Eclairement  sous la foret - zane ombree
Eclairement en plein decouvert
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Longueur d'onde en nm
Fia. 16. — Composition spectrale de la lumiére

en plein découvert ¢l & Uombre, sous un couver! forestier.
— Forél dense tropicale de la basse vallde du Rio Negro, au
Brésil.
— Echelle des ordonnées : & gauche, pour le plein découvert ;
i droite, pour la zone d’ombre.

(Wirrrams ef ol,, 1972),

Energie relative
100 L o e e o e e ——
Msme”
23.7.70
1 1 L 1 1 1 1
3l 23.770
F Ombre
) I T Y DR — — -
L ) | PI T N TR L
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Longueur d'onde (nm)

Fia. 17. — Cemposition spectrale de la lumiére,
sous pins sylvestres, & Pombre ef dans une lache de solefl.

On nofera Paffaiblissement relafif dans le blen ef le proche
ullra violet pour les laches de soleil ef I'imporlance du proche
infra-rouge & Uombre

(DucreY, 1973).
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susceptibles d’aveir des effets morphogénétiques.
Le bleun et le proche infrarouge étant justement des
longueurs d’onde particuliérement actives pour la
phetomorphogendse {fig. 10).

Les propriétés optiques des feuilles (fig. 18)
expliquent irés bien Denrichissement relatif en
proche infrarouge de la lumiére en sous-bhois. De
ce point de vue, il existe une différence nette entre
un ombrage végétal et un ombragde artificiel.

Les appareils de mesure gue I'on peut placer en
forét peuvent étre :

— des pyranomeétres (méme sensibilité entre 300
et 3.000 nm),

— des luxmétres (sensibilité identique a celle de
Feeil, dans le visible uniquement),

— des cellules, corrigées ou non avee des flltres
(les cellules an silicium, utilisées sans filtre, sont
sensibles entre 400 et 1.100 nm).

Compte tenu de ce ¢ui a été établi concernant
la composition spectrale de la lumiére en sons-bois,
on note que deux appareils différents donnent des
éclairements relatifs variables (tableau 4),

TABLEAU 1

Eclairement sous forél sempervirente de basse (dle-
d'Iveire : Comparaison entre des mesures relatives failes
& laide d’un lnxmétre el d'un pyranoméire.

(d’aprés Cacuan, 1963)

Hauteur en m Luxmetre Pyranométre
46 m 100 9 100 %
33m 10 24
11m — 20

Om 0.7 —

Pour les phénoménes physiologiques de photo-
synthése, les réponses d’'un pyrancméire cu d’une
cellule au silicilum utilisée sans filtre ne sont pas
adaptées car elles complabilisent en sous-bois
I'excés d’'infrarouge compris entre 700 et 1.400 nm.
Le Inxmeétre, bien qu’il ait la réponse de !'ceil est
en définitive plus intéressant si 'on a vérifié que
les différences d’éclairement relatif dans le visible
sont faibles, C'est le cas des figures 16 et 17.

L’ensemble des capteurs le plus adapié aux
mesures dans la végétation devrait comprendre :

— un capteur ayant une sensibilité identique
entre 400 et 700 nm et une sensibilité nulle en
dehors de cette zone (photosynthése et photomor-
phogenése) ;

~— un capteur ayant une sensibilité maximale
entre 700 et 800 nm et une sensibilité nulle en
dehors de cette zone (photomorphogengse};



— un bilanmétre donnant le bilan des
rayonnements d’origine solaire et d’ori-
gine thermique, sensible de 300 nm &
50.000 nm (évaporation et température).

100

Ces caractéristigues specirales étant 80

fixées, le probléme de V'hétérogénéité aun
50l reste entier.

60
CONCLUSION

La technique des photographies hémis- 40

phériques devrait permetire de faire une
étude arbre par arbre des modifications
d’éclairement apportées par une éclaircie
et de mettre en paralléle les notations
biométriques ou physiologiques ot les
éclairements du houppier et du tronec.
Des indications supplémentaires concer-
nant les conditions d’évaporation et les

20

AR T 9%

absorption

transmission

reflexion

longueur d'onde (rm)

caractéristiques du sol seront utiles i
Uinterprétation.

On profitera alors de linévitable hétérogénéité
naturelle du microclimat lumineux autour des
différents plants pour rechercher les conditions
optimales de dégagement. Une ouverture insuffi-
sante laisse arriver trop peu de lumiére au nivean
du houppler, une ouverture excessive risque d’avoir
des eifets dépressifs pour des raisons hydrignes aux-
quelles s’associent des élévations de température.
En oulre, elles demandent beaucoup plus de
travail. Enfin on tentera aussi de caractériser la
meilleure « gaine » possible autour du jeune trone.

400 500 600 700 800 900 (00O

F1a. 18. — Propriélés optignes de feuilles verfes
en fonetion de lo longueur d’onde

(TranouILLINI, 1960).

Insistons pour finir sur le fait que ces études
seront le fait des forestiers eux-mémes ou ne
seront pas. Les connaissances physiologiques et
microclimatiques guideront efficacement les inter-
ventions, elles ne les remplaceront pas.

ANNEXE

par M. BEcCKER

UNE TECHNIQUE

RAPIDE DE DEPOUILLEMENT

DES PHOTOGRAPHIES HEMISPHERIQUES
EN VUE I’APPRECIER LE CLIMAT LUMINEUX EN FORRT

La technique proposée a pour but d’évaluer, en
un point donné, la quantité d’énergie solaire devant
8tre recue sur I'ensemble d’une année moyenne
ou d’une saison donnée, Elle fait appel aux photo-
graphies hémisphériques (ANDERsON, 1964 et 1971 ;
Mapewick ef al, 1969; Brecker, 1971; Bown-
noMME ef al., 1972), obtenues 4 Vaide d'un objectif
spécial (« Fish-eye ») caractérisé par un angle de
champ de 180° dans toutes les directions.

Description rapide de la technique,

PRISE DE VUE.

Les négatifs obtenus sont circulaires et, propriété
importante, les angles solides sout restitués sans
déformations dans I’ensemble du champ : [ = kf
(voir fig. 19).

La pellicule utilisée est 4 trés fort contraste (ex. :
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M —  Couvert

Appareil

Sur e

Sur la photogrophie

Fi1a. 19. — Resfitution de la pholographie
hémisphérigque : 1 = k.1

—_—

forestier

serrain de vue, il est nécessaire de distinguer

rayonnement solaire diffus Rf et rayon-
nement solaire direct Rr. A cette fin,
deux mesures séparées sont faites, I'une
Sal en superposant au diapositif 4 analyser
une cale optique «rayonnement diffus »
(photo 11}, Vautre en superposant une
autre cale, appelée cale «rayonnement
direct » (photo 12); toutes deux ont le
méme formal que le diapositif.

La cale Rf est circulaire et sinusoidale ;
elle a pour but de corriger, en chague

Microfile Kodak), de facon & obtenir un effet de
contre-jour aussi absolu que possibie. TI est impé-
ratif de n’opérer qu'en 1’absence d’ensoleillement
direct sur le peuplement, les conditions optimales
étant un ciel uniformément couvert. L’appareil
est réglé (vitesse, diaphragme) grice aux indica-
tions d’une cellule photo-électrique trés direction-
nelle (un degré) qui permet de déterminer, dans
une troude de feniilage, la Iuminosité du ciel au
moment de la prise de vie ; ainsi les ¢lichés obtenus
sont-ils largement indépendants des conditions
de luminosité extérieure au peuplement au moment
de la prise de vue.

L’appareil est soigneusement mis en position
horizontale (visée du zénith) ef orienté systémati-
quement vers le Nord.

MESURE DU COUVERT ANGULAIRE SEUL.

Le fllm est développé A l'aide d’nn révélateur
grand contraste (type Kodak D 11), puis contretypé
(avec les mémes Lypes de pellicule el de révélateur
de fagom & accentuer encore I'effet de contre-jour
recherché). Puis I’on mesure le coefficient de trans-
mission global du diapositif ainsi obtenu (4 T'aide
d’une source de lumiére et d’une cellule photoélec-
trique) ; la valeur obtenue traduit le convert angu-
laire au point de prise de vue, c’est-a-dire le pour-
centage de la votite du ciel occulté par de la matidre
végétale.

MESURE DU RAYONNEMENT ENERGETIQUE MOYEN
ANNUEL.

Pour obtenir une valeur approchée du rayonne-
ment énergétique moyen annuel au point de prise
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peint, le coefficient de transmission du

diapositif, de facon & tenir compte de la

hautenr des troudes dans le couvert fores-

tier au-dessus de 'horizon. De son centre

4 sa périphérie, le coeflicient de trans-

mission T de la cale Rf varie seton la loi :
T = cost

(f = distance au centre, en degrés).

La cale Rr est plus complexe. Elle doit tenir
compke de la portion du ciel balayée en nne année
par le soleil dans la région d’étnde. Un cache peut
étre aisément construit pour chaque rvégion; ses
limites correspondent, 'une 4 la course du soleil
au solstice d’été, 'autre au solstice d’hiver, Dans
la partie non cachée, le coefficient de transmission T
de la cale varie selon une loi moins simple que dans
le cas précédent, gni tient compte, non seulement
de la hauteur des trouédes au-dessus de 1'horizon,
mals aussi de la masse m d'atmosphére traversée
par les rayons du soleil et du coefficient moyen
d’absorption de l'atmosphére :

T = (1,341)'-m cos §, m = f(b.

Pour le dékail de la construction pratique des
cales Rf et Rr, on pourra se reporter a BECKER,
(1971).

Toutes les mesures s’opérent naturellement en
comparant la cale (Rf ou Br} superposée au diapo-
sitif & analyser ef la cale superposée a une pellicule
vierge,

Les chiffres obtenus ne sont, 4 ce stade, que des
pourcentages d’énergie lumineuse recue aux points
d’étucde, par rapport A l'énergie parvenant au-
dessus du peuplement. Ils permettent cependant
de comparer entre elles des stations situées dans
une région donnée, Pour les traduire en wvaleur
d’énergie, il est donc nécessaire, pour cette région
d'étude, d’envisager des mesures de longue durée
de I'énergie recue en plein découvert (rayonnement
direct et rayonnement diffus), 4 'aide de pyra-
nométres.
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