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Résume

Pericopsis elata, une des espéces des foréts du bassin du Congo, est depuis longtemps exploitée
pour sa valeur commerciale. L’aire réduite de distribution de 1’espece et la forte demande de son
bois couplée a sa régénération naturelle inadéquate laisse des doutes sur son existence dans
I’avenir. Unanimement admis que la réponse des espéces d’arbres a I’environnement peut étre
capturée par les traits de vie, et peut a son tour étre intégrée dans les mesures de gestion pour
I’exploitation durable des espéces, 1’étude de leur variabilité demeure d’une grande importance.
Dans le Bassin du Congo, aucune étude n’a jusque-la lié 1’écartement a la plantation aux traits
foliaires chez P. elata. Pourtant cette information peut étre exploitée pour comprendre I’influence
de la densité des tiges sur sa capacité photosynthétique et d’acquisition des ressources, et ainsi
contribuer dans la gestion durable de I’espéce. Dans la présente étude, nous avons testé I’influence
de la densité a la plantation, de la génétique et de 1’age des individus sur les traits foliaires chez P.
elata durant les quarante et un premiers mois de son cycle de développement, mais aussi vérifié si
sa croissance en diameétre ou en hauteur pourrait étre prédite par les traits foliaires considérés. Pour
y parvenir, nous avons conduit une expérimentation dans un dispositif circulaire monté selon la
méthode de Nelder, lequel nous a permis d’étudier les effets des plusieurs écartements sur un
espace réduit. A I’issu de I’expérimentation, nous avons abouti aux résultats selon lesquels la
capacité photosynthétique et d’acquisition des ressources ont été influencées en grande partie par
I’age des individus puis la densité & la plantation mais moins par I’effet génétique. Avec I’influence
de la densité des tiges, de 1’age et de la génétique des individus sur la capacité photosynthétique
veérifiée via la SLA (respectivement 16,5% ; 21,2% et 5,6% de Variance Expliquée (VE)) d’un
coté. L’influence de I’age des individus sur la capacité d’acquisition des ressources verifiée via la
MS (36,3% de VE), la TMS (44,7 % de VE), et celle de la densité des tiges via la MF (7,5% de
VE) d’un autre coté. Des relations négatives faibles mais significatives ont été établies entre la
croissance en diametre ou en hauteur et la SLA (prédictions respectives de 7,6% a 12 %). Ces
résultats suggeérent que la SLA devrait essentiellement étre prise en compte dans la compréhension

des stratégies d’adaptation chez P. elata face aux changements environnementaux.

Mots clés : P. elata, traits foliaires, densité de plantation, cycle de développement.



Abstract

Pericopsis elata, one of the Congo Basin forest species, has long been exploited for its commercial
value. The species small distribution area and the high demand for its wood coupled with its
inadequate natural regeneration makes doubts about its existence in the future. According to the
agreement that the response of tree species to the environment can be captured by life traits, and
can be integrated into management measures for the sustainable exploitation of the species, the
study of their variability remains more important. In the Congo Basin, no study has linked the
planting spacing to P. elata’s leaf traits. Yet this information can be exploited to understand the
influence of stem density on its photosynthetic and resource acquisition capacity, and thus be
capitalised in the sustainable management of the specie. In this study, we tested the influence of
planting density, genetic and age of individuals on leaf traits of P. elata during the first forty-one
months of its development cycle, but also verified whether its diameter or height growth could be
predicted by the leaf traits considered. To achieve this, we carried out an experiment in a circular
design according to Nelder's method, which allowed us to study the effects of several spacings in
a small space. At the end of the experiment, we obtained results according to which the
photosynthetic and resource acquisition capacity was largely explained by the age of the
individuals and then the density at planting, but less by the genetic effect. With the influence of
stem density, age and genetic of the individuals on the photosynthetic capacity verified by SLA
(respectively 16.5%; 21.2% and 5.6% of Explained Variance(EV)) on the one hand. The influence
of the age of individuals on the resource acquisition capacity verified via MS (36.3% EV), TMS
(44.7% EV), and stem density via MF (7.5% EV) on the other hand. Weak negative relationships
were established between growth in diameter or height and SLA (respective predictions of 7.6% to
12%). These results suggest that SLA should essentially be taken into account in understanding P.
elata's adaptation strategies in the environmental changes context.

Key words: P. elata, leaf traits, planting density, development cycle.
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Chapitre 1 : Introduction

1.1.  Contexte et justification

Les foréts tropicales jouent un role important a 1’échelle mondiale. Elles interviennent dans la
régulation du climat mondial et abritent une importante diversité biologique (Marquant et al.,
2015). Ces derniéres sont habitées par un assemblage diversifié des plantes dont certaines sont
endemiques (Blake et al., 2005 ; Obiang et al., 2011), et sont de ce fait reconnues comme les

surfaces forestieres mondiales les plus importantes en terme de biodiversité (Ifo et al., 2016).

Les foréts du Bassin du Congo, deuxiéme plus grand massif forestier tropical continu au monde,
constituent une réserve d’importance mondiale dans la régulation de gaz a effet de serre (Blake et
al., 2005 ; Groutel, 2013). Elles sont caractérisées par une forte capacité d’accumulation de carbone
aussi bien dans la biomasse des plantes que dans le sol, influengant la concentration en CO; de
I’atmosphere (Rubiau, 2009). Selon plusieurs comités scientifiques, les foréts absorbent a peu pres
vingt-cing pourcent (25%) de COz de I’atmosphere (Lescuyer et Locatell, 1999 ; Rubiau, 2009).
D’ou le terme ‘‘poumon mondial’’ souvent attribué aux foréts tropicales vue leur part dans cette
absorption. Elles jouent par ailleurs un rdle important pour des populations qui y puisent les
ressources tant ligneuses que non ligneuses (Groutel, 2013) constituant une source importante de

leurs revenus (Nkem et al., 2010).

Ces foréts connaissent des modifications faisant suite & des variations des conditions
environnementales qui réduisent leur stabilité en les rendant moins résistantes a des perturbations
(Lefevre et al., 2015). En effet, les foréts denses tropicales subissent des profonds changements en
réponse aux changements climatiques (Quintin et al., 2013 ; De Wasseige et al., 2015), lesquels
sont accentués par la pression de I’homme sur ces derniers (Djomo et al., 2011). Ces changements
font perdre a ces écosystemes leur capacité a maintenir la biodiversité, a stocker le carbone, a
participer dans le cycle hydrologique de I’eau et a faciliter le bien étre humain (Michelot et al.,
2013 ; Hansen et al., 2018).

Selon le Groupe d’Experts Intergouvernemental sur I’Evolution du Climat, les épisodes futurs des
fortes températures pourront provoquer des conséquences néfastes sur nombreuses especes et les
pousser & ajuster leur physiologie (Quintin et al., 2013 ; Kafuti et al., 2019). Des espéces d’arbres
tropicaux pourraient exprimer des nouvelles potentialités en réponse a ces fluctuations (Dicko et

al., 2019). Une augmentation du nombre d’individus pourra étre observée pour certaines especes



alors qu’il s’en suivra une diminution pour d’autres (Kafuti et al., 2019), rendant vulnérables les

espéces endémiques tres localisées (Blake et al., 2005).

Etant donné leur importance et les pressions qu’elles subissent, la gestion durable de ces forets
devient de plus en plus préoccupante pour la communauté scientifique (Lescuyer et al., 2015 ;
Buttoud & Nguinguiri, 2016), dans la mesure ou elle peut contribuer a leur équilibre face a des
changements globaux qui pourraient les affecter (Leroy et al., 2015). Il se pose cependant un défi

pour les gestionnaires qui sont obligés d’agir malgré I’incertitude de changement climatique.

Selon les experts, nombreuses stratégies peuvent étre adoptées pour y faire face. Il s’agit entre
autres de 1’augmentation de la variabilité intra spécifique permettant de booster la diversité
génétique, et I’augmentation de la richesse spécifique soit en mélangeant les essences pieds par
pieds sur une méme parcelle, soit en mélangeant des peuplements diversifiés a I’échelle du paysage
(Legay et al., 2008 ; Michelot et al., 2013). Ces stratégies doivent étre complétées par des
traitements sylvicoles appropriés qui favorisent une bonne dynamique forestiere, et assurant par
conséquent le maintien des couverts forestiers. Il s’agit par exemple du choix de la densité optimale
des pieds d’arbres, de I’intensité des éclaircies, de la duree de révolution appropriée, etc. (Bellassen
etal., 2012 ; Michelot et al., 2013).

Par ailleurs, comprendre comment ces écosystemes réagissent a I’une ou 1’autre stratégie est d’une
grande importance, car il permet d’orienter les gestionnaires sur les techniques les plus appropriées
a adopter (Seynave et al., 2018). Cette gestion doit donc étre accompagnée d’une bonne maitrise
de la maniere dont les arbres répondent aux traitements sylvicoles qui leur sont appliqués,
permettant alors de déterminer I’influence de ces derniers sur la dynamique de croissance des

especes d’arbres.

Des études ont montré que la réponse des arbres aux conditions du milieu peut étre analysée au
niveau de leurs traits de vie (Harguindeguy et al., 2013 ; Quintin et al., 2013 ; Tribouillois, 2014 ;
Towanou et al., 2015 ; Amahowe et al., 2016). Le terme “‘trait de vie’” décrit tous « caracteres
morphologique, anatomique, physiologique, biochimique et phénologique des plantes mesurables
au niveau de I’individu » (Violle et al., 2007) sans tenir compte de 1I’environnement (Coste, 2008).
Ces traits peuvent a leur tour influencer le fonctionnement de la forét a travers I’interception de la
lumiere, la dispersion des graines (Antalik et al., 2015), et sont de ce fait groupés en traits d’effets

d’une part et traits des réponses d’autres part (Lenoir, 2016).



Les traits foliaires sont souvent étudiés en milieu naturel (Reza-naji et al., 2015 ; Schrodt et al.,
2015 ; Lenoir, 2016) pour comprendre la stratégie de survie et de performances des individus
(Richardson et al., 2013). Dans les plantations, ces traits peuvent renseigner sur I’influence de
traitements sylvicoles sur la croissance et sur le tempérament des especes d’arbres (Ansquer, 2006 ;
Dos Santos et Ferreari, 2020). lls peuvent de ce fait servir d’outils d’aide a la décision dans la
gestion des écosystemes forestiers (Salas et al., 2008 ; Michelot et al., 2013). C’est le cas d’outils
comme Ecological Site Classification Decision Support System (ESC-DSS), AFFOREST, ou
encore Decision Support Dobrova (DSD) qui ont été développés pour assurer la gestion durable
des foréts en Europe (Antalik et al., 2015).

Pareilles études s’intéressant aux traits fonctionnels a des fins de gestion forestiere méritent d’étre
approfondies pour certaines espéces étant donnée leur importance sur le marché international du
bois mais aussi les enjeux autour de leur exploitation durable dans le contexte des changements
globaux (Bourland et al., 2012a ; Lescuyer et Cerutti ; 2013). C’est le cas de Pericopsis elata
(Harms) Meeuwen (Fabaceae) une espéce menacée d’extinction, et figurant actuellement sur
I’annexe II de CITES et sur la liste rouge de I’UICN (Sepulchre et al., 2008 ; N’zala et al., 2011 ;
Bourland et al., 2012a). C’est sous cette optique que s’est inscrite cette étude afin de comprendre

comment les traitements sylvicoles peuvent influencer les traits foliaires chez P. elata.

1.2. Revue de la littérature

Les traits fonctionnels constituent un vaste domaine d’étude qui a énormément contribué dans
I’évolution de 1’autoécologie fonctionnelle comme discipline (Antalik et al., 2015). En effet,
nombreux écologues y font actuellement référence dans leurs études vu les informations
nécessaires qu’ils fournissent sur I’environnement immédiat des plantes (Nock et al., 2016 ; Funk
et al.,, 2016). En effet, la base des données TRY regroupant les traits fonctionnels foliaires,
anatomiques, morphologique, de dispersion, d’échange gazeux, de tolérance au stress pour plus de
300.000 especes d’arbres au niveau mondiale montre I’intérét accordé a ce domaine d’étude
(Kattge et al., 2011 ; Kattge et al., 2020).

D’entre les études réalisées dans ce domaine, certaines se sont limitées a décrire leur variabilité a
I’échelle individuelle, intra spécifique, interspécifique, de stades de développement (Boineau,
1968 ; Mediavilla et Escudero, 2003 ; Mediavilla et Martin, 2020) ou de zones agro écologiques
(Quintin et al., 2013 ; Towanou et al., 2015 ; Kotowska et al., 2015 ; McKiernan et al., 2017 ;



Dicko et al., 2019). D’autres par contre se sont intéressées a leur lien avec les processus de

croissance.

A I’échelle intra specifique, dans les foréts du bassin du Congo par exemple, Kafuti et al. (2019)
ont montré que la variabilité des traits foliaires était plus importante entre les individus qu’au sein
d’un méme individu, suggérant I’effet de la génétique sur les traits foliaires. En effet, Hajek et al.
(2016), avaient déja montré que les traits fonctionnels variaient significativement entre différentes
sources génétiques. Si la variabilité inter génotypique est documentée pour certains traits foliaires
(Camargo et Marenco, 2011), elle ne I’est pas pour d’autres. D’une étude menée au Cameroun et
au Ghana par exemple, il a été trouve que la surface foliaire spécifique (SLA) et la teneur en Azote
variait selon les génotypes contrairement a la teneur en Phosphore des feuilles dont la variation

n’était pas significative (Schrodt et al., 2015).

Sur un individu, ces traits peuvent évoluer d’un stade de développement a un autre (Wieser et al.,
2003 ; Mediavilla et Escudero, 2003), et sont dans une certaine mesure controlés par le gradient
aussi bien altitudinale (Van de Wega, et al., 2009 ; Quintin et al., 2013; Guo et al., 2018) que
latitudinale (Richardson et al., 2013 ; Munoz et al., 2020). Chez certaines espéces d’arbres,
Mediavilla et Escurdero (2003) ont montré que la biomasse par unité de surface foliaire augmentait

au fur et a mesure que les individus devenaient matures.

Si plusieurs études associent cette variabilité aux conditions climatiques, la part jouée par les
facteurs pédologiques est aussi remarquable. En Nouvelle Zélande, la masse foliaire entre clones
d’arbres a été montrée dépendante des teneurs en magnésium et potassium du sol (Li et al., 2014).
C’est le cas aussi au Cameroun ou I’augmentation de la teneur en potassium foliaire chez certaines
espéces d’arbres a été associée tant a la diminution des précipitations qu’a la teneur en potassium
dans le sol (Schrodt et al., 2015). 1l semble donc que la composante pédologique puisse jouer un
réle majeur sur les nutriments stockés au niveau des feuilles (Fyllas et al., 2009 ; Heineman et al.,
2016). Ainsi, Marty (2009) rapporte que la teneur en Azote des feuilles pourrait servir d’indice

témoignant 1’aptitude de la plante a mobiliser ce nutriment dans le sol.

Par ailleurs, les ecartements entre les tiges d’arbres pourraient également influencer cette
variabilité, méme si cette hypothése souléve des nombreuses controverses (Reza-naji et al., 2015).
Alors qu’une réduction de la biomasse séche foliaire et du nombre de feuilles est signalée lorsque
la densité augmente pour certaines espéces (Nguessa et al., 2010), le contraire est rapporté pour

d’autres (Aguilar-Luna et al., 2012). Pour d’autres espéces encore, aucune influence des



écartements sur les traits fonctionnels n’est mise en évidence. C’est le cas chez Acer velutinum
Boiss ou une variation non significative des propriétés des fibres a été rapportée a différentes
densités de plantation (Reza-naji et al., 2015).

Outre les aspects relatifs a la variabilité des traits fonctionnels, d’autres études ont cherché a
comprendre leurs liens avec les processus physiologiques (Poorter et al., 2008 ; Jabot, 2009 ;
Baraloto et al. 2010). En effet, SLA a été renseignée comme possible prédicteur de la croissance
relative des jeunes plants dans un environnement restreint (Reich et al.,1992). Ceci n’est cependant
plus évident a 1’échelle globale ou il a été démontré un lien de plus en plus faible entre la SLA et
la croissance (Paine et al., 2015). Vu les disparités autour du niveau de 1’arbre et/ou du stade
ontogénique ou les mesures des traits foliaires peuvent étre prises (Jabot, 2009 ; Ceccaldi, 2017),

il reste nécessaire de démontrer si cette théorie demeure valable pour les traits foliaires.

Au-dela de leurs relations avec les processus physiologiques, d’autres études ont documenté leurs
liens afin de comprendre les stratégies d’adaptation des espéces. Chez P. elata, par exemple, le lien
entre la SLA et la conductivité hydraulique spécifique a été indiqué nécessaire dans I’adaptation
de I’espéce aux fluctuations des conditions du milieu (Kafuti et al., 2019), lesquelles peuvent a la
longue sélectionner des caracteres permettant a la plante de s’adapter au milieu (Brouillette et al.,
2013). Ces liens concernent, parfois, des traits trés distants du point de vue organologique comme

I’ont montré Dicko et al., (2019) sur certaines especes d’arbres en Ouganda.

Dans le bassin du Congo, quelques études se sont intéressées aux traits fonctionnels chez P. elata.
La plupart d’entre elles ont combiné P. elata a d’autres espéces (Doucet et al., 2016), comme ¢’ était
le cas au Cameroun avec Milicia excelsa (Fayolle et al., 2016). Notons cependant que peu d’études
ont abordé cet aspect en se focalisant sur I’espéce seule. Il s’agit par exemple de celle de Kafuti et
al. (2019), celle de Betti et al. (2020), etc. Et aucune, a notre connaissance, n’a associ¢ les effets

de la densité a la plantation aux traits foliaires.

1.3.  Problématique

L’aire de répartition de P. elata couvre une superficie de 33 650 000 ha (Dickson et al., 2005). Sa
distribution s’étend de la Cote d’Ivoire a la RD Congo en passant par le Ghana, le Nigeria, le
Cameroun et le Congo (Groves et al., 2006). Cette aire est en train d’étre réduite au vue de
I’exploitation croissante de ses tiges et de son probléme de regénération naturelle (Bourland et al.,

2012a). Dans les foréts du Bassin du Congo, ses stocks s’épuisent jour aprés jour suite a une forte



demande de son bois sur le marche international (Dickson et al., 2005). L’espéce subit une pression

considérable qui tend a affecter la structure de sa population.

Son faible taux de régénération naturelle tend a remettre en question son existence dans 1’avenir
mais créé aussi de nombreux enjeux autour de sa gestion durable dans le Bassin du Congo. Au
Cameroun, par exemple, peu d’arbres de P. elata ont été inventoriés dans les classes les plus jeunes
(Bourland et al., 2012b), reflétant I’absence d’une régénération adéquate. Bon nombre de
parametres biologiques contrélant la dynamique de sa population demeurent encore peu connus
(Bourland et al., 2012a). En RD Congo, la conservation de P. elata fait face notamment a deux
principales menaces : son exploitation artisanale largement incontrdlée et 1’exportation de son bois
sur le marché international par des circuits et méthodes frauduleux. En outre, des statistiques fiables
sur son marché domestique ne sont pas disponibles (Dickson et al., 2005). D’ou I’enjeu majeur que

pose I’exploitation de 1’espéce.

Il est évident que I’exploitation durable d’une espéce doit passer par une meilleure gestion de celle-
ci (Sokpon et al., 2006 ; Bayol et al., 2010), qui a son tour nécessite une bonne connaissance de sa
dynamique de croissance et de son tempérament. Recourir a une approche intégrée d’écologie
fonctionnelle et de sylviculture dans cette gestion demeure trés nécessaire étant donné que certaines
pratiques culturales créent des conditions environnementales particuliéres qui peuvent influencer
la physiologie des espéces et par conséquent leur croissance (Ansquer, 2006 ; Dos santos et
Ferreira, 2020), perceptible dans une certaine mesure a travers les traits fonctionnels (Dos santos
et Ferreira, 2020).

En fait, les traits fonctionnels foliaires constituent des marqueurs du fonctionnement global de la
plante (Ansquer, 2006). C’est comme la teneur en matiere séche (TMS) des feuilles, le Phosphore
foliaire (P) et d’autres éléments nutritifs tels le potassium (K), le Magnésium (Mg), le Zinc (Zn),
le Calcium (Ca) qui sont associés a la capacité d’acquisition des ressources (Harguindeguy et al.,
2013). Ou bien, le taux de chlorophylle (Chl) (Silla et al., 2010), la densité (DS) et la conductance
stomatiques (Gmax) qui sont en relation avec la capacité photosynthétique (Dumont, 2013 ;
Simmoneau et al., 2014 ; Zinga et al., 2016). Enfin la SLA, qui en plus d’étre associée a cette

capacité, elle est corrélée au taux de croissance relative (RGR) (Reich et al., 1992).

Du fait des liens entre ces fonctions physiologiques et la croissance, 1’étude de la variabilité des
traits foliaires est importante pour la connaissance de I’environnement favorable a P. elata. Les

informations sur les relations entre la densité a la plantation, le stade ontogénique, la génétique et



les traits foliaires sont hélas limitées chez P. elata. Pourtant, ces informations peuvent aider a
comprendre I’influence desdits facteurs sur la capacité photosynthétique et d’acquisition des
ressources chez P. elata, et par conséquent contribuer dans la gestion durable de 1I’espéce. Dans ce
contexte, la présente étude veut déterminer I’influence de la densité a la plantation, du stade de
développement et de la génétique sur les traits foliaires chez P. elata. L’¢étude des traits foliaires
permettra d’améliorer les modélisations des performances des plantules de 1’espéce-cible, et par

conséquent d’en comprendre I’influence sur sa croissance.

La question principale de cette étude est la suivante : la variabilité observée autour d’une sélection
des traits foliaires physiques, chimiques et stomatiques peut-elle étre expliquée par la densité a la

plantation, 1’age /-et- / ou la génétique chez P. elata ?
Spécifiquement, cette étude vise a répondre aux questions suivantes pour les plantules de P. elata:

v' La capacité photosynthétique est-elle influencée par la densité a la plantation, 1’age /-et-/
ou la genétique, et si oui, comment cette fonction physiologique est-elle impactée ?

v’ La capacité d’acquisition des ressources est-elle influencée par la densité a la plantation,
I’age /-et-/ ou la génétique, et si oui, comment cette acquisition de ressources est-elle
influencee ?

v Existe-t-il une relation entre la croissance en hauteur ou en diamétre et certains traits

foliaires considérés dans la présente étude ?

1.4.  Hypothéses

L’hypothése principale de cette étude est que les traits foliaires physiques, chimiques et
stomatiques chez les plantules de P. elata sont influencés par la densité a la plantation, 1’age /-et-/
ou la génétique. De cette hypothese principale, en rapport avec les questions spécifiques posees,

ci-avant, se degagent les réponses suivantes qu’il conviendra de tester durant la présente étude.

v’ la capacité photosynthétique chez les plantules de P. elata dépend de la densité a la
plantation, de 1’age /-et-/ ou la génétique ;

V" la capacité d’acquisition des ressources chez les plantules de P. elata dépend de la densité
a la plantation, de 1’age /-et-/ ou de la génétique ;

v’ La croissance en hauteur ou en diamétre des plantules chez P. elata est en relation avec la

variabilité de certains traits foliaires considérés dans la présente étude ;



1.5.  Objectifs
De maniére globale, 1’étude vise a déterminer pour P. elata I’influence de la densité a la plantation,
de I’age et de sa genétique sur la variabilité des traits foliaires physiques, chimiques et stomatiques

chez ses plantules.
Spécifiquement, elle vise a déterminer chez P. elata :

v I’influence de la densité a la plantation, de I’Age /-et-/ ou la génétique sur la capacité
photosynthétique a travers les traits foliaires notamment la SLA, le taux de chlorophylle, la
densité stomatique et la conductance stomatique ;

v I’influence de la densité a la plantation, de I’Age /-et-/ ou la génétique sur la capacité
d’acquisition des ressources a travers les traits foliaires notamment la masse séche des
folioles, leur teneur en matiére séche, leur teneur en nutriments.

v" larelation entre les traits foliaires étudiés et la croissance en hauteur ou en diamétre



Chapitre 2 : Matériel et Méthodes

2.1. Site d’étude

L’étude a été menée dans la province de la Tshopo, a 8 km a I’Est de la ville de Kisangani, dans la
concession de la société Compagnie Forestiére et de Transformation (CFT). La concession est
située a 492 m d’altitude et a pour coordonnées 25°15” 58°° E, 0°30* 42”° N.

La ville de Kisangani bénéficie d’un climat équatorial du type Af selon la classification de Koppen
(Kahindo, 2011). Les précipitations y sont abondantes mais irréguliérement reparties sur
I’ensemble de I’année, avec une baisse de Décembre a Février, faisant apparaitre deux petites
saisons relativement seches (Szafranski & Apem, 1983). La moyenne annuelle de précipitations
est de 1672 mm, avec une hauteur moyenne des pluies du mois le plus sec supérieure a 60 mm. La
température annuelle moyenne est de 25,1°C avec une amplitude thermique inférieure a 5°C (De
Ridder et al., 2014). L’humidité relative y est relativement ¢levée et comprise entre 83 et 89 %
(Mosango, 1983 ; Szafranski & Apem, 1983).

Les sols sont ferralitiques, constitués d'un mélange de grés, d'argile rouge, de marne et de calcaire
(Mosango, 1983 ; De Ridder et al., 2014).

25°9'E 25°12'E 25°1S°E 25°18'E

25°9°E 25°12°E 25°15°E 25°18'F >
Légende WGS84/UTM35N
® Zone d'étude Route provinciale Hl Cours d'cau g o ?\’_‘
~—— Route nationale Aeroport de Bangoka Bl Forét L,_/J

Bl Zone de transition

Figure 1. Localisation du dispositif expérimental (Ilunga-Mulala, 2019)



2.2. Modele d’étude

Pericopsis elata est un grand arbre des foréts denses humides semi sempervirentes africaines
(Bourland et al., 2012a). L’espéce est considérée comme pionniére et dont la croissance aux stades
juveéniles est stimulée par des ouvertures dans la canopée. Sa régéneration naturelle est faible a trés
faible sur une grande partie de son aire de distribution naturelle (Lumeto, 2010 ; Bourland et al.,
2012b). En RD Congo, I’arbre atteint un diametre de senescence de 150 a 180 cm & hauteur de
poitrine (DHP) et 40 a 60 m de hauteur totale. Ses fleurs sont petites et relativement éphémeres
(visibles durant 2 a 3 semaines). Ses grappes des fleurs sont petites, fragiles et relativement
épheémeres (visibles durant 2 a 3 semaines). Hermaphrodites, elles sont pourvues de fins pétales
blancs (Boyemba, 2011). Ses fruits sont des gousses, indéhiscentes a 1-6 graines plates et bordées
d’une étroite aile (Lumeto, 2010). La dispersion des graines se fait par anémochorie (le fruit est

qualifié de « planeur lourd ») et peut s’étendre sur un rayon de 20 a 100 m (Boyemba, 2011).

2.3. Dispositif expérimental

2.3.1. Origine des plantules

Les plantules du dispositif de Nelder ont été obtenues a partir des graines issues des 19 semenciers,
récoltées dans la forét de Biaro, dans le Territoire de Ubundu, Province de la Tshopo en RD Congo.
Deux critéres ont été pris en compte lors de la sélection des semenciers : (i) les graines devaient
étre matures et (ii) I’isolement des semenciers devait étre suffisants afin d’éviter toute confusion
en rapport avec la provenance des graines. Le semis a été réalisé entre septembre et décembre 2016,
aprés numérotation les sachets ont été distribués aléatoirement dans la pépiniere ou les plantules
ont été éduquées durant une année avant leur repiquage dans le dispositif définitif. Lors de la
transplantation, seuls les individus ayant atteint 50 cm de hauteur ou plus ont été considéréees. Ce
qui a donné naissance au premier dispositif (« Nelder 1 » dans la suite du présent document).
Comme il devenait de plus en plus difficile de trouver des individus qui remplissaient ce critére, ce
seuil est passé a 40 cm lors de la mise en place du deuxiéme dispositif (« Nelder 2 »). Enfin,
« Nelder 3 » a été installé a ’aide des plantules d’une hauteur totale d’au moins 35 cm. Ce dernier
dispositif ne contient par ailleurs que des plantules issues de deux semenciers, tandis que le 1°
dispositif contient des plantules venant des 19 semenciers. Chacune des plantules a été
accompagnee de son identifiant dans le dispositif et disposée de telle sorte que sur I’arc et entre les
arcs des cercles elle ne soit pas voisine d’une autre plantule issue du méme semencier qu’elle
(llunga-Mulala, 2019).
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2.3.2. Dispositif expérimental

L’unité d’échantillonnage est un dispositif expérimental installé selon la méthode de Nelder (1962)
(Figure 2). Ce dispositif a été installé en Octobre 2017 par le projet GeForCo (mis en ceuvre par le
Musée Royal de I’ Afrique Centrale sous financement de la Coopération Belge). Le dispositif est
répeété trois fois (Nelder 1, Nelder 2 et Nelder 3). Chaque répétition occupe une superficie de 908
m2. Le tableau 1 présente la surface disponible pour chacune des plantules et la densité
correspondant aux cercles du dispositif.

Tableau 1. Surface par plantule et densité par cercle du dispositif.

Arcs C1 C2 C3 C4 C5 C6 | c7 | c8 | c9 | clo
S‘(’g‘j)ce 006 | 012 | 021 | 039 | 071 | 1,3 | 237 | 434 | 794 |14,49
Densité

(tigosfhsy | 158751 | 86044 | 46613 | 25794 | 14079 | 7702 | 4219 | 2304 | 1260 | 690

Figure 2. Dispositif expérimental installé selon la méthode de Nelder (1962). (llunga-Mulala, 2019).

Ce dispositif est constitué de 12 cercles concentriques dont les rayons forment une progression
géométrique de raison o du centre a la périphérie. Le rapport entre deux cercles successifs est o =
1,35. 1l est subdivisé en 36 directions (azimuts) séparées entre elles d’un angle de 10°. Les plantules
y sont disposées en quinconce, en raison de 18 plants par cercle. Le 1% et le 12°™ cercle constituent
des zones d’isolement, et ne sont donc pris en compte dans 1’observation. Ainsi, chaque répétition

est constituée de 180 plantules faisant 1’objet de suivis périodiques.



Les rayons entre deux cercles successifs ainsi que la surface disponible pour chacun de plant situé
a une distance R, du centre du dispositif sont donnés respectivement par la progression géométrique
(1) et I’équation (2) (Nelder, 1962 ; Bernard, 1998).

Rn=a*Rn-1=an*R0(1)
Sn =q* Sn-l (2)
Avec R indiquant le premier rayon (correspondant a la zone d’isolement) et n le numeéro du cercle.

2.4. Collecte des données

Au total, 2 plantules ont été considérées sur chacun des 10 cercles, c’est-a-dire 20 plantules par
répétition (soit 60 plantules au total), sélectionnées sur les 4 principaux axes pris 2 a 2 d’un cercle
a un autre [i.e. I’axe N-S considéré sur le cercle (n) et ’axe E-O consideré sur le cercle (n+1)] en
raison de I’emplacement des plantules en quinconce. La collecte des folioles a été effectuée a 3
moments différents (a 17, 29 et 41 mois apres plantation). Les folioles collectées sur chacune des
plantules-cibles ont été placées en présence de Silicagel actif dans des enveloppes placées en sacs
hermétiques pour accélérer leur déshydratation. Sur chaque enveloppe ont été marqués ’identifiant
de la plantule, la position des folioles dans le houppier, la date a laquelle la collecte a été faite et le
dispositif concerné (Patino, 2005). Les échantillons des folioles collectées ont été analysés au
Laboratoire de Biologie du Bois du Projet FORETS a Yangambi. Afin de prendre en compte la
variabilité potentielle des traits foliaires suivant la position des folioles dans le houppier (Boineau,
1968 ; Kafuti et al., 2019), un protocole de récolte (pour les traits physiques, stomatiques et

chimiques) et de mesures (taux de chlorophylle) a été mis en place :

- sept folioles de 1’une des feuilles au sommet et 7 autres de I’une des feuilles a la base du
houppier ont été récoltées pour 1’analyse des traits physiques (masses fraiche et seche, teneur en
matiére séche et SLA ; i.e. 14 folioles par plantule, 280 folioles par dispositif, 840 folioles pour les

3 répétitions et donc 2520 folioles pour les 3 stades de développement considérés) ;

- quant aux analyses stomatiques et chimiques, 2 folioles tirées aléatoirement de 1’échantillon
a chacun des deux niveaux dans le houppier ont été considerées (i.e. 4 folioles par plantule, 80
folioles par dispositif, 240 folioles pour les 3 répetitions et enfin 720 folioles pour les 3 stades de

développement) ;

- le taux de chlorophylle a été immediatement estimé sur le terrain a chaque collecte au
moyen d’un chlorophyllométre de marque KONICA MINOLTA SPAD-502 plus (Marenco et al.,
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2009 ; Xiong et al., 2015). Ce taux est issu du rapport entre la transmittance des folioles a 931
(Proche-Infra Rouge) et 653 (Rouge) nm de longueur d’onde, 1’absorbance de la chlorophylle étant
négligeable a 931 nm (considérée comme longueur d’onde de référence), et a partir de 653 nm
certains photons pouvant étre absorbés par des molécules autres que la chlorophylle (Silla et al.,
2010).

2.5. Mesures dendrométriques
Afin d’apprécier la dynamique de croissance en diamétre ou en hauteur des différents individus, et
par la suite la lier aux traits foliaires, les accroissements annuels moyens en diamétre (AAMd) ou

en hauteur (AAMNh) présentes selon la formule (3) ont été calculés.

(D,H)t1—(D,H)t0
t1-to

AAM (D, H) =" LD, mm/an) (H, cm/an) (3)

Avec:
(D, H)tO représente le diamétre et la hauteur des individus au temps t0,
(D, H)tl représente le diamétre et la hauteur des individus au temps t1.

2.6. Mesure des traits foliaires

La surface foliaire (SF) exprimée en cm? a été calculée en scannant les folioles au moyen d’un
scanneur de marque Epson, modéle Perfection (2000 dpi), puis les images ont été analysées grace
au logiciel Image-J. La masse fraiche des folioles (MF, mg) a été directement mesurée sur le terrain
a I’aide d’une balance de précision (0,001 g). La masse séche des folioles dépourvues de pétiole
(MS, mg) a été déterminée aprés séchage de ces derniéres a 70°C a 1’étuve pendant 72 heures
(Patino, 2005 ; Harguindeguy et al., 2013), puis mesurée en utilisant la méme balance de précision.
La SLA (mm?/mg) a été déduite du rapport de la surface foliaire par la masse séche. Elle traduit la
surface foliaire produite par une unité de biomasse investie par la plante (Marty, 2009), et renseigne
sur la capacité photosynthétique de la plante étudiée (Harguindeguy et al., 2013). La teneur en
matiere séche des folioles (TMS, %) a été déduite du rapport de la masse séche par la masse fraiche

de ces derniéres.
SLA =SF/\, ¢ (mm? mg) (4)

TMS = MS/MF (%) (5)
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Pour ce qui est des analyses stomatiques, une couche de vernis incolore a été enduite sur une zone
couvrant 1 cm? a la face inferieure des folioles, puis séchée (Djinet et al., 2016). Une fois séchée,
la couche de vernis a été collée sur une lame. Les empreintes des stomates observées sur la couche
de vernis (Fig. 3) ont permis de déduire le nombre de stomates par unité de surface (densité
stomatique, DS, en nombre de stomates/mm?) cf. formule (6). A 1’aide du logiciel Image J, le méme
procedeé a été utilisé pour déterminer la longueur (L) et la largeur (I) des stomates. Ce qui a permis
de déduire la taille stomatique (TS) cf. formule (7) (en pm?). Les mesures stomatiques sur les
folioles sont également intervenues dans la détermination de la conductance stomatique maximale
a la vapeur d’eau (Gmax, en mole.m-2. s-1) suivant la formule (8) (Douhovnikoff et al., 2016).
L’observation des caractéristiques stomatiques a été faite sur 30 stomates par chacune des folioles
(c.a.d. 120 stomates par plantule, 2400 stomates par répétition, 7200 stomates par 3 répétitions et

21600 stomates pour les 3 stades de développement).
DS = nombre stomate /surface en mm? (6)

TS = 0.25* L * L (7) en pm?

DS * amax * %
Gmax = (8)

B+ ()

Avec :
DS la densité stomatique,
d la diffusité de la vapeur d’eau a I’air a 25°C (= 2,43 x 10° m?s?),
v le volume molaire de I’air & 25°C (0,024 m®mole™?),
amax la surface maximale de I’ostiole complétement ouverte (m?)

dp la profondeur de I’ostiole correspondant a la largeur du stomate (Franks et Beerling,
2009)

Pour ce qui est des analyses des teneurs en Phosphore (P, en ug/g) et autres éléments nutritifs, les
folioles échantillonnées ont été débarrassées de leur pétiole, puis sechées a 60-70°C pendant 72
heures. Aprés avoir été séchées, elles ont été débarrassees de leur nervure principale, coupées en

des petits morceaux, emballés (Patino, 2005) et envoyés au Laboratoire du Prof. Drouet (ULB,



Belgique) pour les analyses chimiques. La méthode basée sur la digestion de 1’acide (associée a un
indicateur coloré issu de I’ion ortho-phosphate) a été exploitée pour déterminer le Phosphore
foliaire. Pour ce faire, 5 g de masse seche des folioles ont été nécessaires (Aman, 1967 ;
Harguindeguy et al., 2013). Les résultats des analyses sur la teneur en nutriments dans les folioles
permettent de renseigner sur D’aptitude a I’acquisition des ressources par les plantules

(Harguindeguy et al., 2013).

P = masse Phosphore / masse séche en (ug/g) (9)

Figure 3. Exemples d’images de limbe de P. elata utilisées dans le calcul des traits stomatiques de 1’espéce.
Ces images ont été obtenues avec un grossissement de 400X et la longueur de la barre d’échelle réglée a 50
um. Le cercle rouge met en exergue I’un des multiples stomates visibles sur ces images (Laboratoire de
Biologie du Bois de Yangambi, Projet FORETS).

2.7. Analyses des données

La vérification de la qualité des données et leur mise en forme ont été effectuées a 1’aide du tableur
MS Excel. L’analyse a consisté en la vérification de la normalité des données par le test de Shapiro
pour chacun des traits foliaires étudiés. Au besoin, une transformation logarithmique des données
s’en est suivie pour leur normalisation. Le test ANOVA a un facteur, accompagné de test de
comparaisons multiples ont été appliqués pour mettre en évidence 1’effet de 1’écartement a la
plantation, du stade de développement des plantules /-et-/ou de la génétique sur la variation des
traits foliaires. Le test de Kruskall wallis a éte utilisé a la place du test ANOVA chaque fois que
les résidus ne suivaient pas une distribution normale. Le calcul des coefficients de variation (CV)
a été effectué au sein des distributions de chacun des traits foliaires afin de comparer la variabilité
du jeu des données entre les écartements a la plantation. Des corrélations de Pearson accompagnées
des tests de significativité ont été appliquées afin d’étudier les relations entre les différents traits

foliaires considéres dans la présente étude.
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Les modeles linéaires mixtes ont été utilisés :

- dans un premier temps dans la partition de la variance des différents traits foliaires entre les
écartements a la plantation, les stades de développement et divers individus (variables explicatives

nichées), avec identifiant comme facteur aléatoire ;

- puis dans un second temps dans la partition de cette méme variance entre différents

semenciers (variables explicatives non nichées).

Les mémes régressions ont été exploitées pour modéliser 1I’accroissement annuel moyen en hauteur

et en diamétre, respectivement AAMh et AAMd, en fonction des différents traits foliaires.
Le modéle suivant a été adopté : Y =0 + ¥1X1 +¥2X2...+ &
Avec :

Y la variable réponse représentée par les traits foliaires, ou bien I’accroissement annuel en

diametre ou en hauteur,

X la variable explicative représentée par les écartements, les stades ontogéniques, les
semenciers et les individus (en cas de la modélisation des traits foliaires en fonction de la
densité a la plantation, du stade ontogénique, des semenciers et des tiges d’arbres), ou bien

les traits foliaires (en cas de la modélisation de la croissance en fonction des traits foliaires)
¥o I’ordonnée a I’origine,

¥1, ¥2, etc. les pentes associées a chacune des variables explicatives,

€ erreur liée au modéle.

Le package « Imed » dans sa version 1. (1-26) a été utilisé pour ces modélisations. Toutes ces

analyses ont été réalisées grace au logiciel R en son interface R-Studio (R Core Team, 2018).
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Chapitre 3 : Résultats

3.1. Partition de la variance des traits foliaires entre les facteurs d’étude

Afin de voir la contribution de chacune des variables explicatives de 1’étude dans la variance de

différents traits foliaires, une décomposition de la variance a été effectuée grace a des modéles

linéaires mixtes (Fig.4)
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Figure 4. Partition de la variance des traits foliaires par les modeéles linéaires mixtes avec 1’age, I’arbre, la
compétition, et les semenciers comme source de variation (I’arbre étant le facteur aléatoire du modele). La
variance de I’erreur résiduelle inclue celle du niveau de collecte dans le houppier. Les traits foliaires
physiques regroupent la masse seche de folioles (MS), la masse fraiche de folioles (MF), la teneur en matiere
séche de folioles (TMS), la surface foliaire (SF), la surface foliaire spécifique (SLA). Les traits foliaires
stomatiques quant a eux sont représentés par la taille stomatique (TS) et la densité stomatique (DS).

Parmi les sources de variation autre que I’erreur résiduelle, le facteur « &ge des individus » a
contribué de maniére importante dans la variance de la plupart des traits foliaires notamment la
masse séche (MS) (36,3%), la teneur en matiére seche (TMS) (44,7%) des folioles, la surface
foliaire (SF) (14,5%), la surface foliaire spécifique (SLA) (21,2%) et la teneur en chlorophylle
(Chl) (35,4%). La variabilité entre différents individus représente quant a elle une part importante
dans la variance de la taille stomatique (TS) (55%), de la surface foliaire (SF) (16,2%), de la surface
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foliaire spécifique (SLA) (17,9%) et du taux de chlorophylle des folioles (Chl) (11,3%). La
compeétition a beaucoup plus contribué dans la variance de la surface foliaire spécifique (SLA)
(16,5%) et de la densité stomatique (DS) (13,5%). Une grande part de la variance des traits foliaires
n’est pas expliquée par les types des semenciers (seulement 2,2% de variance expliquée pour la
densité stomatique, 5,6% pour la surface foliaire spécifique, 7% pour la taille stomatique, 0,7%
pour le taux en chlorophylle, 2,6% pour la teneur en matiére séche et 0% de variance expliquée
pour le reste des traits foliaires).

3.1.1 Influence de la densité a la plantation, de I’age des individus, de la génétique sur la
capacité photosynthétique

a. Effet de la densité a la plantation

Les traits foliaires ont présenté des tendances particulieres de variation les uns par rapport aux
autres selon les différents écartements a la plantation. De tous les traits photosynthétiques
considérés, la SLA et la TS ont été significativement influencées par 1’écartement a la plantation
(respectivement Kruskall wallis p = 1,6%107°, Kruskall wallis p = 0,022) (Fig.5). Bien que des
légéres variations aient été observées entre les différentes distributions sur le reste des traits
notamment la surface foliaire (SA), la densité stomatique (DS), la conductance stomatique (Gmax)
et le taux en Chlorophylle des folioles (Chl) entre les différents écartements a la plantation, les
différences n’ont pas été statistiquement significatives (Kruskall wallis p = 0,22 ; Kruskall wallis
p = 0,31 ; Kruskall wallis p = 0,13 ; Kruskall wallis p = 0,26).

De maniere globale, la surface foliaire spécifique (SLA) diminuait avec la diminution de la densité
a la plantation. Quant a la variation des traits foliaires au sein des deux extrémes niveaux de
compétition, les variations plus importantes de SLA ont été constatées au sein des folioles
collectées sur le 1° niveau de compétition (cv 44,02%) que sur celles collectées sur le 10° niveau
de compétition (cv 32, 40%).
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Figure 5. Variation des traits photosynthétiques en fonction de la densité des tiges illustrant I’effet de la
densité a la plantation sur la capacité photosynthétique. Les lettres C1 a C9+1 indiquent les différents
écartements a la plantation (montrant les divers niveaux de compétition) pris en compte dans la présente
étude (du premier cercle (C1) au dixiéme cercle (C9+1) du dispositif). Les boites & moustaches incluent
leurs distributions au sein de chaque niveau de compétition (ou cercle).

b. Effet de I’age des individus

Les traits foliaires se sont démarqués dans la variation au cours du stade de développement des
plants étudiés (Fig. 6). Sur I’ensemble des traits photosynthétiques considérés, la surface foliaire
(SA, Kruskall Wallis, p<0,001), la surface foliaire spécifique (SLA, Kruskall Wallis, p<0,001), la
taille de stomates (TS, Kruskall Wallis, p<0,05) et la teneur des folioles en Chlorophylle (Chl,
Kruskall Wallis, p<0,001) ont tres hautement significativement varié avec le stade de
développement. A I’inverse, le nombre de stomates par unité de surface (DS, t.test, p=0,95) et la
conductance stomatique (Gmax, t.test, p=0,25) n’ont pas été significativement influencés par le

stade de développement des plantules.
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Figure 6. Variation des traits photosynthétiques en fonction de 1’dge des individus illustrant I’effet du stade
de développement sur la capacité photosynthétique. Les boites a moustaches en rouge, puis en vert et enfin
en bleu représentent la distribution des valeurs des traits foliaires des folioles collectées respectivement a
17,229 et a 41 mois aprés plantation, sauf pour le taux en Chlorophylle ou les boites @ moustache en rouge
et en bleue correspondent respectivement a la distribution des valeurs des traits foliaires des folioles
collectées & 29 et 31 mois aprés plantation.

c. Effet de la génétique

De maniére globale, hormis la surface foliaire spécifique (SLA) (Anova p = 0,00096), la taille
stomatique (TS) (Kruskall wallis p = 0,0016) et la conductance stomatique (Gmax) (Anova p =
0,0081) qui ont été significativement influencées par les origines génétiques des tiges d’arbres (Fig.
7), d’autres traits photosynthétiques n’ont pas significativement vari¢ avec la source genétique.
C’est le cas de la surface foliaire (SA) (Kruskall p = 0,77), du taux de chlorophylle (Chl) (Kruskall
p = 0,15) et de la densité stomatique (DS) (Anova p = 0,16).
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Figure 7. Variation des traits photosynthétiques en fonction des sources génétiques des arbres illustrant
I’effet de la génétique sur la capacité photosynthétique. Les lettres S109 a S95 correspondent aux 12 origines
génétiques qui ont été exploitées dans la présente étude. Fautes des fréquences élevées d’observations et
pour des raisons des principes statistiques d’échantillonnage, quelques origines génétiques n’ont pas pu étre
considérées dans le test de 1’effet de la génétique sur la taille et la conductance stomatique.

3.1.2. Influence de la densité a la plantation, de I’age des individus, de la génétique sur la
capacité d’acquisition des ressources

a. Effet de la densité a la plantation

L’écartement a la plantation a eu un effet significatif sur la masse séche foliaire (MS), la masse
fraiche foliaire (MF) (respectivement Kruskall wallis p = 0,0041, Kruskall wallis p = 0,00041)
(Fig. 8). Ce facteur n’a pas eu d’effet significatif sur la teneur en matiére séche (TMS) (Kruskall
wallis p = 0,22) bien que des légeres différences ont été observées. De maniére globale, il a été
observé une tendance d’augmentation de la masse fraiche (MF) et de la masse seche (MS) des
folioles au fur et a mesure que la densité a la plantation diminuait (au fur et a mesure que la
compétition diminuait). Quant a la variation des traits foliaires au sein des deux niveaux extrémes
de compétition, la masse séche des folioles a davantage varié sur le 1°" niveau de compétition (zone
a forte compétition, cv 48,10%) comparativement au 10°™ (zone a faible compétition, cv 44,63%).
Le contraire a été constaté pour la masse fraiche avec une variation légérement supeérieure sur le

10°™ niveau de compétition (cv 39,15%) comparativement au 1% (cv 35,89%).
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Figure 8. Variation des traits d’acquisition des ressources en fonction de la densité des tiges illustrant I’effet
de la densité a la plantation sur la capacité d’acquisition des ressources. Les lettres C1 a C9+1 indiquent les
différents écartements a la plantation (montrant les divers niveaux de compétition) pris en compte dans la
présente étude (du premier cercle (C1) au dixiéme cercle (C9+1) du dispositif). Les boites & moustaches
incluent leurs distributions au sein de chaque niveau de compétition (ou cercle).

b. Effet de I’age des individus

Le stade de développement a eu un effet significatif sur les traits foliaires impliqués dans
I’acquisition des ressources comme la masse seche (MS), la masse fraiche (MF) et la teneur en
matiére seche (TMS) (respectivement, Kruskall wallis p < 2,2*1071°, Kruskall wallis p < 3,8*10,
Anova p < 2,2*1019) (fig.x.)
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Figure 9. Variation des traits d’acquisition des ressources en fonction de 1’age des individus illustrant I’effet
de I’age des individus sur la capacité d’acquisition des ressources. Les boites @ moustaches en rouge, puis
en vert et enfin en bleu représentent la distribution des valeurs des traits foliaires des folioles collectées
respectivement a 17, a 29 et & 41 mois apreés plantation.

c. Effet de la génétique

La génétique n’a pas eu d’effet significatif sur la variation des traits foliaires impliqués dans
I’acquisition des ressources bien que des légeres différences aient été observées entre diverses
sources génétiques des plants étudiés. C’est le cas de la masse fraiche foliaire (MF) (Kruskall wallis
p = 0,29), de la masse seche foliaire (MS) (Kruskall wallis p = 0,38), de la teneur en matiére séche

(TMS) (Kruskall wallis p = 0,095).

Synthése des résultats au regard de la 1°" et 2¢ question de recherche

> Influence de la densité a la plantation, de 1’age des individus, de la génétique sur la capacité
photosynthétique (premiere hypothése)

e En rapport avec la densité a la plantation, 1’hypothése a été vérifiée a travers I’effet
significatif de 1’écartement a la plantation sur la variation des traits photosynthétiques
comme la SLA et la TS (respectivement, Kruskall wallis p = 1,610, Kruskall wallis p =

0,022).
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e Quant a I’age des individus, I’hypothese a été vérifiée a travers 1’effet significatif de I’age
des individus sur la variation des traits photosynthétiques comme la surface foliaire (SA,
Kruskall Wallis, p<0,001), la surface foliaire spécifique (SLA, Kruskall Wallis, p<0,001),
la taille de stomates (TS, Kruskall Wallis, p<0,05) et la teneur en Chlorophylle des folioles
(Chl, Kruskall Wallis, p<0,001).

e En fin, par rapport a I’effet génétique, I’hypothése a été vérifiée a travers ’effet significatif
des sources genétiques des individus sur la variation des traits photosynthétiques comme la
surface foliaire spécifique (SLA) (Anova p = 0,00096), la taille stomatique (TS) (Kruskall
wallis p = 0,0016) et la conductance stomatique (Gmax) (Anova p = 0,0081).

> Influence de la densité a la plantation, de 1’age des individus et de la génétique sur la
capacité d’acquisition des ressources (deuxieme hypothese).

e En rapport avec la densité a la plantation, 1’hypothése a été vérifiée a travers I’effet
significatif de 1’écartement a la plantation sur la variation des traits liés a 1’acquisition des
ressources comme la masse seche foliaire (MS) et la masse fraiche foliaire (MF)
(respectivement Kruskall wallis p = 0,0041, Kruskall wallis p = 0,00041)

e Quant aI’age des individus, I’hypothese a été vérifiée a travers 1’effet significatif de 1’age
des individus sur la variation des traits liés a I’acquisition des ressources comme la masse
séche (MS), la masse fraiche (MF) et la teneur en matiere seche (TMS) (respectivement,
Kruskall wallis p < 2,2*107¢, Kruskall wallis p < 3,8*107, Anova p < 2,2*10°16),

3.2. Covariation entre les différents traits foliaires

La Fig. 10 montre que la surface foliaire spécifique était associée a la masse fraiche, a la masse
séche et a la teneur en matiére seche des folioles qu’a d’autres traits foliaires, suivant une relation
négative (r = -0,5 r = -0,6 r = -0,5). La teneur en matiere seche (TMS) était plus liée a la masse
séche (MS) et a la surface foliaire (SA) qu’a la masse fraiche (MF) (r=0,6 etr=0,3 ; r=0,1 non
significative). Quant au taux en chlorophylle des folioles, il était beaucoup plus associé a la masse
fraiche (MF), a la masse séche (MS) et a la teneur en matiere séche (TMS) qu’au reste des traits
foliaires (r=0,4 ; r=0,4 ; r =0,3). La densité stomatique (DS) était quant a elle associée a la taille
stomatique (TS) qu’au reste des traits foliaires selon une relation négative (r = -0,4). En fin la
conductance stomatique (Gmax) était positivement associée a la quasi-totalité des traits foliaires
excepteées la surface foliaire (r = 0,2 mais non significative) et a la surface foliaire specifique (r = -
0,3), avec une forte corrélation a la densité stomatique DS (r=0,8). Quant aux traits chimiques, il a

été remarqué une corrélation positive de la concentration en Phosphore (P) avec celle en Zinc (Zn),
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en Potassium (K), puis une corrélation négative avec celle en Magnésium (Mg) et en Calcium (Ca).
Le potassium (K) quant a lui a été corrélé positivement au Zn et négativement au Ca, au Mg et au
Manganese (Mn).
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Figure 10. Matrice de corrélation entre différents traits foliaires pris en compte dans 1’étude. (a) la premiére
matrice met en corrélation les traits physiques et les traits stomatiques (n = 75). Quant a la seconde (b), elle
met en corrélation les traits physiques et chimiques (n = 40). Les deux matrices ont été séparées du fait de



la taille différente des données mais aussi de la pertinence de corrélation (point de vue physiologigue) entre
les trois groupes des traits foliaires. Les cellules en bleue puis en rouge représentent respectivement les
corrélations positives et celles négatives. La teneur en couleur indique le degré de corrélation, et les cellules
portant des signes en croix correspondent a des corrélations non significatives entre variables. (c)
Graphiques des corrélations choisis en fonction de leur pertinence dans 1’explication des processus
physiologiques. Ces derniers sont en lien plus ou moins direct avec la capacité photosynthétique et la
capacité d’acquisition des ressources (R ici indique le coefficient de corrélation (r)).

3.3. Relation entre la croissance et les traits foliaires

Afin de tester I’existence d’un lien entre la dynamique de croissance en diamétre ou en hauteur et
les différents traits foliaires, des modeles linéaires mixtes ont été développés. Ces derniers ont
permis de modéliser I’accroissement annuel moyen en diametre (AAMd) ou en hauteur (AAMh)

en fonction de 1I’ensemble des traits foliaires pris en compte dans la présente étude.

3.3.1. Relation entre I’accroissement annuel moyen en diametre (AAMd) et les traits foliaires
Par rapport a la croissance secondaire, les résultats des régressions mixtes (Tableau 2) témoignent
qu’il existe un lien entre certains traits foliaires et la dynamique de croissance en diametre chez P.
elata aux stades juvéniles. Les traits foliaires comme la masse séche (MS), la masse fraiche (MF),
la surface foliaire (SF) et la surface foliaire spécifique (SLA) ont été significativement liées a la
croissance en diametre. Cette croissance a été positivement associée a la MF, la MS et la SF (pentes
positives). A I’inverse, elle a été négativement associée a la surface foliaire spécifique (SLA) (pente
négative). Ces relations ont été toutefois tres faibles exceptée celle de la SLA dont le modéle
pourrait prédire jusqu’a 7,6 % de la variabilité de la dynamique de croissance en diamétre chez P.
elata (Fig. 11). Le tableau 2 met en évidence les relations existant entre la croissance secondaire et

les traits foliaires chez P. elata

Tableau 2. Modélisation par des régressions linéaires mixtes des relations existant entre la croissance en
diamétre et les traits foliaires chez P. elata, avec arbre comme facteur aléatoire. Les traits foliaires incluent
notamment la MF, MS, TMS, SF, SLA, TS, DS, Gmax et les teneurs en Al, K, Fe, K, Mn, Mg, P et Zn.

Effet du facteur fixe

Intercept  p-value Pente Erreur t(value) p-value AIC

MF | 12,72 2%(-16) ***  7584%e(-3)  1,949%(-3) 3,891  0,0001 *** 2021,508
MS | 13,98 2%(-16) ***  1,020%e(-2)  4,514*e(-3) 2,26  0,024* 2029581
TMS | 15,33 2*(-16) ***  -0,008 0,023 0,382 0,703ns  2031,261
SF | 1388 2%(-16) ***  6,303%¢(-4)  3,229%e(-4) 1,98  0,048*  2036,053

SLA | 16,74 2*(-16) ***  -0,083 0,030 -2,755 0,006 ** 2023,37
TS 9,27 0,003 ** 0,056 0,030 1,876 0,063 . 775,04
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DS 13,66 4,5*¢(-5)*** 0,006 0,011 0,617 0,54 ns 493,949
Gmax | 11,38 0,002 ** 4,291 3,495 1,228 0,224 ns 481,344
Al 16,89 0,389 ns -4,530*%e(-16) 2,274*¢(-9) 0,00 1,000 ns -326,67
K 16,46 9,9%e(-12)**  6,821*e(-14) 1,212*e(-8) 0,00 1ns -113,140
Mg | 16,89 0,39 ns 3,596%(-17)  2,22*e(-10) 0,00 1ns -322,13
Mn 16,89 0,37 ns 5,707*e(-17)  4,01*¢(-10) 0,00 1ns -321,884
P 17,33 0,48 ns -5,582*¢(-17) 2,18*¢(-10) 0,00 1ns -329,47
Fe 17,23 0,42 ns -6,021*e(-16) 7,533*¢(-9) 0,00 1ns -330,811
Zn 16,89 0,37 ns 5,250*e(-15) 1,763/e(-8) 0,00 1ns -329,200
Ca 17,23 0,42 ns -5,002*¢(-19) 2,61*e(-11) 0,00 1ns -319,296

3.3.2. Relations entre I’accroissement annuel moyen en hauteur (AAMMh) et les traits foliaires
En ce qui concerne la croissance en hauteur, les résultats des régressions mixtes (Tableau 3)
montrent qu’il existe également un lien entre certains traits foliaires et la dynamique de croissance
en hauteur chez P. elata. En effet, la masse fraiche (MF), la masse séche (MS), la teneur en matiere
seche (TMS), la surface foliaire (SF), la surface foliaire spécifique (SLA) ont été significativement
liées a la croissance en hauteur. La croissance en hauteur a été positivement associée a la MF, la
MS, la TMS (pentes positives). A I’inverse, elle a été négativement associée a la SLA (pente
négative). A I’exception de la SLA qui pourrait prédire jusqu’a 12 % (Fig. 11) la variabilité de la
croissance en hauteur, d’autres liens ont été trés faibles. Le tableau 3 présente les relations existant

entre la croissance en hauteur et les traits foliaires chez P. elata

Tableau 3. Modélisation par des régressions linéaires mixtes des relations existant entre la croissance en
hauteur et les traits foliaires chez P. elata. Les traits foliaires incluent notamment la MF, MS, TMS, SF,
SLA, TS, DS, Gmax et les teneurs en Al, K, Fe, K, Mn, Mg, P et Zn.

Effet du facteur fixe

Intercept p-value Pente Erreur t(value) p-value AIC
MF 74,73 5,8*e(-7)*** 0,137 0,042 3,205 0,001 ** 3990,942
MS 45,38 0,0001 *** 0,701 0,092 7,603 3,36*%e(-13)***  3948,56
™S | -7,412 0,664 ns 3,767 0,469 8,025 2,24%e(-14)***  3940,757
SF 81,62 54*e(-8)*** 1937*e(-2)  7,154*e(-3) 2,708 0,007 ** 3997,609
SLA 199,27 2*e(-16)***  -3,964 0,593 -6,682  1,04*e(-10)***  3955,351
TS 43,42 0,364 ns 0,692 0,494 1,400 0,164 ns 1469,778
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DS 212,56 0,0087 ** -0,270 0,314 -0,861 0,391 ns 983,088
Gmax | 134,76 0,109 ns 11,07 88,75 0,125 0,901 ns 972,535
Al 2068  67%(-5)*** -9,149%(-15) 3911%(-8) 000  1ns 142,501
K 2048  9,7%(-15)** 2456%e(-13) 1414%(-7) 000  1ns 67,584
Mg 206,2 0,0006 *** 5,014*e(-16) 2,460*e(-9) 0,00 1ns -143,71
Mn | 2068  0,0001***  -1281*e(-16) 4,818%(-9) 0,00  1ns -140,035
p 2097  2%e(-16)***  -3506%e(-16) 4,555%(-9) 000  1ns -126,83
Fe 206,8 0,0001 *** -6,131*e(-15) 9,797*¢(-8) 0,00 1ns -145,903
Zn 2068  8,8%(-5)*** 2,143%e(-14) 2139%e(-7) 0,00  1ns -147,033
Ca | 2156  0,0004*%  1825%(-18) 30,35%(-9) 0,00  1ns 138,537
"1 r2=0076 M R2z012
400+ -

3004

AAMR (critan™)

100

Figure 11. Graphiques illustrant la relation entre la dynamique de croissance en diamétre ou en hauteur
(AAMd, AAMNh) et certains traits foliaires chez P. elata durant les quarante et un premiers mois de
plantation. Les liens aussi importants que significatifs ont été considérés.

Synthése des résultats au regard de la 3® question de recherche

e La troisieme hypothese dans la présente étude a été veérifiee a partir des résultats des
régressions qui ont montré une relation faible mais significative entre la croissance en

diametre ou en hauteur et la SLA.
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Chapitre 4 : Discussion

4.1. Influence de la densité a la plantation, de I’age des individus et de la génétique sur la
capacité photosynthétique et d’acquisition des ressources

La partition de la variance réalisée dans la présente étude (cf. Fig.4) montre que 1’age des individus
et la densité a la plantation ont considérablement contribué dans la variance de I’ensemble des traits
foliaires étudiés, comparativement a I’effet de la génétique. Ce qui semble d’emblée particulier
étant donné la grande part de la variance des traits foliaires expliquée par la variabilité
intraspécifique, qui supposerait pourtant un effet important de la génétique. Ces résultats pourraient
suggérer que les tiges de P. elata ciblées dans la présente étude ne soient probablement pas trés
distantes du point de vue génétique. Ce qui nous conforte dans ce constat est le fait que les graines
ont toutes été récoltées sous des semenciers isolés dans la forét de Biaro, plus précisément dans un
dispositif de 400 ha (De Guchteneere, 2017).

Comme illustrée dans la présente étude (Fig.4 et Fig.7), la prédisposition des traits foliaires aux
facteurs génétiques a été soutenue par nombreuses autres études (Scheepens et Stoclin, 2010 ;
Camarago et Marenco, 2011). Hajek et al. (2016) ont montré, par exemple, que la taille des feuilles
chez Fagus sylvatica L. était significativement influencée selon les variétés et leurs régions de
provenance. De leur cdté, Camargo et Marenco (2011) ont également montré que les
caractéristiques stomatiques (notamment la taille stomatique) variaient significativement entre
diverses sources génétiques d’arbres au Brésil. Cet effet génétique peut, en interagissant avec
I’environnement, modifier autrement I’expression phénotypique d’un trait. Rebetzk et al. (2003)
ont montré que la grande variation phénotypique de la SLA pourrait étre associée a I’interaction du
génotype et de I’environnement, avec une grande part de la variabilité expliquée par le second

facteur.

Il est probable, dans la présente étude, que la variabilité intraspécifique observée sur les traits
photosynthétiques (TS et SLA, cf. Fig.4.) soit expliquée par des moindres contrastes des conditions
environnementales sur notre site d’étude creés par les différents écartements (Nguessa et al., 2010 ;
Yao et al., 2016), qui ont conditionné une certaine variabilité dans le flux d’énergie lumineuse
interceptée par les folioles (Niinimets et al., 2004). En effet, des études ont montré que des légeres
variations des conditions a 1’échelle parcellaire (Gladstone et Dokoozlian, 2003) suffiraient a créer
des micro habitats pouvant influencer le comportement des espéces (Ackerly et al., 2001).
Senevirathna et al. (2004) ont, par exemple, montré que la croissance et les performances
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photosynthétiques de Hevea brasiliensis étaient fortement dépendantes du degré d’éclairement a

1’échelle de la parcelle.

Cette observation soutient 1’effet de la densité a la plantation documenté sur certains traits foliaires
(Nguessa et al., 2010 ; Aguilar-Luna et al., 2012). En fait, comme illustré a la Figure.5, la SLA
avait tendance a diminuer avec la réduction de la densité des tiges, témoignant une meilleure
performance des pieds de P. elata a une faible densité de plantation plutdt qu’a une densité élevée.
Ces résultats contredisent ceux trouvés par Rebedzek et al. (2003) si I’on prend en compte la valeur
de la SLA. Ces derniers ont montré qu’une SLA élevée pourrait étre associée a la vigueur, et par
conséquent a la performance des pieds d’arbres (Poorter, 2001) contrairement a ce nous avons pu
constater dans la présente étude. Selon Virk et al. (2020), cette situation est observée lorsque la
SLA dépend davantage de I’expansion de la surface foliaire plutét que de 1’activité spécifique des
feuilles. Ce qui justifierait le contraste entre nos résultats et ceux de Rabedzek et al. (2003), la SLA

ayant été beaucoup influencée par la MS que la SF dans notre étude.

Considérant I’effet de I’ombrage faisant suite a des écartements serrés, les résultats de la présente
étude selon lesquels la SLA augmente avec une forte densité des tiges (Fig. 5) corroborent,
toutefois, ceux de Senevirathna et al. (2004) qui ont montré que cette SLA avait tendance a
augmenter avec le degré d’ombrage chez Hevea brasiliensis. La méme situation a été rapportée par
Ackerly et al. (2001) qui ont démontré une allure d’augmentation de la valeur moyenne de SLA
avec la baisse de 1’insolation chez certaines especes d’arbustes a 1’échelle de la communauté. Ces
tendances confirment les résultats de Dos Santos et Ferreira (2020) qui ont montré que la SLA
constitue I’un des traits le mieux indiqué pour comprendre les mécanismes des réponses d’arbres

aux traitements sylvicoles modifiant les conditions d’éclairement.

De ce qui précede, 1’écartement a la plantation semble €tre un facteur treés influent sur la capacité
photosynthétique chez les espéces comme P. elata. Dans la présente étude, la réduction de
I’écartement de 158 751 tiges/ha (C1) a 690 tiges/ha (C10) a conduit a une diminution de la SLA
(de I’ordre de 88,6%), et par conséquent a 1’augmentation de la capacité¢ photosynthétique. Ces
résultats corroborent ceux de Yao et al. (2016) d’aprés qui une augmentation de la capacité
photosynthétique chez le cotonnier est expliquée par la réduction de la SLA suite une diminution
de la densité des tiges. Cette tendance ne concerne pas que les especes ligneuses, elle a également
été rapportée pour des cultures vivriéres. En testant plusieurs écartements de semis, Amanullah et

al. (2007) ont remarqué que les pieds de mais maintenus a une densité élevée (100 000 plants/ha)
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produisaient une SLA plus élevée que ceux maintenus a une faible densité (60 000 plants ha) (soit

une augmentation de 12,6% de la valeur de SLA).

L’hypotheése la plus plausible expliquant la valeur élevée de la SLA dans la zone a forte densité
serait la faible irradiance solaire observée dans cette derniére ayant occasionné une baisse du taux
photosynthétique, et donc une production réduite de biomasse foliaire. Ce qui a conduit a un rapport
SF/MS plus élevé, la surface foliaire SF n’ayant pas varié avec 1’écartement. Cette hypothése est
confortée par les résultats de Niinemets et al. (2004), Senevirathna et al. (2004). Ils ont montré que
la capacité photosynthétique était directement proportionnelle a la quantité de lumiére interceptée
par la canopée. Dans la présente étude, la diminution de la SLA était beaucoup plus corrélée a
I’augmentation de la MS des folioles qui semblait croitre avec la réduction de la densité a la

plantation.

Comme illustré sur la Figure 7, la densité des tiges a également influencé la capacité d’acquisition
des ressources chez P. elata. Nous avons constaté que la biomasse seche des feuilles augmentait
inversement a la densité des tiges. Ce résultat confirme ceux de Meekins et McCarthy (2000),
Khalil et al. (2011) et Maoa et al. (2014) qui ont trouvé que la biomasse foliaire seche étaient de
plus en plus importante au fur et & mesure que la densité a la plantation baissait chez certaines

especes.

Bien que cette tendance ait été documentée ici, de nombreuses controverses sont constatées autour
de I’effet de 1’écartement sur les traits fonctionnels (cf. e.g. Valentinuz et Tollennar, 2006 ; Naim
etal., 2010 ; Reza-naji et al., 2015). Par exemple dans une étude sur Acer velutinum Boiss, aucune
variation significative n’a été rapportée dans les propriétés des fibres a des densités variées de
plantation (Reza-naji et al., 2015). L’on estime, méme, que cette influence puisse varier d’un
groupe des traits foliaires a d’autres, et qu’elle pourrait par exemple étre plus importante sur les
traits associés au processus photosynthétique qu’au reste des fonctions biologiques. Ainsi, par
exemple, les traits foliaires chimiques ont été indiqués comme dépendants beaucoup plus de
I’environnement pédologique que celui aérien (Schrodt et al., 2015 ; Heineman et al., 2016). C’est
le cas dans le bassin amazonien ou Fyllas et al. (2009) ont trouvé que les teneurs en N, P, K, Mg,
Cu et Al au niveau des feuilles des certaines espéces d’arbres dépendaient fortement de la fertilité

du sol.

Par ailleurs, la composante age des individus a également contribué et semble avoir interagi avec

I’effet de la densité des tiges. Des études antérieures ont, en fait, montré que les traits foliaires
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évoluent avec 1’age des individus (Wieser et al., 2003 ; Mediavilla et Escudero, 2003). Il a été
démontré, chez certaines especes, que la biomasse par unité de surface foliaire des feuilles
collectées sur les jeunes pieds était significativement moins importante que celle des feuilles
collectées sur les tiges adultes (Mediavilla et Escudero, 2003). D’autres espéces ont été signalées
capables, au cours de leur age, de modifier la composition chimique au niveau des feuilles pour

faire face aux stress environnementaux (Wieser et al., 2003).

Dans ce contexte, les traits foliaires peuvent differemment modifier le fonctionnement des
écosystémes forestiers au fur et a mesure du stade de développement des arbres (Antalik et al.,
2015 ; Liu et al., 2020). L’on suppose, par exemple, que la compétition pour la lumiére entre pieds
de P. elata puisse varier au fur et a mesure de 1’évolution de la plantation si aucune éclaircie n’est
effectuée (Betti et al., 2020). Sur notre site d’étude, cela semble avoir été le cas puisque les
houppiers se sont retrouvés rapproches selon que les individus croissaient, situation accroissant la

compétition pour ’acces a la lumiére.

Alors que des variations ont été constatées pour la plupart de traits foliaires avec I’age des
individus, il n’en a pas été le cas pour la densité (DS) et la conductance stomatique (Gmax) dans
la présente étude. Ces résultats corroborent ceux de England et Atiwill (2005) sur Eucalyptus
regnans F. Muell. (Myrtaceae) qui n’ont rapporté aucune tendance évolutive de la densité
stomatique avec 1’age des individus alors que la SF et la SLA avaient respectivement diminué de
50% et 17% de 6 ans a 240 ans. Ce qui soutient la dynamique de croissance différentielle chez P.
elata au cours de 1’4ge, pouvant étre expliquée par I’aptitude tant a 1’acquisition des ressources
qu’a la photosynthese qui varie avec 1’age. Nombre d’auteurs ont soutenu que la densité stomatique
(DS) serait plus associée aux facteurs environnementaux tels la concentration en CO: et I’humidité
du milieu (Gay et Hud, 1974 ; Ceulemans et al., 1995 ; Kubarsepp et al., 2019) plutét qu’a d’autres

facteurs a I’exemple de ceux étudiés ici.

4.2. Relations entre traits foliaires

Les relations entre traits foliaires sont importantes dans la compréhension de la physiologie des
especes d’arbres. Elles peuvent par exemple renseigner sur les stratégies d’adaptation développées
par ces derniers dans un contexte changeant du milieu (Rodriguez et al., 2020 ; Narayanasamy et
al., 2020). Cet aspect est particulierement important ici vu que la plupart des études ayant abordé
cet aspect, ne 1’ont fait que sur les individus agés comme ce fut le cas chez Kafuti et al. (2019).

Dans la présente étude, nous avons observé une corrélation positive de plus de 80 % entre les
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masses fraiche (MF) et séche (MS) des folioles comme 1’ont également mis en évidence Sun et al.

(2020) et Zhou et al. (2020).

Des correélations particulierement importantes du taux en Chlorophylle avec la MF, la MS, et le
TMS des folioles soutiennent que ce composé est aussi bien chimique que structurel. En fait, Wang,
S et al. (2020) ont montré que les molécules de Chlorophylle, outre leur réle de siege
photosynthétique, contribuent dans la biomasse foliaire comme unité structurale des feuilles.
Wang, X et al. (2020) ont également montré que la MS était fortement corrélée a la teneur en

Chlorophylle des feuilles chez certaines espéces asiatiques dans le domaine subtropical.

Comme mis en exergue chez les tiges agées de P. elata (Muyisa, 2019), la corrélation négative
bien documentée entre la densité stomatique (DS) et la taille stomatique (TS) a également été
observée sur des jeunes pieds dans cette étude. En effet, nous avons remarqué une réduction de la
densité stomatique (DS) de I’ordre de 40% chaque fois que la taille stomatique augmentait du méme
pourcentage. Ce degré de corrélation avoisine celui rapporté par Kubarsepp et al. (2019) sur une
sélection de trente-six especes tropicales et tempérées, et Xiong et Flexas (2019) sur un ensemble

de 61 espéces regroupant des angiospermes et des gymnospermes.

Par ailleurs, la forte corrélation de la DS avec la Gmax observée dans la présente étude témoigne
de ’importance de la répartition des stomates dans les échanges gazeux chez P. elata mais aussi
leur implication dans la détermination de la capacité photosynthétique chez I’espece (Xiong et
Flexas, 2019 ; Rodriguez et al., 2020). Verma et al. (2020) ont appuyé cette théorie en montrant

que la conductance stomatique était fortement corrélée a la photosynthése (soit r = 0,89).

4.3. Contribution des traits foliaires dans I’explication de la variabilité observée au niveau de
la croissance

Depuis longtemps, des études ont cherché a comprendre les relations existant entre la croissance
des espéces et les différents traits de vie (Reich et al., 1992 ; Poorter, 2001 ; England et Atiwill,
2005), lesquelles relations se sont révélées faibles pour la plupart de cas (Paine et al., 2015). Dans
la présente étude, cet aspect a été abordé pour tester s’il pourrait exister des liens forts et
significatifs entre la dynamique de croissance en diametre ou en hauteur (AAMd, AAMNh) et les
traits foliaires notamment les MF, MS, TMS, SF, SLA, TS, DS, Gmax, et teneurs en Al, K, Mg,

Mn, P, Fe, Zn, Ca chez P. elata durant les quarante et un premiers mois de plantation.

33



Les régressions ont mis en évidence que la dynamique de croissance en diameétre ou en hauteur est
négativement corrélée avec la SLA chez P. elata (Tableaux 2 & 3). Ces relations (avec des
prédictions de ’ordre de 7,6 a 12%) sont toutefois faibles comme 1’ont également souligné Poorter
et al. (2008) et Paine et al. (2015) dans leurs études. De leur c6té, Chaturverdi et al. (2011) ont
montré que la croissance des espéces d’arbres en foréts tropicales pourrait méme étre estimée
jusqu’a plus de 20% a partir de la surface foliaire spécifique (SLA). Cette dissemblance entre nos
résultats et ceux de Chaturverdi et al. (2011) par rapport au degré de prédiction (12 % contre 20
%) s’expliquerait au niveau des especes ¢tudiées. Selon ces auteurs, le degré de prédiction (ou de
relation) entre la croissance et la SLA serait influencé dans une mesure par I’espéce mais aussi par
les conditions du site d’étude. Nous avons observé que la croissance en diamétre ou en hauteur
devenait de plus en plus importante lorsque la SLA faiblissait. Cette tendance a été montrée
également par England et Altowill (2005) sur Eucalyptus regnans F. Muell. (Myrtaceae),
Chaturverdi et al. (2011) sur quelques especes de Bambou, et récemment Liu et al. (2020) sur

Pinus Koraiensis Siebold & Zucc. (Pinaceae), une espece sempervirente asiatique.

Les changements morphologiques des folioles sont susceptibles d’influencer les processus
physiologiques notamment la photosynthése chez les espéces d’arbres (England et Atiwill, 2005).
Ces changements sont vérifiés dans la présente étude par une variation significative de la SLA avec
1’age des individus comme 1’ont montré Thomas et Winner (2002), Wieser et al. (2003) mais aussi
avec la quantité de la lumiére interceptée par les folioles (Poorter, 2001 ; Senevirathna et al., 2004),

qui aurait probablement varié avec I’écartement a la plantation.

Comme montré précédemment, la SLA augmentait probablement avec le degré d’ombrage
(Senevirathna et al., 2004), et était par conséquent associée a une baisse du taux photosynthétique
(Ninemets et al., 2004). Cette tendance suggére que la SLA est I’un des traits foliaires pouvant étre
exploité de maniére efficace dans 1’appréciation des capacités photosynthétiques chez P. elata, et
par conséquent celle de la croissance chez 1’espéce. Dos Santos et Ferreira (2020), étudiant les
jeunes plantules de six espéces tropicales, ont montré que la SLA constitue 1'un des traits
photosynthétiques pouvant significativement prédire la croissance des arbres en hauteur. Toutefois,
les implications fonctionnelles de la variation de la SLA semblent jusque-la peu etablies, parfois

associée a I’augmentation de la MS ou bien a la réduction de la SF (England et Altowill, 2005).
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Conclusion

La présente étude se fixait pour objectif d’une part de tester I’effet de I’écartement a la plantation,
de I’age des individus et/ou de la génétique sur les traits photosynthétiques et d’acquisition des
ressources chez P. elata. Elle visait, d’autre part, a tester les relations potentielles entre la
croissance en diameétre et/ou en hauteur et les traits ci-avant cités durant le stade juvénile de
I’espece. A I’issu de I’expérimentation, nous avons aboutis aux résultats selon lesquels 1’age des
individus et la densité a la plantation ont davantage influencé la variance des traits étudiés

comparativement a la génétique.

L’influence de I’écartement a la plantation sur la capacité photosynthétique a été vérifiée a travers
la SLA (16,5% de variance expliquée (VE)), celle de I’age des individus a travers la SLA (21,2%
de VE) et le taux de Chlorophylle (35,4% de VE).

L’influence de la génétique sur cette méme capacité photosynthétique a été analysée a travers la

SLA (5,6% de VE).

L’influence de 1’age des individus sur la capacité d’acquisition des ressources a été vérifiée a
travers la MS (36,3% de VE) et la TMS (44,7 % de VE), celle de I’écartement a la plantation a
travers la MF (7,5% de VE).

En ce qui concerne les relations entre la croissance et les traits foliaires, les résultats ont établi une
relation négative faible mais significative entre la croissance en diameétre ou en hauteur et la SLA

(prédiction respective de 7,6 a 12 %).

L’écartement optimum pour la plupart des traits étudiés était situé dans la zone a faible densite des
tiges (du 5e au 10e cercle, i.e de 14 096 a 690 tiges/ha respectivement). Globalement, les biomasses
fraiche (MF) et seche (MS) des folioles avaient tendance a augmenter avec la réduction de la
densité a la plantation, tandis que la surface foliaire spécifique (SLA) diminuait avec celle-ci.

Au regard des résultats obtenus, il serait également nécessaire dans les recherches a venir de :

v’ intégrer I’aspect ‘‘exposition des feuilles a la lumiere” et voir si le degré d’exposition
n’influence pas la capacité photosynthétique a différents niveaux du houppier,

v" voir également comment 1’écartement a la plantation pourrait influencer les traits ligneux,
les lier aux traits foliaires qui ont été éetudiés ici afin de comprendre comment 1’espece

pourrait ajuster ces liens lorsqu’elle est soumise aux différents niveaux de compétition,
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v’ intégrer I’aspect relatif a la ‘‘biomasse souterraine’’ afin d’apprécier I’influence de
I’écartement a la plantation sur I’architecture racinaire (traits racinaires),

v' étudier les relations potentielles qu’il y aurait entre cette architecture racinaire et les traits
foliaires afin de comprendre comment 1’espéce pourrait ajuster ces liens pour faire face aux

stress environnementaux (stress hydrique, etc.)
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