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C. Rapport factuel

Ce rapport rassemble des éléments nécessaires au bilan du projet et plus
globalement permettant d’apprécier I'impact du programme a différents
niveaux. Il est constitué de deux tableaux et de deux listes rassemblant
des indicateurs quantitatifs, bibliométriques et de personnel.

C.1 Le tableau de résultats décompte divers éléments de bilan comme

indiqué ci-dessous
Comptabiliser séparément les actions impliquant un seul partenaire et celles résultant d’un travail
en commun « multipartenaires ».

Nombre de publications

International France Actions de diffusion
Articles Communications | Articles | Communications | Articles Conférences | Autres
acceptés | Internationales France | France vulgarisation | vulgarisation
dans
des
revues a
comité
de
lecture
monopartenaires 11 2 2 2 3
multipartenaires 4q 12 8

Autres retombées (voir en particulier celles annoncées dans
I’annexe technique) :

Ce tableau dénombre les brevets nationaux et internationaux, licences, et
autres éléments de propriété intellectuelle consécutifs au projet, du savoir
faire, des retombées diverses en précisant les partenariats éventuels.
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Brevets nationaux

Brevets internationaux

Autres (préciser en C.4)
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projet et financées par I'’ANR
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partenaires depuis le début du
projet
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Post-doctorants 4 70
Ingénieurs en CDD 1 6
Stagiaires 10 60
Autres
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Misson L Limousin JM et al. 2010. Leaf physiological responses to extreme droughts in
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Théses soutenues, ou en cours (titre, auteur, date, école
doctorale) :

- financées par I’/ANR

Nicolas Martin cofinancement Ademe-ANR Drought+ soutenance fin 2011. Adaptation vs

acclimatation chez Quercus ilex

- non financées par I’ANR mais directement liées au programme:

Limousin JM 2009 CNRS-Région Vulnerabilité du chéne vert a une augmentation de la
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organiques volatiles chez le chéne vert. Université Montpellier 2.
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C.4 La liste des éléments de valorisation inventorie les items
suivants :

- brevets nationaux et internationaux, licences, et autres éléments de
propriété intellectuelle consécutifs au projet.

- logiciels et tout autre prototype

- actions de normalisation
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- les conséquences du projet (lancement de produit ou service, nouveau
projet, contrat,...)
- le développement d’un nouveau partenariat,

- la création d’une plate-forme a la disposition d'une communauté

La plateforme expérimentale de Puéchabon participe aux outils d’infrastructure initiative 13
de I'Europe en proposant des accés aux chercheurs étrangers (Programme IMECC et
ExpeER)

- autres (ouverture internationale,..)

Groupe de travail IUFRO que coordonne Vennetier M. sur l'impact du climat et des autres

stress sur 'architecture des arbres (actuellement 9 pays)

Elle en précise les partenariats éventuels. Dans le cas ou des livrables ont
été spécifiés dans I'annexe technique, on présentera ici un bilan de leur
fourniture.

D1. Résumé consolidé

Francais (1/2 page)

Abstract (1/2 page)

D2. Enjeux et problématique, état de I'art
Préciser (2 pages maxi)

1. Matériel et méthodes

Préciser (2 pages maxi)

2. Résultats

Résultats et faits marquants (4 pages maxi)

3. Discussion (1 page maxi)

4. Conclusions (1/2 page maxi)
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SUMMARY

On-going changes in the Mediterranean climate are reducing rain amounts and modifying their
distribution pattern. How does anticipate the effects of such changes on ecosystem functions? We
retained two dominant evergreen tree species with contrasted responses to water limitation: the
broadleaved Quercus ilex and the needle leaved Pinus halepensis. We used two long-term highly
instrumented sites embedded with ecosystem manipulation experiments simulating partial from total
rain exclusions. These main sites crossed rain gradients in which we choose sites located in dry to wet
conditions. In the partial exclusions, the species displayed physiological responses showing
acclimation for functional traits associated with carbon assimilation and water transport. It appears
difficult when comparing these results with those from the gradients to separate acclimation to
adaptation effects. Changes in branch architecture seem a good mean for the tree to undergo more
severe water limitation. As the consequence we observed a decline in the transpirating leaf area on
both tree species but the underlying mechanisms are still unknown. These architectural changes
limited the vulnerability of such species to climate changes. At ecosystem scale the responses were
complicated by intricate mechanisms working at contrasted time scales. The slight changes with C
fluxes and particularly for ecosystem respiration we observed may be explained by slow changes in

soil C pools, microbial activities and ectomycorhizal communities.

RESUME

Les changements en cours du climat méditerranéen réduisent les apports de précipitations et modifie
le régime pluviométrique. Comment peut-on anticiper les effets de ces changements sur le
fonctionnement des écosystémes? Nous avons retenu deux espéces dominante d’arbre ayant des
réponses contrastées vis-a-vis de la contrainte hydrique: une espéce a feuillage persistant le chéne
vert Quercus ilex et un résineux le pin d’Alep Pinus halepensis. Nous utilisons deux sites de mesure a
long-terme lourdement instrumentés dans lequel sont mis en place des expérimentations d’exclusion
de pluie totale ou partielle. Ces sites centraux croisent des gradients de précipitations dans lesquels
nous avons localisés des sites dits sec vs humide. Dans les exclusions partielles les espéces
présentent des réponses physiologiques démontrant I'acclimatation de traits fonctionnels associés a
'assimilation du carbone ou au transport de I'eau au sein de l'arbre. La comparaison de ces résultats
d’acclimatations avec les observations d’adaptations du gradient est difficile. Les changements dans
I'architecture des branches semblent étre un bon moyen pour les arbres d’affronter des sécheresses
plus séveres. La conséquence de ces changements architecturaux est une baisse des surfaces
transpirantes chez les deux espéces sans que nous en connaissions clairement les mécanismes
sous-jacents. Ces changements induisent une réduction de leur vulnérabilitt. Au niveau des
écosystemes les réponses sont plus complexes du fait de lintrication de nombreux mécanismes
fonctionnant avec des constantes de temps contrastées. Les changements peu significatifs que I'on
observe sur la respiration de I'écosystéme peut s’expliquer par les faibles changements du pool de

carbone du sol, des activistes microbiennes et des communautés ectomycorhiziennes.
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INTRODUCTION

La réponse de la végétation et du fonctionnement de son écosysttme a une diminution des
précipitations peut s’étudier selon différentes approches que Weltzin et al. (2003) classent en 4
catégories : (1) la modélisation, (2) les observations a long-terme, (3) les gradients climatiques et (4)
les manipulations d’écosystéme. Les observations a long-terme en relation avec lhistoire des
précipitations permettent d’accéder a des mécanismes de réponses qui interviennent sur de longues
échelles de temps, comme les changements de communautés. Toutefois I'effet des précipitations y
est difficile a séparer des autres variations environnementales et les résultats de ces études sont
difficilement extrapolables au climat futur. Les gradients climatiques naturels sont une autre fagon
d’appréhender les effets a long-terme du climat sur la végétation en faisant 'hypothése que les
variations spatiales et temporelles peuvent se substituer. La difficulté de ces études tient au fait que
les différences entre sites peuvent étre dues aussi a des différences génétiques, de sol et d’histoire
des perturbations (Dunne et al.,, 2004). Les manipulations expérimentales sont un moyen de
s’affranchir de ces difficultés en isolant l'effet du seul changement de précipitation sur le
fonctionnement de la végétation. Toutefois, la portée de ce type d’expériences dépend en grande
partie du scénario de changement climatique choisi et du réalisme de la simulation assurée par le
dispositif expérimental. De plus, ces études expérimentales concernent des échelles de temps et
d’espace beaucoup plus limitées que les deux approchent précédentes. La réponse des arbres a la
ressource en eau fait intervenir deux stratégies non exclusives: I'adaptation écotypique aux conditions
climatiques locales (Jump et Pefiuelas, 2005, Savolainen et al., 2007) et la plasticité phénotypique,
c'est-a-dire la capacité pour un génotype donné a exprimer différent phénotypes selon les conditions
environnementales (Bradshaw, 1965, Valladares et al., 2007). Les deux stratégies peuvent intervenir
le long de gradients climatiques, alors que les manipulations de précipitation, qui concernent des
échelles de temps plus courtes et s’appliquent a une végétation mature et localement adaptée, ne

mettent en évidence que les ajustements dus a la plasticité phénotypique.

(a) (b)

Functional trait

(€) (d)

Functional trait

Environmental driver

Figure 1. Représentation schématique des réponses possibles d’'un trait fonctionnel d'un arbre a un
changement environnemental comme une diminution de la ressource en eau le long d’'un gradient climatique
(ligne fine) ou dans une expérience de manipulation des précipitations (ligne épaisse). Quatre cas peuvent se
présenter : (a) une réponse paralléle aux deux échelles temporelles suggéere un réle important de la plasticité
phénotypique ; (b) une absence de réponse expérimentale suggére un rble important de I'adaptation locale ; (c)
contradictions éventuelles entre la stratégie a court-terme (plasticité) et a plus long-terme (adaptation locale) ;
(d) une absence de réponse aux deux échelles temporelles suggére un maintient homéostatique du trait en
dépit de la variation de la ressource en eau (d’aprés Magnani (2009)).
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La séparation des deux stratégies: plasticité et adaptation, est d’'une grande importance
écologique dans le contexte de changement climatique actuel (Magnani, 2009). En effet, si la réponse
observée est le résultat d'un ajustement plastique, on peut s’attendre a ce que les individus soient
capables de s’ajuster aux changements climatiques sans que cela accroisse leur vulnérabilité. Au
contraire, si la réponse a la ressource en eau est codée génétiquement, il est possible qu'une bonne
adaptation locale actuelle ne soit plus valable dans le futur. Les ajustements des arbres a une
diminution de leur ressource en eau mis en évidence dans une expérience d’exclusion de pluie sont
donc plus facilement extrapolables aux changements climatiques futurs que les observations réalisées
sur des gradients climatiques. De telles expériences sont donc un complément indispensable pour la
compréhension des mécanismes de réponse a long-terme observés dans les études de gradients
climatiques (Fig. 1).

Dans ce contexte théorique que savons-nous des changements attendus sur notre région
d’étude : la région méditerranéenne du sud de la France. Les modéles climatiques régionaux
s’accordent sur une diminution importante des précipitations, en particulier pendant la saison estivale
(Gao et al., 2006, Giorgi et Lionello, 2008, Somot et al., 2008). La méme tendance de diminution des
précipitations devrait étre observée pour I'ensemble de I'Europe, ce qui s’explique d’'une part par un
desséchement plus rapide des sols au printemps et donc moins de précipitations convectives, et
d’autre part par un plus grand contraste de température entre la mer et La terre conduisant a une
diminution de 'humidité relative de I'advection au dessus du continent (Rowel et Jones, 2006). La
diminution attendue des précipitations serait de 7%, 15%, 42% et 10%, respectivement, pour les
trimestres DJF, MAM, JJA et SON, a la fin du 21°™ siécle (Somot et al., 2008). L’augmentation de
température correspondante serait +3,2°C en DJF et jusqu’a +5,2°C en JJA. La forte amplitude de ces
changements climatiques attendus pour la région méditerranéenne en fait un des principaux « hot-
spot » de changement climatique (Giorgi, 2006). La variabilité interannuelle des précipitations devrait
également augmenter, ainsi que la fréquence des épisodes de sécheresses extrémes (Sheffield et
Wood, 2008).

Les principaux objectifs de I'étude sont :

o d’estimer les conséquences de la diminution des précipitations sur le fonctionnement
de deux écosystémes emblématiques un taillis de chénes verts et une pinéde de pins
d’Alep en termes de flux d’eau et de carbone,

e de déterminer si 'amplitude du changement attendu est de nature a accroitre la
vulnérabilité des individus a la sécheresse,

o et enfin d’observer si des ajustements faisant intervenir la plasticité phénotypique
permettent aux arbres une certaine compensation des effets de la diminution de la
ressource en eau.

L’approche utilisée pour répondre a ces objectifs est expérimentale et par modélisation. Elle
utilise complémentairement des sites de mesure a long-terme fortement instrumentées, des dispositifs
De manipulation des apports de pluie visant a les diminuer ou les augmenter artificiellement et des

analyses ponctuelles du fonctionnement au sein de gradient.
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MATERIEL ET METHODES

Lol

# E‘} Eddy-covariance :l Quercus Jhax "]
Gradient study Rain exclusion - Pinus halepensis ()

Figure 2. Implantation des dispositifs expérimentaux dans les écosystémes a pin d’Alep et a chéne vert ainsi
que localisation des études de gradients.

Nous avons mis en place des dispositifs emboités. Pour le chéne vert, les études se sont organisées
autour du site principal de Puéchabon. Il dispose d’une tour a flux qui fonctionne depuis juillet 1998 et
qui est partenaire du réseau mondial Fluxnet et de deux exclusions de pluie : 'une est partielle et
I'autre totale (voir annexe 1). Le gradient est analysé sur trois sites. Le site sec de La Gardiole est un
site soumis a des précipitations moyennes de. Le site humide des Mages regoit en moyenne

Pour le pin d’Alep le site central est celui de Fontblanche. Il comprend une tour a flux qui fonctionne
depuis 2007, d’'une exclusion de 30% de la pluie, identique a celle de Puéchabon, mais sur une
superficie de 25 m x 25 m et d’une parcelle irriguée majorant la pluie de 30% de la méme superficie.

Le gradient comprend en outre de Fontblanche, le site sec de Saint Mitre et le site humide de Sioux

blanc.
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5 10 - 10 10
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Figure 3. Scénarios d’apport de précipitations dans les exclusions de pluie de Puéchabon. L’apport moyen de
pluie dans le climat actuel est ici représenté en valeur relative par 100%. Dans I'expérience d’exclusion partielle
(a) l'apport de pluie est réduit d’environ 30% (trait pointillé). De 2003 & 2008 cette réduction n’a jamais été
observée si I'on analyse la série historique de Montpellier depuis 1763. La période précédente la plus seche fut
celle de 1812-1817. Dans les expériences d’exclusion totale (b & c) les scénarios Event 1 et Event 2
correspondent a un arrét total des apports de précipitations au printemps (février a juillet) et en automne (juillet
a décembre). lIs ont des périodes de retour de respectivement 50.8 et 60.3 ans.

Les mesures effectuées sur les sites fortement instrumentés concernent particulierement les

flux d’énergie, d’eau et de carbone. Ces mesures continues se font selon des protocoles stricts mis en

Page 14 sur 27



place dans le cadre de programme européen (exemple CarboEurope-IP). Elles sont, si nécessaire,
« gapfillées » avec des outils développés par la communauté internationale. Dans chaque site la
composante transpiration du flux de chaleur latente est mesurée par les flux de séve des espéces
arborées dominantes. Pour le site de FontBlanche, 16 (8 témoins, 4 contrbles et 4 dry) chénes verts et
16 pins d'Alep (8 témoins, 4 controles et 4 dry) ont été équipés en 2008 de capteurs de flux de séve
de type Granier (Granier 1987). La respiration du sol a été mesurée dans les différents traitements de
ce site avec une fréquence mensuelle a I'aide d’'une chambre portable associée a un analyseur Li-Cor
Li6400. Une mesure par une chambre automatique (Li-8100) a été réalisée sur le traitement témoin,
en continu (fréquence horaire), de 2008 a 2010. L'indice de trouée a été retenu dans ce site pluri
strate comme indicateur de son degré de fermeture. Des indices pour chaque traitement ont été
estimés a partir de photographies hémisphériques prises a 8 positions dans chaque parcelle de
25x25m, avec une fréquence de un a deux mois.

Le fonctionnement hydraulique des arbres (conductivité hydraulique et vulnérabilité a
l'embolie) a été mesuré dans les sites a pin d’Alep et a chéne vert (manipulation des pluies et
gradient) avec prise en compte des paramétres de conductivité spécifique des axes (K, K)), de la
vulnérabilité intrinséque a I'embolie liée a la sécheresse (Psp) ainsi que des paramétres liées aux traits
de vie des aiguilles et des feuilles.

Des mesures hebdomadaires de la phénologie de la croissance foliaire et de ['effort
reproductif ont été conduites selon des protocoles standardisés au niveau du consortium (voir tableau
1 ci-aprés). Dans les sites a pins d’Alep (manipulation de pluie et gradient) des mesures d’activité
cambiale et de développement cellulaire lors de la croissance ont pu étre réalisées par suivi continu
de la mise en place du cerne de 2008 a 2010 par des répétitions de micro-prélevements de bois
effectués tous les 10-15 jours dans la zone périphérique du tronc et par dénombrement des files de
cellules mises en place. Dans les sites de chéne vert de Puéchabon ces mesures n’ont concerné que
la mesure continue de la croissance radiale par des dendrométres automatiques.

Au niveau de la modélisation nous avons utilisé Maiden développé par Laurent Misson a la fois
sur chéne vert et pin d’Alep. Ce modéle journalier rend compte de I'allocation a la croissance. Canveg
a été utilisé avec le soutien de Denis Baldocchi lors de son séjour sabbatique a Montpellier. Ce
modele bihoraire rend compte des flux de carbone et d’eau. Finalement nos efforts de modélisation
se focalisent sur Castanea développé par le laboratoire d’Ecologie de I'Université d’Orsay. Ce modéle
a déja été utilisé sur Puéchabon (H. Davy et N ; Delpierre). Ses regles d’allocation devrait permettre

de simuler les impacts des exclusions partielles a la fois sur les flux et les pools de C.
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Nombre

Espece d’échantillons Type de mesure Matériel Site Variables Période
Longueur
Chéne : 20 Rameatx pousse
Chéne vert arb::;ggﬁ; 99 principaux, forts et Font Fructification Suivis
. B 16 arb Phénologie faibles Blanche Ramification bimensuels
in d’Alep in : 16 arbres " 2008-2010
pour 205 (Hautbmllleu et Polycyclisme
rameaux as) L
ongueur
aiguilles (pin)
o Filaire : 20 R Longueur
Filaire arbres pour __hameaux pousse
100 principaux, forts et Font Suivis
Chéne rameaux i . faibl BI h F ifi . .
Kerme Phénologie aibles anche ructification bimensuels
ermes Ane -
arg:]eesnsau%ozo (Haut, milieu et Ramification 2008-2010
bas
rameaux ) Polycyclisme
. , Font
81 pins d’Alep Blanche
Pind'’Alep | 6 pins pignons Rameaux Saint- Longueur c
L rincipaux ; ousse ampagne
Pin pignon 5 pins prineip L P 2003- 2007
Pin maritime maritimes Rameaux forts Siou Fructification c
ampagne
Pin noir 15 pins noirs Croissance Rameaux faibles Blanc Ramification 2008
i architecturale ili Mont .
Pin sylvestre 120 pins (Haut, milieu et Sainte- Polycyclisme Campagne
sylvestres bas) N 2009
Sapin Victoire Longueur,
L 22 sapins Rameaux largeur, Campagne
pectiné L Mont L
pectinés (modules) haut épaisseur 2010
Chéne vert 30 chénes houppier Ventoux aiguilles
verts Sainte-
Baume
6 pins pignons
Pin pignon
P9 5 pins
Pin maritime maritimes Mont
Pin noir 15 pins noirs Deux carottes S_alnt_e- Largeur de Campagne
P Dendrochronologie | perpendiculaires & Victoire ctgarnes 2&3
Pin sylvestre 120 pins 1.3m Mont
Sapin sylvestres Ventoux
pectiné 22 sapins
pectinés
Chéne : 30 Font
arbres pour 90 " Blanche Campagne
Chéne vert rameaux ameaux . 2009
Analyses Siou
< (modules) haut NIRS
Pin d’Alep | Pin: 30 arbres chimiques houppier Blanc Campagne
pour 90 Saint 2010
rameaux Mitre
Chéne vert
Pin d’Alep 25 carottes par Carotte de sol (25 Font Longueur et Campagne
Hai P Suivi racinaire cm de profond par biomasse des 2009
Fil
llaire placette Blanche -
9cm) racines
Chéne
kermés
Transect
Toute la 50 placettes Campagne 1996- cote Abondance- Campagne
flore (400 m2) Inventaire flore 98/ vs campagne arriere dominance / 2008
2008 pays occurrence

Tableau 1. Synthése des mesures phénologiques, de croissance et d’architecture conduites sur le site de
Fontblanche et ses parcelles de manipulation de la pluie, sur le gradient et sur le gradient étendu. .
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RESULTATS
L’absence des pluies de printemps impacte fortement la phénologie du chéne vert que cela soit au

niveau du développement foliaire ou au niveau de l'effort reproductif. Dans le traitement Event 1
seule la moitié des arbres présente une phénologie de croissance primaire normale. Les autres arbres
ne présentent pas de croissance ou arrétent leur croissance au débourrement. La floraison male n’est
pas significativement affectée. Au final environ 15% des arbres portent des glands (Misson et al.
2011). Limportance de ces pluies de printemps a déja été mise en évidence au niveau du
fonctionnement de notre écosystéme a chéne vert et sur d’autres écosystémes méditerranéens. Le
bilan net de carbone NEE, c'est-a-dire I'importance de son puits de carbone, qui est la différence entre
'entrée brute GPP et la respiration de I'écosystéme Rec, a été montré linéairement reliée a la somme
des pluies de mars a juin. Ainsi NEE peut atteindre 450 g C m™ si les pluies de cette période sont
supérieures a 350 mm. NEE voisine 150 g C m™ si ce total est inferieur 8 100mm (Allard et al. 2008).
Au niveau des mécanismes d’assimilation du carbone par la plante, la fermeture stomatique, qui
résulte de la régulation du potentiel hydrique foliaire, est la premiéere limitation photosynthétique
apparaissant en cas de contrainte hydrique. Cette limitation est diffusive car elle agit en diminuant
la diffusion du CO, atmosphérique vers la chambre sous-stomatique. Comme l'ouverture et la
fermeture stomatique contrdlent a la fois la transpiration et la photosynthése, la régulation
stomatique impose un compromis entre les flux d’eau et de carbone qui se traduit sur I'efficience
d'utilisation de l'eau. Une seconde limitation diffusive est imposée par la conductance
mésophyllienne au CO, qui restreint sa diffusion de la chambre sous-stomatique aux chloroplastes
et qui diminue, elle aussi, sous l'effet du stress hydrique. En cas de stress hydrique sévere ou
prolongé, la photosynthése est aussi diminuée par des limitations métaboliques dont la hiérarchie
est encore controversée. La limitation diffusive imposée par la conductance mésophyllienne a été
proposée comme un mécanisme potentiellement important dans I'acclimatation a la sécheresse par
son impact sur I'acquisition du carbone. Nous I'avons étudié dans les expériences E;, E,, trend et

dans le gradient (Limousin et al.2010; Misson et al. 2010 et Martin et al. soumis)
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Figure 4. Limitations photosynthétiques chez le chéne vert au cours de I'été 2008 dans le traitement témoin (a
gauche) et dans le traitement sec (a droite). La limitation stomatique (en bleu) est la plus importante tout au
long de I'été, la limitation mésophyllienne (en vert) est proche de la limitation biochimique (en gris) dans le
traitement témoin, mais supérieure a la limitation biochimique dans le traitement sec. La somme des trois
limitations constitue la limitation totale de la photosynthése provoquée par la sécheresse. L’effet du traitement
d’exclusion de pluie trend est bien visible. Dans le traitement témoin I'épisode pluvieux entre les jours 240 et
260 diminue fortement les limitations photosynthétiques, alors que dans le traitement sec il les stabilise.
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Le traitement d’exclusion de pluie trend ne semble pas modifier la conductance mésophyllienne, ni sa
sensibilité au stress hydrique (Fig. 4). Il en est de méme des mesures effectuées sur le gradient. Nous
nous trouvons dans le schéma de la figure 1d. Toutefois soumises a des fortes contraintes lors de leur
croissance avec des ontogénies ralenties les feuilles subissant un traitement E; ne suivent pas le
patron général observé a la fois dans le gradient et I'exclusion partielle (Misson et al 2010). On voit ici
les difficultés qui I'on rencontrera pour rendre compte dans les modéles d’écosystéme I'impact de ces
perturbations. Si I'assimilation présente un maintient homéostatique de ses mécanismes de réponse a
la contrainte hydrique, il n’en est pas de méme de la respiration a I'obscurité. Nous présentons dans le
tableau ci-dessous les résultats de mesure de respiration acclimatation aux nouvelles conditions
d’environnement abiotique dans I'expérience trend (Rodriguez-Calcerrada et al. en révision).
L’acclimatation des feuilles a la saisonnalité des températures est plus importante I'été que I'hiver. Elle
est plus intense dans le traitement sec que dans le traitement contrble. La sécheresse accroit les

potentialités d’acclimatation thermique.

22-04 23-06 25-07 20-08 04-11 13-01 04-03
T 16.0 13.7 15.9 20.0 8.7 3.6 26
Control 42.3+9.2 | 19.543.0 | 22.6£3.6 | 21.4+3.2 | 21.4+3.4 | 15226 | 18.9+3.3
Dry 30.2+7 1 16.8+4.1 17.8+£5.0 | 13.842.0 | 17.1£34 | 12.9+1.8 | 12.6%¥2.2

Tableau 1. Respiration a I'obscurité en mmol CO, m? pour une période de 8 heures a I'échelle de la canopée
tout au long de I'année 2009. Les surfaces foliaires prises en compte sont de respectivement pour les parcelles
contrdle et séche de 1.89 et 1.55 LAI.
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Figure 5. Cumuls annuels de précipitation et de transpiration dans les deux traitements du dispositif d’exclusion
de pluie. L’année moyenne est représentée a droite.

La transpiration dans le traitement sec est en moyenne 23% plus faible que dans le traitement témoin
et cette diminution est stable dans le temps (Fig. 5). La diminution des cumuls annuels de
transpiration est comprise entre 21% et 26%, en dépit des fortes différences climatiques entre les
années. Cela suggere que la transpiration des arbres est régulée, @ moyen ou long-terme, par des
mécanismes d’ajustement aux changements de ressource en eau. Nous observons également que la
transpiration dans le traitement sec est plus faible que dans le traitement témoin, y compris en dehors

des périodes de sécheresse. La diminution de la transpiration dans le traitement sec ne s’explique
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donc pas uniquement par une réponse instantanée au contenu en eau du sol (Limousin et al. 2009).
La diminution, dans le traitement sec, de la surface foliaire a I'échelle de la branche se retrouve au
niveau du couvert par une diminution du LAI. A I'échelle de la branche les mécanismes d’ajustement
de la surface foliaire relévent du contrdle apical dit aussi inhibition corrélative (Limousin et al. soumis).
Ainsi, les arbres du traitement sec portent moins de surface foliaire par unité de surface de sol que les
arbres du traitement témoin, ce qui se traduit par une diminution de la chute de litiére. Le fait que la
diminution de la chute de litiere dans le traitement sec se maintienne pendant plusieurs années
confirme que cette diminution est due a la diminution de la surface foliaire plutét qu’a un changement
de la durée de vie des feuilles. La diminution de l'indice foliaire dans le traitement sec par rapport au
traitement témoin est en moyenne de 19% depuis le début de I'expérience, ce qui est un ordre de
grandeur comparable a ce qui est observé a I'échelle de la branche. L’ajustement de la surface foliaire
d’'un écosystéme au bilan hydrologique a été décrit dans de nombreuses études réalisées sur des
gradients climatiques. Cet ajustement de la surface foliaire dans les environnements limités en eau a
été décrit comme un équilibre éco-hydrologique visant & maximiser la biomasse et minimiser la
contrainte hydrique. Notre étude confirme qu’une diminution expérimentale des précipitations produit
rapidement un ajustement de la surface foliaire comparable a ce que des simulations basées sur la
théorie éco-hydrologique d’Eagleson prédisent (Limousin et al. 2009). Par contre a Fontblanche, il n’y
a pas d'effet visible de l'exclusion sur l'indice de trouée ni en 2009, ni en 2010. Jusqu'a présent,
I'exclusion n'a donc pas eu d'effet sur la surface foliaire totale du couvert. Toutefois I'analyse de la
dynamique et du fonctionnement des espéces végétales des sous-étages devrait mettre en evidence
de possibles compensations (Lett et al. en révision).
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Figure 6. Variations saisonniére, en 2009, de la transpiration des deux espéces dominantes de la forét de
Fontblanche. Pour faciliter la lisibilité, les surfaces représentent les moyennes mobiles sur 7 jours, plus ou
moins les écarts types. Les transpirations sont exprimées en relatif par rapport aux flux maximums annuels. Les
mesures faites en 2010 montrent des tendances similaires.

C'est au début de I'été que les potentiels hydrigues commencent a diminuer. Les différences entre
especes ne sont significatives qu'en début de saison séche, le stress hydrique se manifestant plus
rapidement pour le pin d'Alep. Nous n'observons pas d'effet de I'exclusion, sauf pour le pin d'Alep en
début de saison seche. Lorsque le stress hydrique atteint son niveau le plus intense, i.e. que les

potentiels hydriques sont les plus bas, les transpirations des deux espéces sont a des niveaux
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également faibles. Les plus fortes contraintes hydriques ont été observées au cours été 2008 avec
une différence quasi nulle entre les potentiels de base et potentiel de milieu de journée pour le chéne
~4.5 MPa et -3.1 MPa pour le pin. Cela semble indiquer que les chénes verts seraient insensibles au
traitement d'exclusion. Pourtant, au cours de la saison séche, la diminution de la transpiration des
chénes soumis a l'exclusion est plus rapide que celle des chénes témoins (Figure 6). A l'inverse, les
pins soumis a I'exclusion maintiennent un niveau de transpiration similaire a celui des pins témoins.
Une exclusion de 30% des précipitations entraine donc une différence dans le comportement des
arbres, mais les tendances sont paradoxales: I'espéce dont le stress hydrique n'est pas modifié
diminue sa transpiration, et I'espéce dont le stress est, au moins temporairement, plus important ne
modifie pas sa transpiration. Les raisons de ce paradoxe ne sont pas éclaircies pour l'instant. Une
explication pourrait étre que pour ces espéces un stress hydrique modéré aurait un effet mineur sur la
conductance stomatique, en comparaison d'autres déterminants environnementaux tel que le déficit
de vapeur d'eau dans l'air. Ces résultats sont par ailleurs difficiles a interpréter en terme de résilience.
L'absence de modification de la transpiration lors de la mise en place du stress hydrique peut étre une
cause d'augmentation du risque de cavitation et donc semble étre une stratégie potentiellement
dangereuse. A I'opposé, maintenir une activité sous stress modéré peut étre un moyen de maintenir
un niveau de croissance dans des conditions défavorables, et peut donc étre un atout pour survivre a
des phases de stress, hydrique ou autre. Cela est d'autant plus vrai dans un climat ou la croissance

n'est possible qu'au printemps et au début de I'automne.
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Figure 7. Flux de carbone de I'’écosysteme par traitement (traitement témoin : Control ; traitement sec : Dry):
respiration autotrophe (Ra), respiration du sol (Rs), et production primaire brute (GPP) (extrait de Misson et al.,
2009).

Dans l'exclusion la respiration du sol n’est pas significativement affectée. Il en est de méme a
Fontblanche ou la respiration du sol n'est pas affectée par les traitements de fagon significative. Dans
trend, l'efficience d'utilisation de I'eau moyenne estimée par le 5"%C des feuilles n‘augmente que
légérement, entre +2% et +13% selon les années. Cette augmentation de l'efficience d'utilisation de
'eau ne permet pas de compenser la diminution de la transpiration, la production primaire brute est
donc plus faible dans la parcelle soumise au traitement d’exclusion de pluie. La baisse de la
production primaire brute GPP est de 14% en moyenne (Misson et al. 2009). La diminution des
précipitations provoque également, mais dans une moindre mesure (-12%), une baisse de la

respiration de I'écosystéme R, = R, + Ry, (Fig. 7).
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Comment la contrainte hydrique impacte-t-elle la croissance ? Un compromis entre la
conductivité hydraulique, et donc le diamétre des vaisseaux, et la vulnérabilité a I'embolie est
généralement prédit. Nos données montrent une corrélation significative entre le diamétre des
vaisseaux et la conductivité hydraulique, mais pas la vulnérabilité a I'embolie. Nous n’avons pas
observé de modification significative de I'anatomie du xyléme entre les deux traitements de I'exclusion
de pluie dites Trend. L’anatomie du xyléme, de méme que sa vulnérabilité a la cavitation, ne montrent
pas d’ajustement a 'augmentation de la sécheresse dans le traitement sec (Limousin et al. 2010).
Dans le gradient nous trouvons une modification significative de la vulnérabilité du xyléme avec les
arbres les moins vulnérables dans le site le plus sec. Nous nous retrouvons pour les traits fonctionnels
relatifs a I'hydraulique dans le schéma de la figure 1b (Martin et al. in prép.). Les seuils de potentiel
reportés plus haut a Fontblanche correspondent pour chacune des espéces a des niveaux induisant
50% ou davantage de perte de conductivité (Limousin et al. 2010). Les axes des deux espéces
présentent la méme efficience hydraulique (Ks) qu’avant la mise en place des traitements. En 2010 le
pin d’Alep, a la différence du chéne vert, présente une baisse de K, dans le traitement d’exclusion ce

qui se traduit par une moins grande porosité des axes pouvant résulter d’'une embolie résiduelle.
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Figure 5. Les années caractéristiques sont celles pour lesquelles les arbres de I'échantillon réagissent 1) de
facon homogene, et 2) par un écart positif ou négatif important par rapport a la moyenne des épaisseurs de
cernes. Leur distribution temporelle permet d’'identifier les événements météorologiques susceptibles de les
avoir générés. Pour les pins d’Alep, une année caractéristique négative semble liée aussi bien a une saison de
croissance a fort déficit pluviométrique (1922, 1979, 1989) qu'a un hiver trés froid (1929, 1956) voire a
I'occurrence des deux événements (1970, 1985).

Chez le pin d’Alep, la production de cellules en 2009 et 2010 est supérieure a celle de 2008, année
suivant quatre années séches. Le démarrage de l'activité cambiale survient a la fin avril, suivi d'un
taux de division cellulaire maximal en mai - juin, dépendant de l'alimentation hydrique, et d’'un

ralentissement en période estivale. Chaque année, la période automnale voit la reprise d’une activité
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cambiale de durée et d’intensité variables. L’exclusion de 27% de la pluie n’a entrainé aucun effet lors
de la 1% année. L'effet n'est apparu que lors de la 2°™ année avec une production de cellules
moindre et une absence de reprise de croissance automnale. La modélisation statistique de la
croissance radiale des pins d’Alep par régression orthogonalisée fait ressortir que quelque soit le site,
une relation positive existe entre I'épaisseur des cernes, les pluies d’automne et celles des mois de
mai, juin et aolt. Afin de tester 'hypothése d’'une évolution a long-terme de la réponse des arbres au
climat, la modélisation statistique a été entreprise sur des périodes mobiles. Sur les pins d’Alep de
Fontblanche, ces calculs révélent une évolution temporelle sensible des fonctions de réponse qui se
manifeste par une intensification de la relation positive entre les précipitations d’aodt et I'épaisseur des
cernes (Figure 8). En revanche, le site le plus humide (Siou-Blanc) ne présente aucune variation
temporelle significative du profil des fonctions de réponse. Pour les chénes verts de Puéchabon, la
relation est plus complexe. Une année caractéristique positive semble généralement liée a une saison
de croissance marquée par un cumul pluviométrique élevé (1969, 1971, 1977, 1993) ; mais, elle
apparait aussi comme une réaction cambiale au traumatisme (« cerne de gelée ») entrainé par des
températures minimales hivernales trés basses (1963, 1985). Une année caractéristique négative
semble généralement liée a une saison de croissance marquée par un fort déficit pluviométrique

(1965, 1967, 1982, 1995).
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Figure 9. Elongation des unités de croissance du pin d’Alep en fonction du jour pour les années 2009 et 2010
dans les quatre placettes expérimentales. Les périodes de floraison male et de sécheresses estivales sont
représentées par des bandes grises. Les lignes continues représentent les périodes de croissance active, les
lignes discontinues représentent les périodes de croissance ralentie tandis que les points représentent le début
de la saison de croissance;

Nous avons décrit et quantifié la phénologie annuelle du pin d’Alep, du chéne vert, de la filaire a
grandes feuilles et du chéne kermés a Font-Blanche. Chez le chéne vert et le chéne kermeés, une
grande variabilité intra- et inter-arbres a été observée, ce qui impose des suivis a plus long terme pour

mettre en évidence des variations en fonction des traitements ou des années. Les branches de filaires
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et de chénes kermés ne débourrent pas toutes chaque année, quelle que soit la vigueur de la
branche. Chez le pin d’Alep (Figure 9), les différentes unités de croissance d'une méme année
apparaissent simultanément sur les rameaux. Chaque unité démarre sa croissance alors que la
précédente n'a pas fini la sienne. Sauf pour les rameaux les plus faibles, les cycles de printemps ont
démarré leur croissance en automne et fleuri en décembre en 2009 et 2010, cette observation n’a
jamais été documentée préalablement. L'exclusion de pluie a retardé le démarrage des cycles de
printemps, raccourci les cycles d'automne et retardé la floraison d'hiver. L'irrigation a eu I'effet inverse.

L’architecture des arbres inclutici: 1) la croissance primaire (croissance des branches, des
aiguilles, nombre de ramifications, polycyclisme, 2) la croissance secondaire (croissance radiale), 3) la
reproduction (male et femelle) et 4) la croissance racinaire. Pour le pin d’Alep (Font Blanche +
transect), le pin pignon, le pin maritime, le pin sylvestre, le pin noir et le sapin pectiné, nous avons
caractérisé les variations interannuelles de I'architecture en fonction de la hiérarchie des rameaux, de
leur vigueur, de leur position dans le houppier et de leur exposition. Pour toutes les espéces, nous
avons constaté une diminution significative de la longueur des pousses, de la ramification, du
polycyclisme, de la longueur et du nombre d’aiguilles depuis 1998 (Figure 10a) et pour la plupart des
parameétres un creux trés significatif entre 2003 et 2007 ou 2008. De 2007 a 2010 une forte mortalité
des rameaux faibles et des branches basses a été observée sur le pin d'Alep a Font Blanche. La
longueur des aiguilles est la variable la plus sensible aux modifications de position, d’exposition, de
hiérarchie et de climat annuel. Un modéle de développement des branches et de leur surface foliaire a
été développé pour évaluer les effets différés des accidents climatiques (Figure 10b). Le déficit de
surface foliaire atteint prés de 80% aprés 3 ans de forte sécheresse, ce déficit étant en partie du au
déficit de plus de 50% de rameaux actifs (baisse du taux de ramification). Trois ans aprés la fin de la

sécheresse, le déficit foliaire lié au défaut de construction de branches est encore de 40%.
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Figure 10. A) Nombre de ramifications annuelles produites par les rameaux principaux de pin d’Alep dans le
transect: Saint-Mitre, Font Blanche et Siou Blanc pour la période 1995-2008. B) Modélisation du déficit de
branches et de surface foliaire du pin d'Alep pendant et aprés un accident climatique de 3 ans correspondant
aux sécheresses répétées de 2005 a 2007. Le modele est calibré avec les données pin d'Alep de Font-blanche.

La fructification (floraison femelle) était normale avant la canicule de 2003. De 2003 a 2006, une faible
floraison et de nombreux avortements ont drastiquement limité la fructification. Une reprise a été

observée dans le haut des houppiers a partir de I'année 2006, mais avec encore un fort taux
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d’avortement. Les rameaux portant des cones ont souvent avorté ou ont perdu leur dominance entre
2003 et 2009. La floraison male est inversement proportionnelle a la vigueur des branches. Une
augmentation des fleurs males a été observée de 1995 a 2006 a Font Blanche. Depuis 2008, plus de
60% des rameaux faibles produisent des fleurs males et cette proportion atteint presque 80% en
2010. Nous avons mesuré la biomasse des fleurs males, et calibré sa relation avec la longueur de
rameau fleuri et nombre des fleurs. Cette variable n'avait jamais été quantifiée dans la littérature.
DISCUSSION, CONCLUSIONS

L’originalité de ce travail a été de mettre en ceuvre des mesures écologiques et écophysiologiques a
long-terme sur des sites fortement instrumentés, des manipulations d’écosystéme en modifiant le
régime des précipitations, des études plus légéres sur des gradients de précipitations et enfin de la
modélisation. Cette complémentarité est rare dans la littérature non par I'approche couplée utilisant
les mesures réalisées sur des gradients et des modeéles. Elle existe chez nos collégues californiens
travaillant sur le chaparral dés les années 1980. L’originalité vient de l'incorporation de travaux
manipulant les apports de précipitations a court et moyen terme. Les exclusions partielles de pluie
existent dans des foréts décidues nord américaines et en Amazonie. Le dispositif emblématique de ce
projet Drought” est I'exclusion totale congu par Laurent Misson et I'équipe Dream en partenariat avec
I'équipe des terrains d’expérience. Les exclusions totales sont essentiellement mise en place sur des
formations végétales basses prairie et buissons. A notre connaissance c’est la premiére fois qu’un tel
dispositif a été construit sur une forét. Compte tenu de la durée du projet, le temps de sa conception,
de sa réalisation et des tests n’a permis que deux expériences d’exclusion simulant des événements
rares de périodes de retour d’environ un demi-siécle. Les cadres conceptuels dans lequel nous
pouvons insérer nos résultats existent. Lorsque I'on passe d'un état A a un état B les trajectoires
peuvent se résumer en 6 trajectoires génériques (voir figure 11). Ce schéma peut s’appliquer a des
processus comme nous I'avons vu pour I'assimilation a I'échelle de la feuille ou les traits hydrauliques
décrivant le transport de I'eau au sein des arbres. Les trajectoires suivies sont contrastées. La vision
globale permettant de répondre aux questions posées est difficile a formaliser que cela soit sur le
devenir des arbres et sur le fonctionnement attendu des écosystémes en terme de cycle de 'eau et du

carbone.
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Figure 11. Trajectoires hypothétiques d’'un systéme se déplagant d’'un point A vers un point B (d’aprés Rustad
2006 Plant Ecology 182 : 43-62). Les lignes représentent les réponses hypothétiques suivantes : 1) linéaire, 2)
délai (lag), 3) acclimatation, 4) limitation des ressources, 5) homéostasie et 6) seuil.

N’a-t-on pas ouvert une boite de Pandore ? Je crois que nos nombreux résultats nous renvoient a
beaucoup de modestie sur la compréhension du fonctionnement des écosystémes et du

fonctionnement des individus qui s’y développent dans un contexte d’imprévisibilité des apports de
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précipitations ou de raréfaction de ces apports. Cette modestie s’étend aussi au développement des
modéles d’écosystémes qui sont loin de prendre en compte tout nos attendus. lls rendent compte des
flux de I'écosysteme mais les regles d’allocation carbone immobilisé dans 'arbre sont mal comprises
surtout en ce qui concerne I'effort reproductif. Trois exemples vont illustrer ce propos.

Le premier provient du site de Fontblanche dans lequel les régles de compétition pour I'eau
que se livre les espéces dominantes sont modifiées de maniére paradoxale par I'exclusion de pluie.
Comment s’organise la nouvelle distribution des ressources ? Les systémes racinaires sont-ils
déplacés avec un approfondissement de celui du chéne vert ? La phénologie de la croissance des
jeunes racines est-elle modifiée en déplagant les fenétres temporelles de croissance pour réduire les
«overlaps » ? Le second exemple provient de la chénaie de Puéchabon dans laquelle les principaux
ajustements sont d'ordres architecturaux avec au final une réduction de la surface transpirante.
L’assimilation du carbone présente un maintient homéostatique de ses mécanismes de réponse a la
contrainte hydrique et les traits hydrauliques sont peu modifiés. Ces plasticités architecturales
s’observent aussi pour le pin d’Alep mais nous n'avons pas encore identifié aussi clairement leurs
significations fonctionnelles. Le troisieme exemple provient de résultats en cours d’exploitation
concernant la plateforme expérimentale de Puéchabon. Nous avons vu quau bout de quelques
années l'exclusion partielle des pluies n’affecte pas de maniere mesurable la respiration du sol. Des
études sur les communautés ectomycorhiziennes montrent que la diversité des symbiontes n’est pas
affectée mais que la fréquence des espéces change avec une augmentation de la fréquence des
especes xériques au détriment des especes plus sensibles a la sécheresse. Nous connaissons le
réle-clé de ces symbiontes dans le fonctionnement des arbres au niveau de leur alimentation azotée
et en phosphore et dans une moindre mesure en eau. Des changements minimes mais a long-terme
vont limiter I'acquisition de ces ressources nécessaires au fonctionnement de la machinerie
photosynthétique. Le maintien d’un bilan carboné positif pour les plantes peut devenir hypothétique.
Ce résultat s’inscrit parfaitement dans le « hierarchical-response framework (HRF) » que propose
Smith! et al. (2009) pour décrire de tels changements. Toutefois beaucoup de nos résultats sont
individu-centrés. Les résultats au niveau de I'écosystéme sont limités par la courte durée des
expérimentations si nous les comparons a celle a laquelle se manifestent les temps de réponse de
certain processus.Pour terminer il nous faut faire rendre compte de nouvelles questions qui se posent
au terme de ce projet.

¢ Quels est le poids fonctionnels des ajustements architecturaux et comment I'évaluer ?

o Comment séparer les adaptations que I'on observe au sein de gradient des acclimations
locales ? Comment en rendre dans des modéles de simulation régionaux ?

e Comment concilier si cela est possible les réponses a court-terme que I'on peut assimiler a
des perturbations, & des événements rares et les réponses a des tendances de changement
climatiques. Peut-on prétendre a un modeéle unique de réponse ?

o Comment préciser les régles de gestion du carbone par la plante et son allocation a la

croissance et a I'effort reproductif,

1. Smith MD Knapp AK Collins SL 2009. A framework for assessing ecosystem dynamics in response to chronic
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resource alterations induced by global change. Ecology 90: 3279-3289.

ANNEXE 1

Le site de Puéchabon dispose de deux exclusions de pluie. La premiére est un TDE (Throughfall
Displacement Experiment) qui par un réseau de gouttiere PVC exclu 30% des pluies d’égouttement
(Photographie 1a). Dans les parcelles dites contréle c'est-a-dire non soumises a I'exclusion les
gouttiéres de PVC sont inversées pour modifier le climat radiatif de la méme maniére que dans les
parcelles dites Dry. Le dispositif comprend trois répétitions de parcelles de 10 m par 10 m. Ce
dispositif fonctionne sans discontinuer depuis le printemps 2003. Le second dispositif est une
exclusion totale des précipitations. Un toit mobile transparent recouvre totalement une parcelle
forestiére lors des événements pluvieux. La mise en place du toit est déclenchée au premier
basculement de 'auget d’'un pluviomeétre. Ce toit de 14 m de large et de 20 m de long se déplace en 8
minutes. A la fin de 'événement pluvieux le toit retourne en position parking. Deux exclusions totales
se sont succédé sur deux parcelles contiglies au parking. La premiére a concerné les pluies de la

période s’étendant de février a juillet, la seconde la période de juillet a décembre.

Photographie 1. Les dispositifs d’exclusion de pluie du site expérimental de Puéchabon. A gauche exclusion

partielle de pluie ou « throughfall displacement experiment » avec 30% de l'aire couverte de gouttieres de PVC.

A droite vue du toit mobile permettant I'exclusion totale des précipitations.

Au final, nous avons mis en place trois scénarios de changements climatiques en modifiants le régime
des précipitations. Le premier est celui qui exclu de maniére continue les apports de pluie (voir Figure
3). Nous le dénommons scénario Trend. Les deux autres seront dénommeés Event 1 (E1) et Event 2
(E2).
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ANNEXE 2

Le site de Fontblanche dispose depuis fin 2008 d’'un traitement de réduction des précipitations
reproduisant le modele de Puéchabon (TDE). Les dimensions sont de 25x25m afin de tenir compte du
couvert plus élevé sur ce site, soit 13m pour les pins. Comme a Puéchabon, un contréle reproduit le
méme climat radiatif que sous I'exclusion. Un traitement (25x25m) avec apport supplémentaire de
30% d’eau par aspersion , sans modification du régime des précipitations, a été mis en place en 2009
(hors financement ANR) pour obtenir les conditions de précipitations prévalant au cours des

décennies précédentes. Une parcelle de controle est suivie en vis-a-vis.
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