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Résumé

Dans un contexte de changement climatique nous nous sommes intéressés a la détermination
de stratégies adaptatives d’especes forestieres, mises en place pour faire face a des épisodes de
sécheresse plus intenses et plus long et a une diminution des précipitations. Pour cela, nous nous
sommes intéressés a quatre especes méditerranéennes : Quercus ilex L., Pinus halepensis Mill, Abies
alba Mill et Fagus sylvatica L.. Nous avons récolté un maximum de données a partir de la littérature et
de bases de données diverses, sur des traits physiologiques concernant la croissance, les propriétés
hydrauliques, la photosyntheése et les caractéristiques foliaires. Une analyse de variance sur ces
variables, suivie d’une analyse en composante principale, nous ont permis de comprendre que nos
quatre especes réagissent différemment méme lorsqu’elles partagent le méme milieu. D’une maniere
générale, nous avons remarqué que le Pin d’ Alep se caractérise par des variables photosynthétiques, il
réalise donc fortement la photosynthése méme lorsque le potentiel hydrique est fortement négatif, il
est donc également résistant a I’embolie. A I'inverse, le Sapin pectiné et le Hétre sont beaucoup plus
vulnérables a la cavitation et ferment donc rapidement leurs stomates. En revanche, ils maintiennent
une croissance forte. Le Chéne vert est le plus résistant a la cavitation et il a un transport hydraulique
efficace. Cependant, nous avons pu mettre en évidence uniquement des groupes de variables
caractéristiques du fonctionnement des especes et il reste tout de méme difficile de les appeler
« stratégies ». Nous avons ensuite confronté ces tendances aux stratégies évoquées dans la littérature.
Cette analyse réalisée mériterait d’étre approfondie en multipliant le nombre de données et en

éclaircissant certains points protocolaires de mesures.

In contexte of climate change, we are interested in determining adaptative strategies, for forest species,
to cope with severe drought and decreased rainfall. For this, we studied four Mediterranean species,
Quercus ilex L., Pinus halepensis Mill, Abies alba Mill et Fagus sylvatica L.. We collected as much
data from the literature and various databases, on physiological traits on growth, hydraulic properties,
photosynthesis and leaf traits. An analysis of variance on these variables, followed by a principal
component analysis, allowed us to understand that our four species respond differently even when they
are in the same environment. In general, we noticed that the Aleppo pine is characterized by
photosynthetic traits, so it performs strongly photosynthesis even when the water potential is strongly
negative, it’s also resistant to embolism. Conversely, silver fir and beech are much more vulnerable to
cavitation and therefore their stomata close rapidly. In contrast, they maintain growth. Holm Oak is the
most resistant to cavitation and effective hydraulc transpor. However, we were able to identify only
traits groups operating characteristics of species, but it still remains difficult to call « strategy ». Then,
we wompared these trends to the strategies discussed in the literature. This analysis performed will

worth further by multiplying the number of data and clarifying some points of protocol measures.
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Introduction

L'eau est I'un des principaux facteurs influencant la productivité d'une forét. La disponibilité
en eau conditionne plusieurs processus physiologiques comme 1’évapotranspiration, la photosynthese,
la respiration, 1’allocation de carbone ou le transport des éléments chimiques, etc. En réponse a la
diminution de la disponibilité en eau causée par les changements climatiques, I’arbre qui est un
organisme pérenne, va devoir mettre en place des stratégies d’adaptation. En effet, I’arbre étant une
espece longévive et statique, il va subir I’ensemble de ces changements. Or la forét rend également de
nombreux services écosystémiques comme la production de bois, mais c’est aussi un réservoir de
biodiversité. Il est donc important de comprendre ces stratégies adaptatives afin de mieux en tirer
profit. Cette étude va donc nous amener a nous poser plusieurs interrogations :

- Comment les especes forestieres font elles face a la sécheresse ?

- Les mécanismes d’adaptation qu’elles développent sont-ils semblables selon les especes ?

Au cours de cette étude, dans une premiere partie, nous introduirons quelques concepts généraux
sur le contexte actuel de changement climatique et les répercussions que cela peut avoir sur les arbres,
puis dans une seconde partie, nous ferons un état des lieux des principaux mécanismes de réponse des
arbres a la sécheresse. Ensuite, nous nous concentrerons sur I’étude de quatre especes présentes deux a
deux sur le méme milieu : Quercus ilex L. et Pinus halepensis Mill ainsi que Abies alba Mill et Fagus
sylvatica L. Pour cela nous réaliserons une base de données sur quinze variables physiologiques de nos
quatre especes, puis des analyses de variances et une ACP seront effectuées sur ces données dans une
troisiecme partie. Ensuite, nous analyserons sur ces quatre mémes espeéces plus précisément la
dynamique de la réponse hydrique de la plante au cours du stress hydrique par le biais de mesures de
potentiels hydriques. Ces différentes analyses nous permettrons de mettre en lumiere les principaux

traits adaptatifs de ces especes a la sécheresse.
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Figure 1: Prédiction sur I'évolution du climat d'ici 2100 (IPCC, 2014)



1. Contexte et enjeux de I’étude.

1.1. Contexte et enjeux de I'étude.

Parmi les changements globaux les plus importants de ce siecle, les changements climatiques
inquietent de plus en plus le monde scientifique. En effet, d'apres le rapport de I'IPCC publié en 2013
(Figure 1), la température moyenne de l'air a la surface du globe a augmenté de 0.3°C & 0.6°C au cours
de ces 100 dernieres années, les cinq années les plus chaudes se situant apres 1980. Ce changement
s'est accompagné dans certaines régions de modifications des précipitations, notamment dans les zones
bioclimatiques de types Méditerranéennes ou les pluies diminuent, augmentant d’autant plus la
fréquence et l’intensité des sécheresses. Des études ont ainsi montré des modifications du
fonctionnement des écosystemes en réponse a ces changements (Parmesan, 2006). Par exemple,
Lenoir et al (2008) rend compte d'une tendance générale de migration des especes forestieres

méditerranéennes vers le nord.

1.1.1. La contrainte du stress hydrique

En région méditerranéenne, actuellement la principale contrainte climatique sur les écosystemes
est la sécheresse estivale. Une sécheresse de forte intensité peut causer du stress hydrique aux arbres.
Ceci se traduit par des diminutions de productivité et de capacité de survie des arbres, et peut ainsi
avoir des conséquences déléteres importantes sur les services écosystémiques. Un stress hydrique peut
modifier le fonctionnement des arbres sur le long terme (Breda et al., 2006) en diminuant la
production et la surface foliaire, entrainant alors une diminution de la photosynthese et par conséquent
de la croissance de l'arbre, une augmentation de 1’allocation des ressources vers le compartiment
racinaire et une mortalité importante des racines (Leuschner et al., 2003 ; Lebourgeois et al., 1998).
Cependant certaines de ces modifications sont encore mal connues ou mal quantifiées car les réponses
sont souvent spécifiques au site ou a I’espece ou au type de sécheresse (selon I’intensité ou la durée).
Certaines especes vont étre plus résistantes que d'autres a ce stress. Par exemple, si ’on considére ces
cinquante derniéres années, l'augmentation de la température de 1.4°C avec des précipitations
annuelles stables ont eu pour conséquence en Espagne un remplacement du Hétre par le Chéne vert, ce
dernier étant plus résistant que le Hétre a la sécheresse (Penuelas & Boada, 2003). Le changement
climatique va donc impacter la répartition des especes, la productivité et la santé des foréts ainsi que
le risque incendie, mais ces changements vont dépendre de la facon dont chacune des especes

répondent a la sécheresse.






Pour le bassin méditerranéen, les simulations climatiques futures projettent une augmentation du
déficit hydrique pour la fin du siecle, causé par une diminution de 30% des précipitations (notamment
pendant la période estivale) et accompagné d’une augmentation des températures de 1.8 a 4°C d’ici
2100.

Cette région apparait comme l'une des plus menacée par les changements climatiques (Giorgi,

2006) et mérite donc une attention particuliere.

1.1.2. Lavulnérabilité de la forét face aux changements climatiques

Les arbres, ayant des cycles de vie tres longs, apparaissent comme particulieérement vulnérables,
que ce soit pour leur survie ou bien pour les services qu’ils fournissent, aux effets du changement
climatique qui peuvent étre rapides. Cette vulnérabilité risque notamment d'affecter les biens et les
services que I'homme en retire (Lindner et al., 2010) : la production de bois, le stockage de carbone, le
fonctionnement du cycle de l'eau. D’autre part, associés a ces changements climatiques, d'autres
facteurs comme les changements d’usage des sols ou l'usage de la biomasse comme énergie
renouvelable, peuvent affecter 1'écosysteme forestier. Ils peuvent agir indépendamment ou en
combinaison avec la modification du climat. Ainsi le changement climatique pose d’énormes défis a la
recherche scientifique : comprendre les mécanismes d'adaptation des especes, quantifier les capacités
de réponse en terme de biomasse et donc de production et identifier les interactions biotiques,
notamment en terme de compétition, afin d'exercer une gestion durable la plus juste possible.

Pour faire face a ces risques les especes disposent néanmoins de mécanismes d'adaptation. Ces
mécanismes peuvent faire intervenir la plasticité phénotypique, 1’adaptation génétique ou la migration
des especes. La plasticité phénotypique correspond a la capacité d'un génotype donné d'exprimer
différents phénotypes selon les conditions environnementales. D'apres la littérature, ces mécanismes
phénotypiques sont d'au moins trois types. Les arbres régulent leur transpiration a court terme via une
fermeture des stomates (Sala et al., 1994), ils sont plus ou moins résistants aux risques de cavitation
des racines (Martinez-Vilalta et al., 2002) ou des branches, du fait de leur anatomie du xyleme, et
enfin, ils adaptent l'allocation du carbone de facon a réduire la croissance (Cailleret et al., 2013 ;
Dittmar et al., 2003) et leur surface foliaire ou encore a augmenter leur enracinement. L’évolution
génétique peut aussi jouer un role important en modifiant la fréquence des caracteres au sein d’une
population apres sélection. Mais ce mécanisme se fait sur plusieurs générations et interviendra donc a
plus long terme méme si dans certains cas cela peut prendre moins de cinq générations (Oddou et

Davi, 2014).

Les foréts méditerranéennes apparaissent donc comme un objet d'étude qui mérite une attention

particuliere car non seulement elles remplissent des fonctions non négligeables (production de bois,
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Figure 2: La circulation de I'eau dans la plante peut étre représentée par une analogie avec la loi d'Ohm: l'eau
suit les gradients de potentiel négatif depuis le sol jusqu'a 1'atmosphere a travers la résistance imposée le long du
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stockage du carbone, qualité de I’eau, atout contre 1’érosion, réservoir de biodiversité¢) mais aussi elles
subissent déja les conséquences du changement climatique et apparaissent comme un laboratoire
naturel pour 1'étude des mécanismes mis en place par les especes pour se défendre contre le stress

hydrique (Lavorel et al., 1998)

1.2. Eléments bibliographiques sur les mécanismes d’adaptation

1.2.1. Importance de I'architecture hydraulique des arbres dans la réponse au stress
hydrique.

L'architecture hydraulique des arbres désigne la structure de leur systeme conducteur (Tyree et
Ewers, 1991). Elle va déterminer les relations hydriques qui ont lieu a I'intérieur du végétal et au
niveau des interfaces sol/racines et feuilles/atmosphere (Cruiziat et al., 2002).

La majorité de I’eau absorbée par les racines du végétal, ne fait que le traverser. Elle parcourt de
longues distances a l'intérieur du lumen d'éléments du xyleme non vivants, selon un gradient de
potentiel hydrique négatif (Figure 2). L’eau circule ainsi dans le Continuum Sol Plante Atmosphere
(CSPA).

Les mouvements d'eau dans le végétal sont régis par des lois physiques. L'eau possede une
propriété particuliere, elle est bipolaire. Les molécules d’eau sont alors cohésives entre elles, ce qui
permet l'obtention d'un flux (Cochard & Granier, 1999). L'eau est absorbée par les racines puis passe
dans les tissus conducteurs. Chez les Coniferes le xyleme est principalement formé de trachéides. Elles
peuvent varier de 2mm (Juniperus virginiana) a 6mm (Séquoia sempervirens) (Panshin & Zeuuw,
1980). Chez les angiospermes dicotylédones comme le Chéne ou I'Aulne, le systéeme conducteur est
principalement formé de vaisseaux (Morey, 1973). 1l s'agit également de composés cylindriques de
large diametre (300 microns pour le Chéne) et pouvant atteindre une plus grande longueur. Cependant
a certains endroits, la paroi posséde des pores (ponctuation), ce qui permet le passage de la seve brute
d’un élément conducteur a I’autre. L’eau passe ensuite dans les feuilles ou elle s’évapore au niveau des
stomates dans I’atmosphere (Wullschleger et al., 2002). En plus de ces deux éléments conducteurs, le
bois de I’arbre comporte des fibres, dont la fonction est le support mécanique, et des cellules du
parenchyme qui sont plus spécialisées dans le stockage d'eau et de carbohydrates ainsi que pour la
défense contre diverses attaques.

Ainsi, I’architecture hydraulique conditionne, par sa plus ou moins grande résistance au transfert,
les mouvements d'eau depuis les racines jusqu’aux feuilles. La structure du systéme de transport d'eau
peut donc limiter ces échanges mais aussi les échanges de gaz au travers du houppier et parfois limiter

la croissance maximale des arbres lors de période de sécheresse.



Eguation 1: Loi de Jurin
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Figure 3: Schématisation du mécanisme du germe d'air (Cruiziat et al, 2002)

Figure 4: Schématisation du mécanisme du germe d'air chez les coniferes (Cruiziat et al., 2002)



1.2.2. Stress hydrique : Apparition du phénomene de cavitation

Le fait que la seve brute, dans le xyleme, soit sous pression négative (tension) peut entrainer des
perturbations comme des phénomenes de cavitation (Cochard, H., 1995, Milburn J.A., 1991). La
cavitation représente un changement brutal de la forme liquide de I'eau en vapeur d’eau lorsqu’elle est
mise sous tension dans les éléments conducteurs. Dans les heures qui suivent, les trachéides se
comblent d'air et leur pression augmente jusqu'a atteindre celle de I'atmosphere. Le conduit est alors
rempli d'air et embolisé, 1'eau ne peut plus le traverser. Le remplacement de 1’eau par 1'air est le point
central qui fait que I'embolie est un probléme important car l'air ne peut pas se résorber spontanément
dans l'eau quand la seéve est sous tension. La cavitation peut étre engendrée par un stress hydrique
sévere. Ainsi la résistance a la cavitation apparait comme l'un des parametres importants pour
caractériser la résistance a la sécheresse.

R/

«» Meécanisme du germe d'air

Selon ce mécanisme, la cavitation serait due a 'aspiration d'une bulle d'air a travers un pore de la
membrane d'un élément conducteur. Un ménisque air-seve brute se forme au niveau des pores et
demeure jusqu'a ce que la différence de pression entre les deux cotés du ménisque dépasse les forces
capillaires qui le maintiennent. La loi de Jurin précise que ces forces de capillarités sont fonction du
diametre du pore (d (m)), de la surface de tension de 'eau (Tt (N/m)) et de 1'angle de contact entre l'eau
et le conduit (). La différence critique de pression (APcrit (Pa)) pour faire entrer l'air dans le conduit
va suivre I’équation 1. Ainsi plus le diametre du pore va étre important plus la APcrit va étre faible. La
figure 3 illustre ce mécanisme. Elle représente deux vaisseaux adjacents, le premier est rempli d'air a
la pression P, et le second de seve brute a la pression P,. Lors d'un stress hydrique, P, va devenir plus
négative, la différence de pression entre P, et P, va augmenter et éventuellement se rapprocher de la
valeur critique. L'air du premier vaisseau va alors passer dans le second traversant un pore de la
membrane du vaisseau et former un « grain » de cavitation (Cruiziat et al., 2002). La vulnérabilité a
I'embolie est liée au diametre du pore et non au diametre du conduit. Chez les coniféres, ce mécanisme
va étre légerement différent. En effet, ces derniers possédent des torus au niveau de leurs pores de
trachéides comme 1’on peut le voir sur la figure 4. Quand une trachéide est embolisée, la membrane du
conduit est déviée et le torus couvre I'ouverture du pore. Cependant cette action du torus n'est pas
parfaitement hermétique. Pour les coniferes, le mécanisme de germe d'air ne serait pas directement
fonction de la taille du pore mais plus de la flexibilit¢ de la membrane. Le déplacement de la

membrane va ainsi réduire le pore.
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«» Les courbes de vulnérabilité a la cavitation

Les courbes de vulnérabilité mesurent la résistance de certaines especes ou parties du végétal a la
cavitation. Il s'agit d'une relation entre la tension de la séve brute dans le xyleme (AY) et le degré
d'embolie estimé par détection acoustique ou hydraulique. (Ritman, Milburn, 1988 ; Sperry et al,
1988). Les courbes de vulnérabilité sont généralement de forme sigmoide avec les valeurs de potentiel
hydrique du xyléme en abscisse et les pertes de conductivit¢é (PLC) d’un organe déterminé en
ordonnée (Figure 5). La valeur de Psy, qui correspond a la pression du xyleme a 50% de perte de
conductance, a été retenue comme un criteére important pour représenter un seuil de rupture dans le
transport de I’eau de la plante (Choat, 2013 ; Urli et al, 2013 ; Meinzer et al, 2009). Mais d’autres
seuils sont également utilisés. Ainsi, dans 1’étude de Tyree et al (2003) et celle de Kursar et al (2009),
des mesures d’embolie native ont été faites sur des angiospermes tropicaux. Les résultats obtenus
montrent que le phénomene de mortalité survient lorsque le potentiel hydrique de ces plantes devient
inférieur au potentiel hydrique causant 80% de perte de conductance au niveau foliaire (Pgy). Brodribb
et Cochard en 2009, ont quant a eux, fait également le lien entre (Ps,) et mortalité des tiges (Figure 6).
Le P5, demeure la valeur qui est majoritairement utilis¢é comme indice de résistance a la rupture
hydraulique lors d’épisodes de sécheresses intenses.

Il y a une trentaine d’années, Tyree et Sperry (1988) se sont demandé si les arbres fonctionnaient a
des potentiels hydriques proches du point de rupture hydraulique atteint au cours d’un stress hydrique.
Cette question peut étre abordée en mesurant les plus basses valeurs de potentiels atteints par les
plantes au cours de fortes sécheresses (Pp,). Ces seuils correspondent généralement a un arrét des
transferts d’eau et une pression de seve identique quel que soit le moment de la journée. Choat et al
(2013) mettent en évidence une relation linéaire significative entre le potentiel hydrique minimum
(Pmin) mesuré sur les plantes en conditions naturelles et le Psy chez les angiospermes et les
gymnospermes. Ceci confirme que la résistance a I’embolie est étroitement liée au niveau de stress
subi par la plante dans son environnement. La différence de P, et Ps, correspond a une marge de
sécurité (ou safety margin en anglais) qui quantifie 1’écart entre la pression atteinte au cours du stress
hydrique et la pression causant de I’embolie. Ainsi, une plante ayant une marge de sécurité faible,
présente un plus grand risque d’embolie. Par conséquent, Choat et al. (2013) en déduisent que les
modifications climatiques conduisant a une sécheresse accrue pourraient augmenter les évenements de
rupture hydraulique et par conséquent, de mortalité chez les arbres. Selon Delzon et Cochard (2014) le
potentiel hydrique minimum rend I’estimation de la marge de sécurité robuste a travers les
écosystemes car il permet de prendre en compte la variabilité entre les sols et la demande évaporatoire

de I’air (VPD).
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+» Segmentation de la vulnérabilité du xyleéme a I’embolie

Par ailleurs, certains arbres qui présentent une moins grande capacité a reformer de nouveaux
tissus conducteurs comme la plupart des coniferes (absence de rejets) ou les palmiers (pas de
croissance secondaire) sont potentiellement plus vulnérables aux phénomenes de cavitation. Mais
d’autres adaptations sont possibles. Un mécanisme de réponse a ainsi été mis en évidence chez les
palmiers, par exemple, ol les vaisseaux embolisés sont confinés dans les feuilles durant les épisodes
de stress hydrique (Zimmermann, 2002). Les feuilles sont plus facilement renouvelables que les tiges
ou le tronc. Il y a donc une segmentation de la vulnérabilité (Tyree & Ewers, 1991). Des études ont
montré que le xyleme des racines des arbres étaient plus vulnérables que celui des pousses ou tiges du
méme individu (Sperry et Saliendra, 1994) (Figure 7). De plus, a cause de leur grande vulnérabilité a
la cavitation, les petites racines ont été surnommeées le « talon d'Achille », de 1'arbre pour le transport
de l'eau. Mais les déterminants de la vulnérabilité des racines a la cavitation sont mal connus. Par
exemple, aucune relation entre la vulnérabilité et le diametre des racines n'a été établie. La
vulnérabilité peut également varier au sein d'un méme type d'organes soumis a des conditions
environnementales différentes. Par exemple, les branches poussant a 'ombre sont plus vulnérables que
celles exposées au soleil chez le Hétre (Cochard H et al, 1999) (Figure 8). Pour conclure, la
vulnérabilité a la cavitation semble donc étre un parametre important a considérer pour comprendre la

plasticité phénotypique des arbres.

1.2.3. Stress hydrique : le controle stomatique

Les stomates jouent un rdle important dans I'adaptation des plantes au changement climatique.
Elles controlent les échanges d’eau au cours de la transpiration et lors de l'entrée du CO, nécessaire a
la photosynthése et a la croissance. Leur ouverture est contrlée par la pression de turgescence régnant
dans les cellules de garde et le mésophylle. Ce changement de pression de turgescence peut s'effectuer
rapidement dans les cellules de garde afin de répondre rapidement aux conditions environnementales.
Cette rapidité est essentielle pour optimiser les flux de CO, et limiter les fluctuations d'eau dans le
végétal. Cette régulation, i) contrdle le flux d'eau donc I'épuisement du sol en eau et ii) protege les
feuilles de trop fortes températures en controlant la transpiration qui refroidit celle-ci. Les stomates ont
donc un rdle clé dans 'adaptation du végétal a I'environnement et au stress.

Les plantes répondent aux stimuli environnementaux par l'intermédiaire de signaux internes courts
ou longs faisant intervenir des hormones (ex : acide abscissique ou ABA), des ROS (Reactive Oxygen
Species) comme H,0,, en modulant la concentration en CO, dans les espaces intercellulaires de la
feuille ainsi qu'a l'aide de signaux hydrauliques (Hetherington & Woodward, 2003). Dans les cellules

épidermiques, I'accumulation de solutés et leur redistribution entre les différents types cellulaires, va
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Légende :

La figure de gauche explique la relation qui lie la transpiration E au potentiel hydrique foliaire yl.

- a) Lorsque E=0, yl est a I'équilibre avec le potentiel hydrique du sol

- a-c) Lorsque E augmente, yl diminue. Pour chaque augmentation de E, la chute de yl est de plus en
plus forte car les phénomeénes de cavitation et l’asséchement au niveau racinaire réduisent la
conductivité stomatique.

- ¢) Si E > Ecrit, yl devient supérieur a ycrit ce qui entraine une rupture du flux hydrique.

- b-d/a-c) Etant donné qu'un stress hydrique provoque une diminution du potentiel hydrique du sol au
sein de la rhizosphere, une rupture hydraulique provoque une diminution progressive de E. Si la rupture
hydraulique est causée par l'apparition de cavitation dans le xyleme des branches ou tronc, le ycrit
correspond a la pression entrainant 100 % de cavitation

Equation 2: conductance spécifique foliaire

gl=Kh.L/LA

gl représente la conductance hydrique spécifique des stomates, Kh la conductivité hydraulique, L la
longueur du trajet hydraulique et LA la surface foliaire



jouer le role majeur dans la régulation de la pression de turgescence responsable des mouvements
stomatiques (Pandey et al, 2007). Les signaux intégrés par les cellules de gardes ne sont que
partiellement connus. Les approches portent sur le role de I'ABA, les échanges d'ions et la régulation
osmotique des cellules de gardes (Li et al, 2006).

Une hypothese est que la plante tend a optimiser 1’assimilation du CO2 en limitant les pertes en
eau : il s’agit de la théorie de I’optimisation stomatique (Cowan et Farquhar, 1977)

La conductance stomatique est couplée avec le cycle de Calvin, car le CO, est utilisé dans le
processus de carboxylation. S'il n'y a pas de lumiere, les stomates n'ont pas de raison d'€tre ouverts car
le CO, absorbé ne peut étre utilisé dans la carboxylation faute d'énergie. La conductance stomatique

est donc intimement liée a 'assimilation. Nous allons maintenant décrire ces différents mécanismes.

«» La théorie hydraulique

Les stomates participent au fonctionnement hydraulique de la plante en maintenant le potentiel
hydrique du xyléme a un niveau inférieur a la valeur seuil engendrant la cavitation : il s'agit de la
théorie hydraulique (figure 9). Cette valeur seuil est appelée Ecrit. L'évapotranspiration (E) va
dépendre de la conductance hydrique des feuilles (g;) du potentiel hydrique du sol (ys) et du potentiel
hydrique de la feuille (y;). Quand il y a absence de phénomene de cavitation, la conductance
hydraulique des feuilles est supposée constante. Ainsi, lorsque la différence de potentiels entre le sol et
la feuille augmente, cela entraine une augmentation de 1'évapotranspiration. Cependant, il existe une
valeur critique d’évapotranspiration (Ecrit) pour laquelle, la conductivité foliaire n'est plus constante.
Survient alors de la cavitation. Lorsque E>Ecrit, la conductivité de la feuille approche de zéro et
survient une rupture dans le flux d'eau traversant le végétal. Werit correspond quant a lui au potentiel
hydrique du xyléme causant 100 % de cavitation. Ecrit et Wcrit varient suivant les especes et suivant
les organes (Pockman et al, 1995, sperry et al, 2002).

Il serait ainsi possible de prévoir une rupture hydraulique en considérant la baisse de transpiration
comme fonction du potentiel hydrique du sol. Comme le montre la figure de droite, lorsque le
potentiel hydrique du sol atteint le ycrit, Ecrit = O et il devient impossible d'extraire d'avantage d'eau :
il s'agit de 'extraction limite. La marge entre E et Ecrit est une seconde représentation de la marge de
sécurité. Si E ne se trouve pas dans cette marge, une rupture hydraulique survient. La plante peut
maintenir son évapotranspiration en dessous de cette valeur seuil sur de longues périodes grace a un
ajustement de ses caractéristiques structurales qui permettent une absorption relative en eau maximale
par rapport a la demande. Par exemple, la plante peut modifier sa surface foliaire. En effet, une
diminution de la surface foliaire permet de minimiser le risque d'embolie. L’équation 2 donne la
relation entre la conductance hydraulique spécifique de la feuille et la surface foliaire. Une forte valeur
de la conductance hydraulique spécifique foliaire peut étre obtenue par une forte conductivité

hydraulique ou une faible surface foliaire (Damour et al, 2010). La surface foliaire est principalement
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Equation 3: LMA (Poorter et al, 2009)
Ni X Si
A X Ldi

Ni le nombre de cellules du tissu, Si la surface des cellules, Ldi la densité des tissus
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Légende :
1-2 Une forte demande climatique (augmentation
de la VPD) entraine une augmentation du taux de
transpiration F (F = gs.VPD)
2-3 Cette augmentation de transpiration va induire
une baisse du potentiel hydrique du xyleme sous le
potentiel critique de cavitation.
4- Les éléments conducteurs vont s'emboliser
4-5 Cette embolie va créer une augmentation de la
résistance de la plante et donc une baisse de la
conductivité hydraulique et du potentiel hydrique.
Plus le potentiel hydrique diminue plus
cavitation va étre importante et ainsi de suite.
Cependant, le cycle peut étre stoppé par la
fermeture active des stomates (6) qui réduisent la

la

transpiration et maintiennent un potentiel hydrique
supérieur a la valeur critique. La fermeture des
stomates apparait donc comme le mécanisme clé
dans la protection du xyleme

VPO

Figure 11: Mécanisme de I'ABA dans la régulation du stress hydrique (Pantin et al., 2012)



exprimée par le LAI (Leaf Area Index) défini comme la surface foliaire par unité de surface au sol.
L'eau intervient dans I'induction des feuilles, dans leur développement et dans leur chute. La LMA fait
référence au ratio masse foliaire sur surface foliaire (équation 3). La LMA des feuilles augmente avec
la diminution de la disponibilité en eau. Les feuilles qui se développent lors d'un stress hydrique sont
formées de petites cellules plus serrées les unes contre les autres, diminuant ainsi l'espace
intercellulaire (Shields, 1950). Les feuilles sont alors plus rigides et se flétrissent moins facilement en
période de stress hydrique. La transpiration est également plus faible au niveau de ces petites feuilles
et leur durée de vie plus longue. La modification de la LMA peut donc étre un processus d'adaptation
des espéces a la sécheresse.

Lorsque les éléments du xyleme sont embolisés, la conductance hydraulique diminue et la tension
requise pour maintenir le méme flux d'eau dans les feuilles augmente. Ce qui favorise encore plus la
cavitation. Se forme ainsi un cycle « infernal » de I'embolie (figure 10). Ce cycle prend fin uniquement
lorsque tout le xyleme est embolisé a moins que les stomates se ferment et réduisent la transpiration et

la baisse de potentiel hydrique du xyleme.

< L’ABA, une molécule signal pour la réponse au stress hydrique

Certaines molécules peuvent accentuer le contrdle stomatique en favorisant la fermeture des stomates,
c'est le cas de I'ABA (figure 11). Lors d'une journée d'été, une forte lumiere incidente entraine 1'ouverture
des stomates et donc une augmentation de la conductance stomatique. Cette augmentation entraine une
hausse de la transpiration, accrue également par 1'élévation du VPD. Cette hausse de la transpiration
provoque une diminution du potentiel hydrique foliaire qui agit comme un signal et déclenche la synthese
d'ABA dans les cellules de garde et dans les tissus vasculaires. ABA va se fixer sur les récepteurs
PYR/PYL/RCAR pour stopper l'inhibition de PP2C sur SnRK2 (Pantin et al, 2012). Cet arrét de
I'inhibition permet a ABA de s'exprimer et d’entrainer une diminution de la conductance stomatique en
activant l'efflux du canal SLACI1. Lors d'un stress hydrique, y; diminue et induit la diminution en cascade
du potentiel hydrique des racines, du xyleme, des feuilles. Cet enchainement de baisse de potentiel induit
la synthése d'ABA dans les racines. Il est ensuite transporté dans les cellules du parenchyme ou il est
également synthétisé. L'ABA va ensuite agir sur la conductance stomatique. Lors d'un stress d'une intensité
plus importante ou d'une longue durée, une voix d'amplification vient s'ajouter a la précédente. L'ABA des
cellules du parenchyme vient désactiver les aquaporines, qui sont des protéines formant des canaux a eau
dans la membrane des cellules, des cellules de la gaine périvasculaire ce qui a pour conséquence, une
diminution de la conductivité hydraulique spécifique de la feuille entrainant la diminution en cascade du

potentiel hydrique foliaire et de la conductance hydraulique foliaire et donc de la transpiration.

«» Le mésophylle, une barriére importante contre les pertes en eau

En plus de la limitation de la conductivité stomatique lors d'un stress hydrique, le mésophylle va

également intervenir en réponse au stress hydrique. Le mésophylle est le tissu photosynthétiquement actif
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de la feuille. Il se compose de parenchyme palissadique, qui comporte de nombreux chloroplastes et ou
s'effectue la photosynthese, et du parenchyme lacuneux situé en dessous du précédent, du coté des
stomates. La résistance mésophyllienne, qui correspond a la résistance au transfert d’eau entre le
parenchyme lacuneux et la chambre sous stomatique, peut €tre importante notamment pour les feuilles des
especes arborées (Epron et al., 1995). Comme elle ne limite le transfert que du CO, et pas celui de 1’eau,
elle peut ainsi modifier le couplage entre ’eau et le carbone (Davi, 2004). La résistance mésophyllienne
varie en réponse aux facteurs environnementaux comme la température, le CO2 mais aussi le stress
hydrique (Flexas et al., 2008). Par exemple, Limousin (2009) a montré que la conductance mésophylliene
(i.e inverse de la résistance) du Chéne vert, peut diminuer de 80% en réponse aux forts épisodes de stress

hydrique.

1.2.4. Stress hydrique et la modification de I’allocation du carbone

Avant méme de fermer ses stomates, la plante diminue sa croissance radiale (Lempereur et al, in
revision). Ensuite, comme nous 1’avons déja vu, afin de se prévenir contre la dessiccation, la plante
ferme ses stomates ce qui induit une diminution de l'entrée du CO,, une baisse de rendement de la
photosyntheése et une baisse de la production primaire. Or la demande en carbohydrates, via la
respiration, reste positive pour assurer le métabolisme de la plante méme si le stress hydrique peut
entrainer aussi une baisse de la respiration (Rodrigues-Calcerrasa et al, 2014). Un stress hydrique peut
par conséquent occasionner la mort d'un individu du fait de la diminution de sa croissance, ou en la
rendant plus sensible aux stress futurs. La sécheresse peut également entrainer une baisse du
rendement photosynthétique en agissant sur la mortalité des organes notamment les feuilles ou bien en
agissant sur les mécanismes de turgescence. Enfin, une pénurie de carbone peut modifier 1'allocation et
le stockage de carbone et donc la croissance. La pénurie de carbone peut également faciliter l'attaque
des agents pathogenes car cela va affaiblir I'individu qui pourra moins résister aux différentes attaques.
Pour comprendre les effets de la sécheresse sur la survie d’un individu, il est donc impératif de prendre
en compte différentes composantes comme la durée de la sécheresse, son intensité mais aussi des
éléments annexes comme la présence de pathogenes (Figure 12).

Pour faire face au stress hydrique, la plante peut adapter d’elle-méme 1’allocation du carbone
grice a des modifications morphologiques. Elle peut modifier sa surface folaire, notamment en
augmentant la chute des feuilles pour éviter de trop fortes pertes en eau, ou en modifiant I’anatomie de
la feuille ou encore modifier son systeme racinaire ou sa production florale et fruitiere. Par exemple,
I’absence de précipitation diminue la quantité d’eau dans le sol et augmente la résistance hydrique au
transfert de 1'eau du sol aux racines. Pour contrer cela, la plante met en place différentes stratégies
d'adaptation au niveau racinaire. Certains végétaux utilisent leurs réserves pour développer le systeme
racinaire en profondeur ou bien sur le plan horizontal afin d'augmenter la surface d'absorption. Durant

un stress hydrique, 1'anatomie des tissus racinaires peut aussi changer. Le stress induit le
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développement du cadre de Caspary et des épaississements de suber limitant le transport par voie
apoplasmique (Stasovski & Peteron, 1991). La conductivité hydraulique des racines peut également
étre réduite par l'induction de la fermeture des canaux a eau ou aquaporines (Kjellbom et al, 1999).
Les modifications de l'apoplasme, sont irréversibles mais celles sur les membranes cellulaires sont
réversibles (Frensch et al, 1996), cependant, toutes deux diminuent l'absorption de I'eau par les racines.
Notons que I’apoplasme correspond a I’ensemble des parois et des espaces vides entre les cellules.
L'hormone ABA (Acide Abscisique) est un composant apoplasmique qui intervient comme signal de
stress hydrique. L’ ABA, produit dans les racines durant un stress hydrique, est délivré par I'apoplasme
des racines et est transporté vers les feuilles grace a la transpiration. C'est la quantité d'hormone
présente dans le flux qui indiquera I’intensité du stress hydrique. L'ABA va également augmenter la
perméabilité de 1'eau dans les membranes cellulaires des racines pour favoriser 1'absorption de l'eau

(Freudl et al, 2000).

1.3. Objectifs de I’étude

A la suite de ces éléments bibliographiques, nous avons tenté de déterminer quelles pouvaient étre
les stratégies adaptatives de quatre especes présentes dans la zone méditerranéenne. Les mécanismes
que nous avons décrits plus haut nous ont permis de choisir une série de traits fonctionnels (i.e des
caractéristiques mesurables des arbres jouant un rdle dans la réalisation de certaines de leur fonctions
donc sur leur fitness) potentiellement relié a I’adaptation au stress hydrique. Nous avons, commencé
par réaliser une base de données réunissant les valeurs de différentes variables qui peuvent €tre liées
au stress hydrique. Il s’agit de variables hydriques, photosynthétiques et de croissance. Nous avons
ensuite réalisé une analyse de ces données pour estimer quelques stratégies adaptatives de nos especes.
Une de nos hypotheses est qu’il existe plusieurs combinaisons de ces mémes traits qui sont
potentiellement adaptatifs pour répondre a la sécheresse. Enfin pour évaluer leur effet sur la
dynamique du stress hydrique, nous nous sommes intéressés a 1’évolution de la marge de sécurité de

ces quatre especes selon I'intensité du stress hydrique.

2. Matériel et méthode

2.1. Especes étudiées et sites d’étude

Pour comprendre les différentes stratégies fonctionnelles permettant a des especes de subsister
dans un environnement donné, nous avons décidé de travailler sur deux couples d’especes
cooccurrentes : le Hétre (Fagus sylvatica L.) et le Sapin (Abies alba Mill.) au mont Ventoux et le

Chéne vert (Quercus ilex L.) et le Pin d’ Alep (Pinus halepensis Mill.) sur le site de Font-Blanche dans
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les bouches du Rhone, ainsi que sur le site de Puéchabon pour le Chéne vert. De plus, ces deux
couples définissent deux types de situations importantes en méditerranée : des essences adaptées a la
sécheresse estivale en plaine qui subissent maintenant un rallongement des sécheresses avec des
printemps plus secs et des essences moins adaptées a la sécheresse en limite sud de leur aire de

répartition qui a basse altitude présentent des risques de dépérissement.

2.1.1. Caractérisation des espéces

+» Le Sapin pectiné

Le sapin pectiné est un gymnosperme appartenant a la famille des Pinaceae et au sous genre
Abies. 11 est présent en Europe et en France. En France, on le retrouve dans les zones montagneuses,
telles les Alpes, les Vosges, les Pyrénées. C’est une essence typique de I’étage montagnard et subalpin
inférieur que 1’on retrouve a des altitudes comprises en 400m et 1800m d’altitude (Rameau et al.,
1989). Sa durée de vie est longue, elle peut atteindre 600 ans (Wolf, 2003) et sa hauteur peut s’élever
jusqu’a 60-65m dans les conditions les plus favorables. En France, les peuplements de Sapin pectiné
sont, pour 50%, monospécifiques, mais on le retrouve également souvent associé au Hétre commun
(Fagus sylvatica L.), comme c’est le cas sur le Mont Ventoux en Provence, et/ou bien avec 1I’Epicéa
(Picea abies L.). Le Sapin pectinée tolere I’ombre (Valladares et Niinemets, 2008) mais est sensible a
la sécheresse (Macias et al, 2006). D’apres Lebourgeois, 2007, sa sensibilité a la sécheresse dépend de

I’altitude et de 1’exposition du versant.

«» Le Hétre commun

Le Hétre commun est un angiosperme appartenant a la famille des Fagaceae (Figure 13). Il est tres
étendu dans I’ensemble de I’Europe. Au nord de son air de répartition, il se trouve majoritairement a
de faibles altitudes alors qu’au sud de son air, il est présent majoritairement des altitudes supérieures a
1000m. Sa durée de vie peut s’étendre jusqu’a 250 ans mais il est en général exploité entre 80 et 120
ans. Sa hauteur maximale s’échelonne entre 30 et 40m (von Wuehlisch G. 2012). C’est une espece
tolérante a ’ombrage mais qui nécessite une humidité atmosphérique importante et elle est peu
tolérante a la sécheresse estivale (Cailleret et Davi, 2010). Il est relativement résistant a la plupart des
maladies et attaques de parasites. Cependant, il craint les gelées tardives. La tendance de ces derniéres
années aux hivers plus doux, entraine des débourrements un peu plus précoces qui peuvent provoquer
des gelées tardives au printemps. D’un point de vue podologique, le Hétre se trouve plutot sur les sols
dans lesquels les racines peuvent s’infiltrer facilement, notamment les sols humides sur une roche

mere calcaire.
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+» Le Pin d’Alep

Le pin d’Alep est un gymnosperme de la famille des Pinaceae et du genre Pinus. Cette espece est
présente notamment dans I’Ouest du bassin Méditerranéen. De maniere générale, la superficie occupée
par du pin d’Alep est de 3.5millions d’hectares. En France, le pin d’Alep est I’essence emblématique
de la région méditerranéenne. On le retrouve dans les régions PACA, Languedoc-Roussillon et Corse.
Dans certains départements de ces régions comme les Bouches-du-Rhone, la superficie de cette
essence peut représenter 70% de la superficie boisée (IFN, 2008-2013). Il s’est beaucoup étendu en
France depuis la fin du XIX®™ siécle grice a son développement naturel dans les milieux de garrigues
et dans les zones de déprises agricoles.

C’est une essence, également héliophile, qui supporte de forts éclairements et de longues périodes
de sécheresse. Elle possede une tres grande amplitude écologique (Nahal, 1962). En effet, le pin
d’ Alep pousse dans des milieux dont les précipitations annuelles sont comprises entre 200 et 1500mm
avec un développement optimal entre 350 et 700mm (Quezel et al, 1992). Cependant, un des facteurs
climatiques qui limitent son expansion est la température. Il se trouve dans des gammes de
températures moyennes annuelles s’échelonnant de 11 a 19°C, soit un minimum compris entre -2 et
+6°C. 1l peut supporter des froids plus intenses a conditions qu’ils soient exceptionnels et de courte

durée (Nahal, 1962).

«» Le Chéne vert

Le chéne vert est un anigosperme de la famille des Fagaceae du genre Quercus. Son aire de
répartition regroupe ’ensemble du bassin méditerranéen mais il est plus présent dans sa partie
occidentale. 1l est présent sur les iles méditerranéennes comme les Baléares, la Corse, la Sardaigne, la
Sicile, mais aussi sur la bordure sud occidentale du massif central, sur le littoral de la Vendée et en
Italie I’arriere des Alpes (Barbero et Loisel, 1980).

Concernant sa morphologie, sa taille s’échelonne de 5 a 20m de hauteur. Il s’agit d’une espece au
feuillage persistant dont la longévité est de 200 a 2000 ans. Ses feuilles sont vertes, petites (3 a2 9cm)
et de forme variable (entieres, dentées ou épineuses). C’est une espece monoique dont 1’écorce est
grise et lisse pour les individus les plus jeunes mais qui se craquelle avec 1’age.

En ce qui concerne ses exigences écologiques, le chéne vert apprécie la lumiere, il est thermophile
mais reste résistant au froid tout en n’aimant pas le froid humide qui encourage I’infection de
champignons. Il n’a pas de préférence pour le type de sol et peut coloniser les sols calcaires peu
profonds. Il s’adapte, de plus, treés bien a la sécheresse. La dispersion de ses graines se fait beaucoup
grice aux animaux et sa régénération peut également venir de rejets de la souche (fiche chéne vert,

agriculture.gouv.fr)
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Figure 13: corrélations maximum, minimum et moyenne entre la présence d'une espece et les parametres
climatiques mensuels par groupe de variables climatiques (Badeau)

TN : Températures minimales, TX : Températures maximales, TM : Températures moyennes, aT :
Aptitude thermique, P : Précipitations, RG : Rayonnement, E : ETP, PE : déficit pluviométrique, G :
nombre de jours de gel, DE : existence d’un déficit pluviométrique



2.1.2. Caractérisation des sites d’étude

Les valeurs de traits rassemblées ici proviennent principalement de I’échantillonnage réalisé sur
trois sites tous situés en région méditerranéennes.

Le site du Mont Ventoux (44°11°N ; 5°17’E) est une montagne isolée dont le sommet s’éleve a
1909m d’altitude. Le sol y est de faible épaisseur et principalement composé de calcaire a relief
karstique et a forte proportion d’éléments grossiers, la réserve en eau est donc tres faible. La
sécheresse estivale y est marquée et les précipitations se situent principalement au printemps et en
automne, ce qui est caractéristique du climat méditerranéen. On y trouve un gradient pluviométrique
altitudinal avec une augmentation de 14mm tous les 100m (Cailleret, 2011), tout comme pour la
température avec une diminution de 0.7°C/100m. La neige au sommet est présente en moyenne 140j
par an. Le Mont Ventoux a subi une longue période de déforestation au XII°™¢ siecle suivie de
travaux de reboisement au XIX*™ ayant pour but de lutter contre 1’érosion. Des millions de plants de
pins ont alors été introduits suivis par la recolonisation d’especes comme le Sapin pectiné et le Hétre
(Cailleret & Davi, 2011). C’est sur le site du Mont Ventoux qu’ont été faites les mesures pour le sapin
pectiné et le Heétre.

La forét de Font-Blanche (43°14"25"N ; 5°40'40"E) est localisée sur un plateau (pente < 5%) a une
altitude de 425m. Son climat est caractéristique du milieu méditerranéen de basse altitude. La
température moyenne annuelle (sur 1979-2008) est de 13.2°C et les précipitations de 690mm. Le
gradient de température altitudinal est de 0.6°C/100m. Les limons superficiels (10-30cm) du sol se
caractérisent par un pH proche de 7, une forte teneur en nutriments, un fort pourcentage d'éléments
grossiers et une roche mere a l'affleurement. Les especes dominantes y sont le Pin d'Alep (35 a 115
ans, 12-14m de hauteur) et le Chéne vert (environ 6m de hauteur). Le sous étage est principalement
composé de Chéne kermes (Quercus coccifera) et de Filaire a larges feuilles (Phyllirea latifolia)
(Girard et al, 2012). Le site de Font-Blanche a été mis en place en 2007. Il est principalement dédié a
I’étude et au suivi des composantes des cycles du carbone et de I’eau. Sur ce site de Font-Blanche, les
mesures de potentiels hydriques ont été relevées pour le Chéne vert et le Pin d’ Alep.

Le dernier site, sur lequel ont été réalisées des mesures de potentiels hydriques du Chéne vert, est
le site de Puéchabon. Il est localisé a 35km au nord-ouest de Montpelier (43°44°N, 3°35°E) sur un
plateau a 270m d’altitude. Le peuplement est composé notamment de chéne vert managé en taillis.
L’étage dominant est dense et la canopée s’éleve a 5.5m. Le climat y est également de type
méditerranéen avec 80% de précipitation entre Septembre et Avril. La moyenne annuelle des
précipitations est de 907mm sur la période 1984-2007 et la température moyenne de 13.4°C. Le sol est
dur et la fraction fine homogene (Limousin et al, 2009).

Sur les sites de Puéchabon et de Font-blanche, des dispositifs expérimentaux d’exclusion de pluie
ont été mis en place. Pour chaque site, les parcelles d’exclusion de pluie sont composées de gouttieres

qui interceptent 1’eau et diminuent de 30% les précipitations arrivant au sol. Dans les parcelles
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Tableau 1: variables étudiées

Variables Nom d’utilisation pour R
Potentiel hydrique ou 50% du xyleme est embolisé Pso
Potentiel minimum Poin
Marge de sécurité Marge_securite
Potentiel de fermeture des stomates Potentiel_fermeture_stomates
Conductance mésophyllienne Gm
Diametre moyen des vaisseaux Diametre_moy_vaisseaux
Epaisseur des parois Epaisseur_parois
Densité du bois Densite_bois
Conductivité des tiges Conductivite_tiges
Ratio surface foliaire/surface aubier Al _As
Huber value HV
Potentiel osmotique Potentiel _osmotique
Elasticité des parois Elasticite_parois
Vitesse maximale de carboxylation Vcemax
Vitesse maximale du transport des électrons Vjmax
Assimilation maximale Amax
Conductance maximale Gmax
Accroissement radial TWR
Sensibilité au climat MS
LMA LMA
Quantité d’azote foliaire N
Produit de la LMA et de I’azote foliaire NLMA




témoins, les gouttieres sont également présentes mais retournées afin de ne pas exclure la pluie mais

de conserver I’effet interception de la lumiere qu’elles exercent.

2.2. Détermination des variables et obtention des données

2.2.1. Déterminations des variables, caractéristiques et mesures

Afin de caractériser le comportement de nos especes étudiées vis-a-vis d’un stress hydrique, nous
avons choisi de comparer, entre ces quatre especes, un certain nombre de traits fonctionnels
potentiellement impliqués dans la réponse a la sécheresse. Concernant le choix des variables, celui-ci
s’est fait progressivement suivant le nombre de données que nous avions déja au sein de 1’unité,
suivant les campagnes de mesures qui ont été réalisées pendant le stage et suivant I’analyse
bibliographique que j’ai effectuée.

Nous avons ainsi déterminé dix-sept variables pertinentes par rapport a ces trois domaines (tableau

1).

R/

+* Mesures hyvdrauliques

Nous avons examiné la variation de conductivité hydraulique (K, kg.m".s'.MPa™) entre nos
quatre especes. K correspond au rapport entre le flux d’eau qui passe a travers un segment et la
différence de potentiel hydrique permettant ce flux. Elle caractérise 1’efficacité du transport de I’eau.
Plus la conductivité hydraulique est élevée, plus 1’eau circule facilement a travers un segment donné
(Cruizat et al, 2002). Pour mesurer la conductivité des branches, on préleve des échantillons que 1’on
met immédiatement dans un sac rempli d’eau pour stabiliser le potentiel puis en laboratoire, les
échantillons sont positionnés dans un tube avec une partie sortante de 1’échantillon. Les échantillons
sont couverts d’eau pour éviter la dessiccation. Ils sont ensuite perfusés avec du KCl et du CaCl2 puis
on mesure la conductivité.

La Huber Value se mesure en faisant le ratio de la surface d’aubier sur la surface foliaire d’une
branche. Il s’agit d’une seconde variable caractérisant le transport de 1’eau.

L’anatomie du bois des échantillons est observée a 1’aide de photographies qui permettent
d’évaluer le diametre moyen des vaisseaux conducteurs de seve ainsi que I’épaisseur de leur paroi et la
densité du bois. Ces éléments vont influencer le transport de 1’eau. Plus la paroi des éléments
conducteurs est fine, plus les vaisseaux risquent d’imploser sous de trop fortes pressions négatives (De
Micco et Aronne, 2008).

Nous avons aussi utilisé le Psy qui correspond au potentiel hydrique du xyléme pour lequel 50%

des vaisseaux sont embolisés. C’est une valeur seuil souvent utilisée pour caractériser la vulnérabilité
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d’une espece a la cavitation, elle est notamment corrélée a I’aridité de 1’habitat des especes (Maherali
et al, 2004) et au potentiel hydrique minimum observé sur le terrain (Jacobsen et al, 2007). Nous avons
également utilisé des mesures de potentiels foliaires notamment le potentiel de base et le potentiel
minimum. Le potentiel de base est le potentiel foliaire mesuré avant le lever du soleil. Théoriquement,
ce potentiel correspond au potentiel hydrique du sol. Le potentiel minimum correspond lui au potentiel
foliaire le plus bas de la journée, c’est pourquoi, on le mesure au midi solaire. Ce potentiel minimum
est utilisé pour mesure la marge de sécurité qui correspond a la différence entre le potentiel minimum
et le Psg

@

«» Mesures photosynthétiques

Parmi les variables photosynthétiques, nous avons retenu I’assimilation maximale du CO; par la
plante, il s’agit du nombre de mole de CO, que fixe la plante pour réaliser la photosynthese quand
I’éclairement est saturant. L.’assimilation maximale va étre fonction de la conductance mésophyllienne
(G ainsi que de la pression partielle de CO, dans les espaces intercellulaires (C;) et au niveau des
sites de carboxylation de la RUBISCO (C,) (Vialet-chabrand, 2013). Mais elle dépend aussi de la
température, de la conductance stomatique, de 1’dge de la feuille et de la position dans le couvert.

Par la suite nous avons étudié la vitesse maximale de carboxylation (V.mn.x) et le flux d’électrons
maximal (Vjmax) qui sont les variables utilisées dans le modele de Farquhar et al (1980) pour estimer
I’activité photosynthétique des feuilles. Ces variables s’obtiennent & partir de courbes reliant
I’assimilation nette de CO, et la pression partielle en CO, dans les espaces intercellulaires et au
niveau des sites de carboxylation (Davi, 2004).

La conductance stomatique et 1’assimilation se mesurent expérimentalement a 1’aide de systemes
de mesures qui évaluent les échanges de gaz au niveau de la feuille lorsque 'on fait varier la
concentration en CO,. Grice a ces mesures, on peut en déduire les courbes A-Ci et déterminer les
Vemax €t Vimax ainsi que la conductance mésophylienne (G,,) par différentes régressions non lin€aires

(Limousin et al, 2010).

«» Traits foliaires

Le pourcentage d’azote foliaire est relié a la capacité photosynthétique des plantes car il
constitue une part importante des protéines du cycle de Calvin et des thylakoides. Cette proportion
d’azote se mesure par réflectance a I’aide d’un spectroradiometre (St-Jacques et Bellefleur, 1990) ou
par dosage. Nous avons également observé le LMA (Leaf Mass Area) qui est le ratio entre la masse et
la surface foliaire. Il s’agit d’un trait fonctionnel des feuilles important pour estimer la productivité de
la plante et du couvert dans son adaptation a la lumiere (Niinemets, 1995) et a un stress hydrique

(Rambal et al, 1996).
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«» Mesures de croissance

Pour évaluer les stratégies de nos especes en termes de croissance, nous avons comparé
I’accroissement radial annuel des arbres. Il s’agit d’'une mesure qui illustre I’activité du cambium et
ainsi la croissance en largeur de l’arbre. Or le cambium répond fortement aux perturbations
extérieures, les cernes en sont donc les indices. La croissance radiale peut étre évaluée en mesurant
chaque année la circonférence de 1’arbre ou en mesurant la largeur des cernes annuels sur une carotte
prélevée dans I’arbre (Cailleret, 2011). L’accroissement radial se mesure en mm/an. Cependant
I’accroissement varie suivant les années. Pour évaluer cette variabilité interannuelle, nous avons choisi
d’étudier la variable de la sensibilité moyenne qui correspond au taux moyen de variation des largeurs

de cernes au cours du temps.

«* Données pour le calcul des marges de sécurité

Nous avons utilisé les données de potentiels de base et potentiels minimum qui ont été mesurées
lors de différentes campagnes de mesures qui ont eu lieu de 2008 a 2013 pour le pin d’Alep et le
Chéne vert, en 2008, 2009 et 2014 pour le Sapin pectiné et en 2012 et 2014 pour le Hétre. Pour le
calcul des marges de sécurité, nous avons utilisés les valeurs de P50 les plus utilisées dans la

littérature.

2.2.2. Obtention des données de I'analyse globale des traits

Pour acquérir les données que nous avons utilisées ensuite pour I’analyse statistique, nous avons
commencé par examiner I’ensemble des publications parues. Pour cela, je me suis servi de différents
sites de recherche comme Web of science ou encore google scholar dans lesquels j’ai rentré différents
mots clés. Par exemple comme mots clés j’ai utilisé des requétes du type : « I’espece recherchée » et
« la variable » dont je voulais une valeur. En partant ainsi d’une recherche tres générale, j’ai obtenu
dans les articles ainsi sélectionnés un certain nombre de valeurs des variables choisies et j’ai
sélectionné un certain nombre de références bibliographiques au sein de ces articles. En procédant
ainsi, je me suis rendu compte qu’il y avait souvent une redondance des publications dans les
bibliographies et je pouvais alors étre certaine de ne pas omettre certains articles et donc certaines
valeurs.

Je me suis également servi de données provenant de base de données, notamment, celle de
I’URFM, du RENECOFOR, de TRY et la base données sur la vulnérabilité a la cavitation que Choat
et al, ont utilisée pour écrire leur article dans Nature (2013). Le réseau RENECOFOR (REseau

National
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de suivi a long terme des ECOsystemes FORestiers) existe depuis 1992 et a pour principal objectif de
détecter et de comprendre les possibles changements a long terme qui peuvent affecter le
fonctionnement des écosystemes forestiers (www.onf.fr). Il constitue la partie francaise d’un ensemble
de placettes permanentes forestieres installées dans trente-quatre pays européens. TRY est une base de
données sur les caractéristiques individuelles des organes ou tissus des arbres (morphologie, anatomie,
biochimie, physiologie, phénologie). Elle a pour but de comprendre et de prédire 1’adaptation des
écosystemes dans un contexte de perte de biodiversité et de changements globaux. Cette base de
données regroupe environ trois millions de caractéristiques pour plus de soixante-neuf mille especes
(www.try-db.org).
Toutes ces données ont été compilées dans un méme tableau avec a chaque fois comme champs,

I’espece, la variable, son unité, la valeur, la localisation de I’expérimentation, et la référence. Dans ce

tableau, chaque ligne représente une moyenne par parcelle et non par arbre

2.3. Analyses statistiques réalisées.

Afin de déterminer si nos variables d’intéréts étaient différentes suivant nos quatre especes, nous
avons commencé par effectuer des analyses de variance pour chacune des variables. Pour cela nous
avons vérifié la normalité des résidus des variables a ’aide d’un test de Schapiro-Wilk puis par un test
d’homoscédasticité des variances grace au test de Bartlett. Ces deux tests permettent de confirmer la
possibilité de faire une ANOVA sur la variable. Chaque seuil de probabilité a été fixé a 5%. Si
I’ANOVA et les tests de validation étaient significatifs, nous avons réalisé une comparaison multiple
pour la variable afin de déterminer pour entre quelles especes cette variable était différente. Pour cela
nous avons fait un test de Tukey. Lorsque I’ANOVA ou les tests de validation n’étaient pas
significatifs, nous avons utilisé des tests non paramétriques. Nos especes étant indépendantes et
supérieures a deux, nous avons réalisé des tests de Kruskal-Wallis. Lorsque ce dernier était significatif
nous avons également effectué des tests de comparaisons multiples (Figure 14).

Suite a I’ensemble de ces tests, étant donné que nos variables sont quantitatives, nous avons réalisé
une analyse en composantes principales (ACP) qui nous a permis d’obtenir une description graphique
de I’association entre les variables étudiées, illustrant le sens et I’amplitude de la corrélation entre les
variables étudiées. L’ ACP a été réalisée sur les moyennes des especes pour chaque variable et non sur
toutes les valeurs étant donné que nous n’avions pas un effectif homogene pour chaque variable et
chaque espece. L’ensemble de ces analyses ont été faites sur le logiciel R en utilisant I’interface
Rstudio.

Concernant les calculs des marges de sécurité, nous avons représenté graphiquement le potentiel
de base en fonction du potentiel minimal et calculé la marge de sécurité en faisant une différence entre

le Ppin et le PS0. Pour le Chéne vert et le Pin d” Alep, deux traitements ont été appliqués. Pour les
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parcelles nommées M30, un dispositif expérimental d’exclusion de pluie a été mis en place et vise a
réduire 30% des précipitations. Les marges de sécurité ont ensuite été représentées selon les années

pour les deux traitements.

3. Résultats

Afin de détecter rapidement la présence ou non de valeurs aberrantes, nous avons réalisé un
tableau indiquant la moyenne, la médiane, la valeur minimale et la valeur maximale de 1’ensemble des

variables d’intéréts selon I’espece (Annexe 1).

3.1. Analyses de variances

Les résultats des tests effectués sont inscris dans le tableau en Annexe 2 avec la p-value. Au vu de
ces probabilités, cinq variables sur quatorze étudiées, ne montrent pas de différences significatives
entre les especes : i) Amax, ii)Vjmax, iii) le potentiel de fermeture des stomates, iv) la densité du bois
et v) la conductance mésophyllienne. Pour ces variables, les effectifs entre les especes varient
beaucoup et sont parfois tres faibles. Par exemple pour la variable Amax, les effectifs de chaque
espece sont 44 pour le Chéne vert, 41 pour le Hétre, 4 pour le Pin d’Alep et 4 pour le Sapin. Pour la
variable densité du bois, les effectifs sont de 2 pour le Chéne vert, 3 pour le Hétre, 2 pour le Pin
d’Alep et 5 pour le Sapin. Nous allons donc insister plus longuement sur le reste des variables pour
lesquelles il existe au moins une espece différente des autres pour une variable donnée. Pour cela,
chaque variable est illustrée par une «boite a moustache».

R/

< Variables hvdrauliques

La variable diametre moyen des vaisseaux du xyleme suit une loi normale (la p-value du test de
Shapiro est de 0.4203) et il existe une différence significative entre les especes car la p-value de
I’analyse de variance (ANOVA) est de 0.0016. Le test de Tukey, montre une différence significative
entre le Chéne vert et les trois autres especes. Le chéne vert a des vaisseaux de xyleme de plus large
diametre que les autres especes (Figure 15), son diametre moyen étant de 38.37um. Le pin d’Alep, le
Hétre et le Sapin, ont en moyenne des vaisseaux de 11 a 20um de diametre.

Concernant la conductivité des tiges, I’effectif total est faible (17 valeurs) et leur distribution ne
suit pas une loi normale (p-value = 0.006). Cependant le test de Kruskal-Wallis révele une différence
entre les especes (p-value = 0.009) mais lorsque I’on fait une analyse comparative des especes deux
par deux, il ne semble pas y avoir de différence. Si I’on se concentre plus particulierement sur une

analyse graphique de la figure 16, on observe que le Hétre présente une conductivité spécifique plus
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forte avec une moyenne de 3.44 kg.s'.m".MPa™ alors que les trois autres especes ont une conductivité
spécifique plus de I’ordre de 0.50 kg.s".m"' .MPa".

La distribution des potentiels hydriques minimaux suit une loi normale. L’effectif total est de 26
valeurs mais le Hétre n’en possede qu'une et le sapin, trois. Cependant le test ANOVA nous indique
une différence significative (p-value = 4.23.10°), le chéne vert est significativement différent des trois
autres especes et le sapin I’est du Pin d’Alep. Lorsque 1’on regarde la figure 17, on s’apergoit que le
potentiel minimum est moins négatif pour le Hétre et le Sapin, il est respectivement, en moyenne de -
1.68MPa et -1.65MPa. L’espece qui possede le potentiel minimal le plus négatif est le Chéne vert avec
une valeur moyenne de -3.79MPa.

Pour la variable Ps, elle suit une loi normale (p-value = 0.8289) et il y a bien une différence
significative entre les especes étudiées (p-value = 0.037). Lorsque I'on effectue une comparaison
multiple deux a deux des especes, le Chéne vert apparait différent du Hétre. En effet, le Hétre a un P,
moins négatif que le reste des especes, avec une valeur moyenne de -2.69MPa. Les autres especes ont

une valeur moyenne proche de -4MPa (Figure 18).

«» Variables photosynthétiques

Parmi les variables photosynthétiques, seuls le Vcmax et la conductance stomatique maximale,
sont significativement différentes selon les especes (P-value = 0.001053 et 0.000896 respectivement ).

La variable Vcmax a un effectif de 283 valeurs. Cependant les effectifs sont trés hétérogénes entre
les especes. Par ordre croissant, ils sont de 2 pour le Pin d’Alep, 6 pour le Sapin, 37 pour le Chéne vert
et 238 pour le Hétre. De ce fait, la variable Vcmax, ne suit pas une loi normale (p-value = 2.986.10™")
mais lorsque 1’on effectue un test de Kruskal-Wallis, on observe qu’il existe bien une différence entre
les especes (p-value = 0.03). Seulement, lorsque 1’on effectue une comparaison multiple deux a deux,
il n’y a pas de différence. En revanche, lorsque I’on effectue une analyse visuelle de la figure 19, on se
rend compte que le Pin d’Alep est I’espece qui présente un Vemax le plus élevé. Il est en moyenne de
96.21umol.m™.s™. On peut noter également que les valeurs de Vcmax sont assez dispersées pour le
Chéne vert et le Hétre avec des valeurs minimales et maximales de 12.62 et 190 et de 1.54 et 130,
respectivement pour ces deux especes.

La conductance stomatique maximale, quant a elle, a un effectif un peu moins important que le
Vcmax, avec 80 valeurs dont seulement 4 pour le Pin d’Alep et pour le Sapin. Cette variable ne suit
pas une loi normale mais un test de Kruskal-Wallis (p-value = 0.0002) suivi d’une comparaison
multiple nous permet de voir que le Chéne vert est différent du Hétre. En effet, la Figure 20, montre
que le Hétre présente une conductance stomatique maximale supérieure aux autres especes. Sa valeur
moyenne est de 223.73 mmol.m™.s™". Le Chéne vert présente une plus faible conductance stomatique

avec une valeur moyenne de 136.84mmol.m™.s™".
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«» Variables de croissance et traits foliaires

Concernant les variables de croissances et les traits foliaires, 1’accroissement annuel, la
sensibilité au climat, la LMA et la quantité d’azote des feuilles montrent des différences entre especes.

Pour les traits foliaires, la quantité d’azote et la LMA sont les deux variables pour lesquelles
nous avons plus de 800 données. Ces variables ne suivent pas une loi normale. En ce qui concerne la
quantité d’azote, toutes les especes sont différentes les unes des autres lors de comparaisons deux a
deux. Graphiquement, on peut dire que le Hétre a un pourcentage d’azote plus important que les autres
especes, puis le Chéne vert, le Sapin et enfin de le Pin d’Alep. Les moyennes sont respectivement,
242%, 1.42%, 1.3% et 1.19%(Figure 21). A [linverse, toutes les especes sont différentes
significativement deux & deux pour la variable LM A, hormis la comparaison Sapin-Pin d’ Alep. Seul le
Sapin montre une distribution a deux pics au lieu d’avoir une forme normale, c’est aussi I’espece dont
I’effectif est le plus faible : 30 valeurs contre 138 pour le Pin d’Alep, 310 pour le Chéne vert et 362
pour le Hétre. A partir de la figure 22, on remarque que le Pin d’ Alep présente la LMA la plus élevée,
elle est en moyenne de 438.16g.m™. A I’inverse, le Hétre a la LMA la plus faible avec une moyenne
six fois plus petite que celle du Pin d’Alep, elle est de 70.96 g.m™.

Pour la croissance, les largeurs de cernes ne suivent pas une loi normale (p-value = 0.0004)
mais toutefois un test de Kruskal-Wallis montre qu’il existe au moins un effet espece (p-value =
0.024). Cependant, lorsque 1’on effectue une comparaison multiple deux a deux, il n’y a pas de
différence. En analysant la figure 23, on remarque que le Hétre et le Pin d’Alep semblent avoir des
accroissements légerement plus élevés que les deux autres especes, avec pour moyenne, un
accroissement annuel de 2.07 mm par an alors que celui du Chéne vert est, en moyenne, de 1.32 mm
par an. Néanmoins on observe des variations importantes pour le Hétre avec des valeurs comprises
entre 0.33 mm par an et 4.58 mm par an. Le Sapin présente, quant a lui, une distribution normale des
valeurs de largeurs de cerne surement expliquée par un effectif élevé de 107 valeurs.

Pour la sensibilité au climat, I’effectif total est de 152 valeurs dont 72 pour le Hétre et 71 pour le
Sapin. Cette variable ne suit pas une loi normale mais apres un test de Kruskal-Wallis, nous observons
que le Sapin est différent des trois autres especes. Il a une sensibilité plus faible au climat que le Chéne
vert, le Pin d’Alep et le Hétre. Sa moyenne est de 0.14 et la disparité entre ses valeurs n’est pas tres
grande (Figure 24). Le Pin d’ Alep semble avoir la plus grande sensibilité au climat, selon le graphique

mais ceci ne ressort pas dans les tests statistiques.
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3.2. Analyse en composante principale

Apres avoir regardé chaque variable indépendamment les unes des autres, nous avons réalisé une
analyse en composante principale. Nous avons choisi une représentation en deux axes afin que le
pourcentage cumulé de variance expliquée soit supérieur a 65%.

R/

< Représentation des especes

Chaque espece est représentée sur le graphique par un numéro. Le 1 correspond au Chéne vert, le
2 au Hétre, le 3 au Pin d’Alep et le 4 au Sapin. Sur I’axe 1-2, on remarque que chaque espece est bien
représentée. En effet, plus la fleche associée a une espece est longue, mieux elle est représentée. Ainsi,
le Hétre et le Pin d’Alep sont corrélés négativement sur ’axe 1 et le Chéne vert et le sapin le sont

également sur I’axe 2.

«» Représentation des variables et des especes

Graphiquement, on remarque que le Chéne vert est fortement corrélé aux variables i) sensibilité au
climat, ii) diametre moyen des vaisseaux, iii) densité du bois (Figure 25). Ainsi le Chéne vert semble
étre sensible au climat, sa densité d’éléments conducteurs est forte et leur diametre est large. A
I’inverse, sur I’axe 1-2, le sapin ne présente pas une densité de bois élevée ni méme des vaisseaux
larges et son potentiel minimal ne descend pas fortement dans les valeurs négatives, en effet, celui-ci
est au plus bas en moyenne de -1.65MPa, En revanche, il est corrélé positivement a 1’accroissement
annuel, il a donc une croissance forte a I’inverse du Chéne Vert.

Le Pin d’Alep et le Hétre sont opposés sur I’axe 2. Le Hétre apparait comme une espece dont
la conductivité spécifique des tiges et la conductance stomatique sont fortes, il transpire également
beaucoup mais son P50 n’est pas trés négatif et son potentiel minimal ne descend pas bas. Sa
proportion d’azote reste également élevée. A I’inverse, le Pin d’Alep a une grande capacité
photosynthétique avec une vitesse de transport d’électron et de carboxylation élevée et un Amax
également bien corrélé. On voit également que le Pin d’Alep a une surface foliaire bien développée

avec une LMA forte.

3.3.  Résultats des marges de sécurité

Afin d’étudier un aspect dynamique de la réponse des especes au stress hydrique, nous avons
analysé la différence entre le potentiel de base et le potentiel minimum. Pour cela nous avons exprimé
graphiquement le potentiel minimum en fonction du potentiel de base ainsi que la droite Py=Py,

(Figure 26). De ce graphique, on remarque que le Chéne vert est I’espece qui a son Py, qui descend le
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plus négativement, puis le Pin d’Alep. Ces deux especes peuvent donc supporter un stress assez grand
avant de fermer completement leurs stomates. Par manque de valeurs, on ne peut pas décrire le
comportement des potentiels du Heétre et du Sapin en situation de stress hydrique important.
Cependant, lorsque le stress est absent ou léger (P, proche de -1MPa), on remarque que le potentiel
de base de ces especes est toujours plus élevé que celui du Pin d’ Alep. Sur ce graphique, on peut noter
également que les P, de ces quatre especes ne descendent pas en dessous du seuil de cavitation : la
Pso. Seul le Chéne vert a des valeurs tres proches de son Ps.

Dans un second temps, lorsque I’on regarde les marges de sécurité des especes, on voit que ces
dernieres sont différentes selon les especes et varient plus ou moins dans le temps. L’intervalle des
marges de sécurité selon les especes sont les suivantes (Figure 27). Les valeurs utilisées sont indiquées
en annexe 3

- [2.25, 2.45] pour le pin d’Alep

- [1.86, 1.94] pour le sapin pectiné

- [-0.01, 2.03] pour le chéne vert sur le site de Font-Blanche

- [-1.12, 1.33] pour le chéne vert sur le site de Puéchabon
On peut ainsi considérer que les marges de sécurité sont relativement larges chez le pin d’Alep et le
sapin pectiné (supérieures a 2MPa) alors que celles du chéne vert sont étroites (inférieures a 2 MPa).

Au niveau des variations interannuelles, on remarque que les marges de sécurité oscillent
beaucoup chez le chéne vert et tres peu a I'inverse chez le pin d’Alep. Il nous est difficile de nous
prononcer sur le cas du sapin pectiné étant donné la faible quantité de mesures réalisées. On remarque
plusieurs optimums sur la courbe du Chéne vert et méme parfois des valeurs négatives (cas en 2005)
qui sous entendent que le potentiel minimal de cette espece est descendu en dessous du seuil de
rupture hydraulique. On remarque également que pour le chéne vert, les courbes des deux traitements
restent plus ou moins paralleles, ou suivent la méme évolution. L’écart entre les deux courbes ne
semble pas beaucoup varier, excepté pour I’année 2005 sur le site de Puéchabon. La diminution de
précipitation engendrée par I’exclusion de pluie semble donc se répercuter sur le fonctionnement
hydraulique du chéne vert. A I’inverse, pour le pin d’Alep, les courbes des deux traitements ne
semblent pas vraiment différentes, 1’exclusion de pluie ne semble donc pas influencer son potentiel

minimum.

4. Discussion
Peu d’études sur les mécanismes adaptifs des especes a la sécheresse se sont attardées a la fois sur

les traits « fixes » et leur composante dynamique comme les marge de sécurité ainsi que sur la

comparaison simultanée de plusieurs especes. Dans cette discussion nous allons aborder les variations

26






entre les différentes variables et especes puis en déduire quelques points de stratégies adaptatifs que

nous comparerons avec d’autres stratégies évoquées par d’autres chercheurs.

4.1. Discussion autour des variables

«» Variables de croissance

Concernant I’accroissement annuel en largeur, nous avons vu précédemment qu’il existe une
différence entre nos quatre especes, cependant la comparaison deux a deux ne nous a rien apporté. Le
Chéne vert est apparu comme 1’espéce ayant I’accroissement le plus faible en moyenne. Cela peut
s’expliquer par le fait que sur certains sites comme ceux de Font-Blanche, le Chéne vert est une espece
de sous étage, il a donc moins acces a la lumiere. Le Hétre semble étre I’espece la plus productive
mais, on remarque que la variabilité des valeurs est importante. En effet, 1’accroissement est une
variable qui dépend énormément de la localisation de la parcelle, de ses propriétés et également de la
gestion qui y est appliquée et de I’age des individus. En effet, le Hétre situé sous climat Méditerranéen
a un accroissement plutdt faible, qui peut étre d’environ 0.80 mm par an en Albanie (Tegel et al,
2014), alors que sur le plateau Lorrain, il est de plus de 2.3mm par an (Lebourgeois, 2005). De plus,
I’effectif total de cette variable n’était pas trés important car dans la littérature beaucoup de mesure
d’accroissement sont exprimées en BAI (Basal Area Increment). Pour utiliser au mieux cette variable,
il serait nécessaire de plus la normaliser en décrivant plus en détail la parcelle, la gestion qui y est faite
et le peuplement pour ainsi réaliser par exemple 1’ensemble des mesures sur les arbres d’un dge donné.
Il serait également intéressant de garder plutot les accroissements maximaux qui traduisent peut étre
plus le potentiel de croissance de I’espece.

La sensibilité au climat évalue la variation de la croissance autour de la valeur moyenne. Il ressort
de nos analyses que le Sapin aurait une sensibilité presque deux fois plus faible que les trois autres
especes. Ainsi la croissance du sapin serait peu sensible aux variations climatiques alors que
I’environnement dans lequel évoluent le Chéne vert et le Pin d’Alep est plus contraignant. Le Hétre
étant une essence décidue, il est normal qu’il soit plus sensible a la sécheresse une année donnée
(Cailleret et Davi, 2011). Par contre, il peut plus facilement récupérer d’une année sur I’autre.
Cependant, il nous manque un grand nombre de données pour plus approfondir I’analyse des résultats
concernant cette variable, notamment pour le Chéne vert et le Pin d’Alep pour lesquels nous avons

moins de cinq valeurs.
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% Traits foliaires

Concernant la quantité d’azote et la LMA, nous avons pour ces deux variables de grands
échantillons (>100) excepté pour la LMA du Sapin. Les especes sont toutes différentes pour la
variable azote. L’on remarque que ce sont le Hétre et le Chéne vert qui ont la quantité d’azote la plus
importante. Ce résultat est en accord avec les études montrant que les angiospermes ont une teneur en
azote foliaire plus importante que les gymnospermes. A [D’inverse, pour le LMA, les deux
gymnospermes de notre étude présentent des valeurs plus élevées que les deux angiospermes
confirmant les résultats Wright et al. (2004) Toutefois, ces résultats doivent étre regardé avec
prudence, il est possible les méthodes utilisées pour le calcul de la LMA dans les divers articles ou
dans les bases de données soient différentes. En effet, pour certaines mesures, il est possible qu’elles
n’aient pas été toutes faites sur des feuilles de lumiere. Suivant la méthode de mesure utilisée, il peut
également y avoir certains biais. Si ’on regarde les résultats du Pin d’Alep, on observe certaines
valeurs aberrantes, notamment les valeurs extrémes (806.45g.m™ et 125.3g.m™), elles peuvent
provenir de méthodes différentes de calcul. Par exemple, si le LMA d’une aiguille est calculée sur la
base de la surface projetée, il sera plus faible qu’en utilisant la surface totale développée. Il est
également important que les mesures soient faites sur des aiguilles du méme age. Pour également
mieux interpréter la variation de ce parametre suivant nos especes, il serait important de compléter les

mesures du Sapin.

+» Variables photosynthétiques

Nous n’avons pas obtenu de différences concernant la photosynthese a lumiere saturante pour nos
quatre especes. On peut expliquer ceci par le fait que les mesures n’ont pas toujours été prises en
conditions non limitantes. Les valeurs faibles de Amax peuvent notamment provenir de mesures faites
en conditions stressantes. Cependant, les résultats sur le Amax sont cohérents avec ceux obtenus pour
le Vemax et le Vjmax. Nous avons récolté beaucoup plus de valeurs de Vecmax sur le Hétre et le
Chéne vert, cela provient essentiellement du fait que de nombreuses mesures proviennent de
plantations comparatives. Nous discernons donc une différence de Vcmax entre nos quatre especes
avec le Pin d’Alep qui aurait une vitesse de carboxylation supérieure. Cela pourrait provenir du fait
qu’il s’agit d’une espece pionniere et donc une espece de lumiere, elle a ainsi plus de facilité a capter
la lumiere et a assimiler le carbone. Nous avons beaucoup moins de valeurs de Vjmax, nous n’avons
donc pas pu obtenir de différence entre nos especes, mais lorsque I'on effectue le ration
Vjmax/Vcmax, celui-ci n’est pas constant entre nos especes. Il est relativement faible pour le Pin
d’Alep (1.63 en moyenne.

La conductance foliaire maximale est plus importante chez le Hétre. En effet, ceci est cohérent
avec le fait qu’il s’agit d’une espece décidue qui transpire beaucoup au printemps. En revanche il est

difficile d’obtenir plus qu’une tendance générale car le résultat de la mesure differe selon la méthode,
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Figure 28: Représentation graphique de nos quatre especes selon ' ACP




lorsque 1’on utilise leaf Porometer ou Licor 6400 (Davi com pers) et également, il se peut que dans les
articles ou dans les mesures, certaines soient mesurées en mole d’eau et d’autre de CO,. Ceci pourrait
expliquer les valeurs maximales aberrantes du Hétre et du Chéne vert.

@

< Variables hvdrauliques

Parmi les variables hydrauliques, la densité du bois, le potentiel de fermeture des stomates et la
conductance mésophyllienne ne montraient pas de différences significatives entre les especes. Ceci est
peut étre di aux faibles effectifs pour ces mesures. Cependant, la densité du bois tend a étre plus
importante pour les feuillus que pour les coniferes que nous avons étudiés et a I'intérieur de ce premier
groupe, on remarque qu’elle est plus importante pour ceux que 1’on présume les plus adaptés a la
sécheresse, le Chéne vert pour les feuillus et le Pin d’Alep pour les coniferes. La conductivité des tiges
est plus importante pour le Hétre, ce qui est cohérent avec son fort Gmax et qui confirme le fait que le
Hétre est une espece qui transpire beaucoup au printemps. En effet, il a besoin de mettre en place de
large flux au printemps pour maximiser la photosynthese et pouvoir ainsi renouveler son feuillage. Les
trois autres especes semblent avoir une conductivité spécifique semblable tout comme peut I’étre leur
conductance stomatique.

Le Psg et le Py, sont les plus élevés chez le Hétre puis le Sapin et les plus négatifs chez le Chéne
vert. Le Hétre est donc I’espece la plus vulnérable a la cavitation (Psy pas trés négatif). On remarque
que les valeurs de Psj et P, sont trés variables chez le Chéne vert et le Pin d’ Alep. Ceci peut provenir
du fait que les mesures proviennent de différentes provenances. Les valeurs du P, peuvent étre
délicates a mesurer car I'on n’est jamais bien slir d’€tre au potentiel minimum. Nous notons une
particularité pour le Sapin qui a certes un potentiel minimum qui ne descend pas dans des valeurs de
potentiel tres négative, il ferme donc ses stomates rapidement car il parait vulnérable a la cavitation,
cependant, son Ps, est relativement faible. Sa marge de sécurité est donc assez large ce qui est
relativement surprenant pour une espéce supposée vulnérable. Cela est a mettre en lien avec le fait
qu’il s’agit d’un conifere et qu’il peut se trouver a des altitudes ol I’on peut avoir des périodes de gel

et peut étre d’embolie hivernale.

4.2. Discussion autour de ’ACP

L ACP réalisée nous a permis de confirmer certaines tendances dégagées par 1’analyse des figures
précédentes et de déterminer des éventuelles stratégies d’adaptation. Comme nous avons pu voir sur la
figure 28, nous avons une succession de nos especes sur I’ensemble de nos axes 1 et 2 avec lorsque

I’on tourne dans le sens des aiguilles d’une montre le Pin d’Alep, le Chéne vert, le Hétre et Sapin.
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Nous avons ici un gradient non continu de I’espece qui nous semble la plus adaptée a la
sécheresse, a la moins adaptée si on prend comme critere d’adaptation la répartition des especes en
fonction des précipitations estivales. Ce gradient n’est pas continu car les niches écologiques ne sont
pas conjointes. Chaque espece a des variables qui lui sont plus ou moins corrélées positivement ou
négativement. C’est ce qui nous permet de déterminer les stratégies. Cependant nous verrons dans la
suite du rapport que les résultats de I’ ACP sont a prendre avec beaucoup de précaution et que nous les

avons toujours interprétés en prenant en compte les limites discutées plus haut pour chaque variable.

«» Stratégie des especes

Le Pin d’Alep a une forte vitesse de carboxylation et un transport d’électrons rapide. II
photosynthétise donc beaucoup. Ceci est cohérant avec le fait que ce soit une espece héliophile et
surtout pionniere. Son fort ratio masse des feuilles sur surface foliaire est également en adéquation
avec le fait qu’il s’agisse d’une espece pionniere. En effet, les feuilles qui sont fortement exposées a la
lumiere ont souvent une cuticule plus épaisse ou bien la membrane de leurs cellules plus épaisse
également afin de protéger les feuilles contre la dessiccation (Letts et al, 2011). Les aiguilles peuvent
également avoir une plus forte fraction de tissus non photosynthétiques qui permettent d’augmenter la
résistance aux potentiels hydriques foliaires fortement négatifs (Oertli et al, 1990). Pour cette espece,
la LMA est corrélée négativement a la proportion d’azote mais le produit azote x LMA est tres fort. Le
pin d’Alep apparait aussi comme une espece peu vulnérable a la cavitation. En effet, il s’agit de
I’espece qui possede la P50 la plus basse et une conductivité des tiges peu élevée. Cependant, il ferme
plus vite ses stomates que le Chéne vert et maintien donc un P, assez éloigné de son Ps,.

Le Chéne vert et le Sapin s’opposent sur I’axe 2. Le Chéne vert a une densité forte de vaisseaux du
xyleme qui ont un diametre important, en effet, dans les figures, c’est cette espece qui a sa valeur
maximale la plus forte. La forte densité du bois peut étre reliée a la vulnérabilité a la cavitation (Hacke
et al, 2000). Plus la densité est forte, moins I’espece est vulnérable. C’est ce que 1’on retrouve pour le
Chéne vert. En effet, il ferme ses stomates a des forts niveaux de stress donc quand le potentiel
hydrique descend a de trés faibles valeurs. C’est également une espéce qui est tres sensible a son
environnement et qui va donc réagir fortement mais dont I’accroissement radial est faible. Cependant
nous ne pouvons pas déterminer une généralité car nous avons utilisé seulement les données
d’accroissement du site de Font-Blanche.

A P’inverse du Pin d’Alep, le Hétre est corrélé négativement aux variables photosynthétiques et a
la LMA, mais positivement au Gmax et a I’ Azote. Le Hétre est donc une espece qui tend & maximiser
son taux transpiratoire ce qui est cohérent avec la forte conductivité des tiges. D’autre part, cette
espece fortement vulnérable a la cavitation (son Ps, est faiblement négatif) ce qui est cohérent avec
une forte régulation du P, (P, proche de zéro) probablement en lien avec un fort contrdle
stomatique. Comme nous I’avons dit auparavant, le Hétre est donc une espece qui nécessite beaucoup

d’énergie au printemps pour la reconstitution de son houppier, il a donc
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besoin de beaucoup transpirer, cependant il est trés vulnérable & la cavitation et stoppe donc
rapidement sa photosyntheése. Le fait qu’il transpire beaucoup sans pour autant faire beaucoup de
photosynthese peut correspondre a une adaptation aux conditions ombragées

Contrairement au Chéne vert, le Sapin est une espece tres peu sensible a son environnement, il
ferme ainsi trés tot ses. Mais il est capable de maintenir une croissance radiale forte mais
probablement car la densité et le diametre des vaisseaux est faible. Par contre, il n’est pas
particulierement vulnérable a la cavitation. L’allocation tres favorable a la croissance provient aussi du

fait que le sapin effectue sa photosynthese 1’hiver contrairement au Hétre.

< Problémes autour de ’ACP

Ces stratégies discutées grace a I’ ACP sont a prendre avec grandes précautions. En effet, le choix de
I’ ACP s’est imposé a nous car nous avions des variables quantitatives et que nous voulions avoir une
vue d’ensemble de 1’organisation des variables par rapport aux especes et surtout une représentation
graphique. Cependant, comme nous n’avions pas les mémes effectifs pour toutes les variables, pour
chaque espece et que nos mesures étaient indépendantes, nous avons choisi de réaliser I’ ACP sur les
moyennes des especes pour chaque variable. Il est vrai que nous n’avions pas forcément toutes les
mesures réalisées sur toutes les parcelles utilisées dans la base de données réalisée. Ceci a donc enlevé
de la force au test statistique d’autant plus que nous avons seulement quatre especes. Le test serait
beaucoup plus robuste si I’on considérait plus d’especes et aussi si nous avions toutes les variables
mesurées sur toutes les parcelles.

L’analyse la plus robuste est donc celle obtenue par les analyses de variances qui donnent une

tendance générale.

4.3. Les stratégies présentes dans la littérature.

Les notions de stratégies adaptatives ont déja été abordées dans certains articles. Tardieu et
Simonneau (1998) et Bréda et al (2006) mettent déja en évidence deux stratégies : 1) la résistance par
I’évitement : réponse isohydrique, ii) la résistance par la tolérance : réponse anisohydrique (Figure 29).

Les especes isohydriques tendent & maintenir le plus stable possible leur potentiel hydrique foliaire
et tendent a €tre plus vulnérables a la cavitation. En effet leur P5, étant faiblement négatif, ces especes
risquent d’atteindre rapidement des potentiels hydriques de rupture hydraulique (P, << Ps) si la
sécheresse est trop intense (McDowell et al, 2008). Ces especes isohydriques ferment donc rapidement
leurs stomates et ont donc un potentiel minimum qui descend faiblement. A I'inverse, les especes
anisohydrique, fermant tardivement leurs stomates, sont plus résistantes a la cavitation et ont donc un
P50 plus négatif. Cependant chaque stratégie a des contraintes associées. En fermant rapidement leurs

stomates, les especes isohydriques seront certes moins sujettes
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aux risques de cavitation mais elles réduisent aussi fortement leur absorption de CO, entrainant une
diminution du substrat nécessaire au métabolisme et a la croissance. A l'inverse, les especes
anisohydriques continuent de transpirer et de photosynthétiser méme lors d’épisodes de sécheresse.
Ces especes diminuent leur potentiel hydrique foliaire en méme temps que diminue celui du sol, elles
maintiennent ainsi une conductance stomatique élevée et laissent ouvert leur stomates le plus
longtemps possible. Ces mécanismes de tolérance reposent sur des processus d’ajustements
osmotiques des cellules et des éléments conducteurs supportant des pressions plus élevées (Brendel et
Cochard, 2011). En revanche, en laissant leurs stomates ouverts plus longtemps, elles augmentent leur
risque de cavitation et diminue donc leur marge de sécurité.

Ces deux réponses ne sont pas exhaustives. La distinction entre les deux stratégies reste encore
difficile (Franks et al., 2007). En effet, ces stratégies peuvent différer suivant I’espéce mais aussi de
maniere intraspécifique et suivant la situation.

Un autre bon indicateur des stratégies des especes vis-a-vis du stress hydrique est donc leur
vulnérabilité a la cavitation (Choat et al, 2012). Nous avons ainsi décidé d’analyser un aspect plus
dynamique de la résistance a la sécheresse en analysant 1’évolution des potentiels de base, potentiels
minimums et des marges de sécurité et de discuter de ces stratégies isohydriques et anisohydriques.
C’est un theme qui interpelle de plus en plus le questionnement scientifique comme la parution de

syntheses récentes (Klein, 2014) (Martinez-Vilalta et al., 2014)

4.4. Discussion autour des marges de sécurité

Nos quatre especes n’ont pas la méme dynamique de potentiel de base et potentiel minimum. Le
potentiel de base du Chéne vert descend tres proche de son point de rupture hydraulique (Ps), il ferme
ses stomates ainsi tardivement et apparait comme une espece ayant plus un comportement
anisohydrique. Le Pin d’ Alep, quant a lui a un potentiel de base qui descend également beaucoup mais
moins que le Chéne vert, son potentiel minimum est aussi moins élevé. Il ferme dont plus rapidement
ses stomates et apparait comme plus isohydrique que le Chéne vert. Nous avons peu de données pour
le Sapin et le Hétre mais nous remarquons que leur potentiel reste stable et que méme lors d’un léger
stress, ils ferment rapidement leurs stomates, ils sont donc relativement plus évitants a la sécheresse.
Pour le Sapin, il est vrai que son Pspa tout de méme une valeur assez basse. Cela vient peut-étre du fait
qu’il s’agit d’une espece que 1’on peut retrouver a des altitudes plutdt importantes, il est donc aussi
résistant au froid, son P50 faible lui permettrait de résister a I’embolie hivernale.

Récemment, Martinez-Vilalta et al (2014) ont également travaillé sur la relation entre le potentiel
de base et le potentiel minimum pour décrire la réponse des especes forestieres a la sécheresse. 1l a
déterminé deux parametre sur le graphe P, = f(Pg) (Figure 30), i) ’ordonnée a I’origine qui relie la
transpiration maximale 2 la capacité du transport hydraulique et ii) la pente de la courbe qui mesure la

sensibilité relative de la transpiration et de la conductance hydraulique a la diminution de la
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disponibilité en eau. D’apres cette étude, 80% des especes forestieres ont cette sensibilité inférieure a 1
ce qui correspond a un comportement anysohydrique. Apres avoir calculé ces deux parametres sur nos
courbes pour le Chéne vert, le Pin d’Alep et le Sapin, nos especes seraient toutes partiellement
isohydriques.

Nos calculs sur les marges de sécurité ont montré qu’elles étaient différentes selon les especes
mais aussi suivant la distinction feuillus/coniféeres. Choat et al ont mené une étude en 2012 sur la
vulnérabilité a la sécheresse de 226 especes forestieres situées sur des sites différents dans le monde.
De cette étude, il ressort que 70% des especes forestieres évaluées fonctionnent a des potentiels
hydriques tres proches de leur valeur seuil de rupture hydraulique, les rendant ainsi potentiellement
exposé a une mort due a un stress hydrique. IlIs considerent qu'une marge de sécurité étroite est
inférieure & 1MPa. Dans notre cas, nous pouvons considérer que le Chéne vert, quelque-soit son site,
fait partie des especes a marge de sécurité étroite. D’une maniere générale, Choat et al. (2012)
considerent que les angiospermes ont une plus faible marge de sécurité que les gymnospermes (Figure
31). C’est également ce que I’on retrouve dans nos résultats. Ainsi les angiospermes comme le chéne
vert auraient davantage tendance a subir des épisodes d’embolie plus importants que les
gymnospermes. A I’inverse une marge de sécurité supérieure a 2MPa, comme nous ’avons ici pour le
pin d’Alep, suggere que le potentiel hydrique de ces especes atteindra le potentiel de rupture
hydraulique uniquement a la suite d’épisodes exceptionnellement intenses de sécheresse (Delzon et
Cochard, 2014).

Cependant, malgré une embolie importante du chéne vert en cas de stress hydrique, le
pourcentage de mortalité n’est pas plus élevé que chez nos autres especes. En effet, il est possible que
les angiospermes aient une capacité plus importante a réparer le systeéme conducteur soit en dissolvant
les bulles de gaz issue de la cavitation, soit en mettant en place de nouveaux conduits par la croissance
du xyleme. Ainsi, cette faculté de résorption apparait comme une stratégie de survie en cas de stress
hydrique. Récemment, des cycles d’embolisme et de réabsorption ont été observés en laboratoire pour
le peuplier (Secchi & Zwieniecki, 2011), mais ces expériences sont sujettes a controverses (Wheeler et
al, 2013, PCE). Toutes les parties de 1’arbre ne sont pas touchées avec la méme gravité par I’embolie.
En effet, les branches sont plus résistantes que les feuilles ou les racines, les organes distaux étant des
organes demandant moins d’énergie a reconstruire. Ainsi les coniferes, qui ont une marge de sécurité
forte subissent principalement de I’embolie dans les organes distaux mais treés peu dans les branches
ou cela serait plus contraignant pour leur survie alors que les angiospermes qui ont une marge de
sécurité étroite, sont plus sensibles a I’embolie et en contractent méme dans leurs branches. Les
coniferes peuvent donc plus facilement extraire I’embolie de leurs feuilles soit par excision, soit par
mécanisme de résorption. Les mécanismes responsables de cette résorption impliqueraient I’action des
sucres en relation avec les cellules du parenchyme et le phloeme (Salleo et al, 2006). Lorsque le sucre
est transporté dans les conduits embolisés par 1’intermédiaire de cellules vivantes comme le phloeme

ou le parenchyme, il amene avec lui I’eau stocké dans le végétale (Brodersen et al, 2010). Cette eau
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peut servir de tampon pour atténuer les fluctuations de potentiel hydrique dans la plante et peut
permettre de dégazer les conduits embolisés (Meinzer et al, 2003 ; Brodersen et al, 2010). Ainsi,
Johnson et al (2012) soutiennent le fait que la différence de marge de sécurité entre les coniferes et les
angiospermes peut provenir d’une différence de composition anatomique du xyléme. Comparé aux
angiospermes, les coniferes semblent avoir peut de parenchyme et de carbohydrates dans leur bois
alors que ce sont justement ces cellules qui favoriserait la résorption de I’embolie. Les angiospermes
ont aussi plus souvent la capacité a repartir apres des descentes de cimes ou des mortalités de
branches. Du point de vue architectural, ils seraient moins sensibles a de I’embolie dans certaines de

leurs branches.

5. Conclusion et perspectives

Dans notre étude, nous avons pu déterminer que toutes les especes ne réagissent pas de la méme
maniere vis-a-vis du stress hydrique. Méme lorsque les espeéces partagent le méme milieu, elles
peuvent réagir de maniere différente et mettre en place des stratégies d’adaptation. Pour cela, apres
avoir analysé différentes variables qui peuvent entrer dans ces stratégies pour nos quatre especes cibles
(Chéne vert, Pin d’Alep, Hétre, Sapin pectiné), nous nous sommes apercus que les stratégies sont plus
représentées par des groupes de variables et qu’il est encore difficile de déterminer une stratégie
stricte. En effet, celle-ci peut différer suivant le milieu, ou la gestion du peuplement. D’une manicre
générale, le Pin d’Alep est caractérisé par les variables photosynthétiques (Vcmax, Vjmax), LMA
forte et une Ps, faible. A I'inverse le Hétre et le Sapin sont plus évitant. Ils ferment leurs stomates tot
et sont vulnérables a la cavitation mais ils sont moins sensibles aux variations environnementales
notamment le Sapin et conservent une croissance forte car ils sont présents dans des milieux plus
humides. Le Chéne vert est encore plus résistant a la cavitation que le Pin d’Alep et a un transport
hydraulique efficace. Ainsi aucune variable ne discrimine totalement une espece.

Pour approfondir ce travail, il faudrait plus de rigueur et de normalisation dans la prise des
données. Il faudrait décrire chaque protocole mais aussi le peuplement, la station et avoir plus
d’effectifs pour certains couples variables / especes. Cela permettrait d’avoir des stratégies sans doutes
plus explicites. Cependant les traits fonctionnels potentiellement reliés a 1’adaptation au stress
hydrique estival ne sont pas les seuls éléments a prendre en compte. Nous remarquons que les
stratégies different selon les especes pionnieres et les especes d’ombres mais également suivant leur
résistance a la cavitation, ce dernier trait étant un élément crucial dans I’adaptation des especes pour de
nombreux chercheurs (Choat et al, 2012 ; Urli et al, 2013 ; Martinez-Vilalta et al, 2014), mais aussi

suivant s’ils font partis des feuillus ou des coniféres ou encore s’ils sont sempervirents ou décidus.

34






A la suite de cette étude, il serait intéressant de reprendre la base de données, de la normaliser et
de la compléter, non pas seulement pour nos quatre especes mais aussi sur un plus grand nombre
d’especes en ajoutant par exemple des especes du niveau climatique supra-méditerranéen comme le
Cedre et le Chéne pubescent afin d’obtenir un gradient altitudinal et climatique. Il serait aussi
intéressant de plus explorer les corrélations entre les variables afin d’en avoir moins & mesurer sur le
terrain tout en ne perdant pas d’informations. Connaitre les stratégies d’adaptation des arbres est
essentiel pour la gestion foresticre pour en tirer le maximum de bénéfice voulu dans un service

écosystémique ciblé.
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Annexe 1: moyenne, médiane, minimum et maximum des variables

species Variables Mean Median Min Max

cv Al_As 0,25 0,25 0,24 0,26
cv Amax 9,36 8,88 1,06 24,50
H Amax 9,15 8,90 1,61 15,20
PA Amax 13,28 12,81 5,50 22,00
S Amax 5,50 5,68 3,15 7,50
Ccv conductivite_racines 12,96 12,96 12,96 12,96
PA conductivite_racines 42,00 42,00 42,00 42,00
cv conductivite_tiges 0,72 0,47 0,20 1,86
H conductivite_tiges 3,44 3,32 2,50 4,90
PA conductivite_tiges 0,35 0,35 0,13 0,56
S conductivite_tiges 0,38 0,43 0,26 0,45
cv densite_bois 0,73 0,73 0,62 0,84
H densite_bois 0,65 0,63 0,56 0,76
PA densite_bois 0,55 0,55 0,54 0,56
S densite_bois 0,49 0,47 0,41 0,64
Ccv diametre_moy_vaisseaux 38,37 36,00 20,80 55,00
H diametre_moy_vaisseaux 22,96 23,00 17,66 27,42
PA diametre_moy_vaisseaux 20,63 26,06 10,20 28,52
S diametre_moy_vaisseaux 11,31 11,85 8,63 12,90
cv elasticite_des_parois 15,30 11,00 4,50 33,00
H elasticite_des_parois 13,33 14,60 8,00 17,40
PA elasticite_des_parois 7,17 7,17 7,17 7,17
cv epaisseur_parois 2,34 2,34 2,34 2,34
H epaisseur_parois 2,70 2,70 2,70 2,70
PA epaisseur_parois 3,29 2,93 2,77 4,18
cv Gm 115,88 121,50 54,00 202,00
H Gm 199,97 239,91 120,00 240,00
PA Gm 50,00 50,00 50,00 50,00
S Gm 68,00 68,00 68,00 68,00
cv Gmax 136,84 123,89 21,98 500,00
H Gmax 223,73 236,84 70,39 550,00
PA Gmax 156,33 142,50 90,30 250,00
S Gmax 154,78 123,70 91,70 280,00
cv HV 3,30 3,30 3,30 3,30
H HV 2,56 2,53 2,41 2,81
PA HV 0,41 0,41 0,41 0,41
S HV 0,12 0,01 0,01 0,30
cv LMA 162,74 164,60 40,88 268,20
H LMA 70,96 73,22 23,00 175,32
PA LMA 438,16 435,16 125,30 806,45
S LMA 293,27 286,20 243,52 409,05
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cv MS 0,34 0,30 0,25 0,50
H MS 0,24 0,24 0,14 0,36
PA MS 0,35 0,36 0,23 0,42
S MS 0,14 0,14 0,10 0,26
cv N 1,42 1,39 0,84 3,73
H N 2,42 2,45 1,06 4,06
PA N 1,19 1,18 0,48 2,10
S N 1,30 1,31 0,74 1,57
cv NLMA 231,09 231,09 231,09 231,09
H NLMA 171,72 171,72 171,72 171,72
PA NLMA 521,41 521,41 521,41 521,41
S NLMA 381,25 381,25 381,25 381,25
cv P50 -4,29 -4,70 -6,60 -1,40
H P50 -2,69 -2,90 -3,48 -1,00
PA P50 -4,06 -3,11 -5,97 -2,90
S P50 -4,23 -4,11 -4,92 -3,70
cv Pmin -3,79 -3,84 -4,91 -2,67
H Pmin -2,74 -2,74 -3,80 -1,68
PA Pmin -2,74 -2,67 -4,07 -2,22
S Pmin -2,24 -1,66 -4,00 -1,63
cv potentiel_fermeture_stomates -3,46 -3,50 -4,70 -2,60
H potentiel_fermeture_stomates -2,50 -2,50 -2,50 -2,50
PA potentiel_fermeture_stomates -2,37 -2,80 -3,50 -0,80
S potentiel_fermeture_stomates -4,50 -4,50 -5,00 -4,00
cv potentiel_osmotique -1,53 -1,50 -2,40 -0,60
H potentiel_osmotique -1,81 -1,81 -2,11 -1,50
PA potentiel_osmotique -1,40 -1,44 -1,62 -1,20
PA root_shoot_area 0,65 0,65 0,65 0,65
S root_shoot_area 1,34 1,34 1,34 1,34
Ccv safety_margin 0,50 0,50 0,50 0,50
H safety_margin 1,01 1,01 1,01 1,01
PA safety_margin 1,69 1,69 1,69 1,69
S safety_margin 2,58 2,58 2,58 2,58
cv TWR 1,32 1,58 0,33 2,35
H TWR 2,07 2,00 0,54 4,58
PA TWR 2,07 1,95 0,87 3,73
S TWR 1,75 1,69 0,45 4,19
cv Vcmax 52,44 44,64 12,62 190,00
H Vcmax 41,69 38,00 1,54 130,00
PA Vcmax 96,25 96,25 79,40 113,10
S Vcmax 35,03 32,15 24,70 55,50
cv Vjmax 118,65 131,70 44,15 165,00
H Vjmax 100,33 94,27 4,23 450,00
PA Vjmax 157,20 157,20 138,90 175,50
S Vjmax 101,37 91,10 75,00 138,00

48




té des tests et p-values

icativi

f

igni

S

Annexe 2

SOIUAIQPIP JudWwAAnRIIUSIS so[dnnw suosteredwo) : ND

noQIeg 9p IN[d

sed srewr JneoryIuSIs 19 ondeys ap 191 9] puenb 9AIROJIUSIS JUSWAUUAOW Y AONY [ 2IPISU0D U

0 |
1 g S

D

%€ 0

8150

5100 Isuap

015 W3} 10

JUeOIJIUSIS UOU 1S9, I
JueoyrusIs 1S9,
¥4 )
S| Ve
WS | WeH | SH
VN | SR | YW NS S
GR) | YD | D N)Yd SH
R O ) NH | KN NH | SN
r-oreo| G-lrte LST20000 (1600 r-ore| esa00
(o-lor9€r's 6191000

49



Annexe 3 : Tableaux de valeurs utilisés pour la représentation des
marges de sécurité

Pm(min) Pm(min)-P50
Année PM30 M30 Année | PM30 | M30 | PM30-M30
2008 4,71 4,29 2008 | -001 | 041 0,42
2009 3,34 4,00 2009 136 | 0,7 0,66
2010 2,67 3,02 2010 2,03 | 1,68 0,35
2011 3,01 3,22 2011 169 | 1,48 0,21
2012 -3,44 3,87 2012 126 | 0,83 0,43
2013 -2,99 -3,36 2013 1,71 1,34 0,37
Chéne vert, Puéchabon Chéne vert, Puéchabon
Pm Pmin-P50
Années | contréle exclusion controle exclusion difference
2004 -3,37 -3,83 2004 1,33 0,87 0,46
2005 -4,70 -,82 2005 0 1,12 1,12
2006 4,91 -, 14 2006 20,21 -0,44 0,23
2007 -3,94 4,65 2007 0,76 0,05 0,71
2008 -3,84 4,34 2008 0,86 0,36 0,5
2009 3,91 4,27 2009 0,79 0,43 0,36
2011 4,40 4,87 2011 0,305 -0,166 0,471
P50 -4,7
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P50

51|

Pin d'Alep, Font-Blanche

Pin d'Alep, Font-Blanche

Pm(min) Pm(min) - P50
Année PM30 M30 Année PM30 M30 PM-M30
2008 -2,83 -2,84 2008 2,26 2,25 0,02
2009 -2,83 -2,76 2009 2,26 2,34 -0,08
2010 -2,64 -2,73 2010 2,45 2,37 0,09
2011 -2,76 -2,74 2011 2,33 2,35 -0,02
2012 -2,84 -2,74 2012 2,25 2,35 -0,10
2013 -2,67 -2,64 2013 2,43 2,45 -0,03
P50 | -3,65)

Pm(min)
Année Dvx2 Dvx5
2008 -1,79 -1,78
2009 -1,74 -1,71

Pm - P50
Année Dvx2 Dvx5
2008 1,86 1,87
2009 1,91 1,94
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