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Préface

Ma découverte de la recherche phénologique

Curieusement, je n'ai jamais abordé la recherche phénologique durant mes études. Bien que passionnée par les
phénomeénes saisonniers et les foréts depuis ma plus tendre enfance, jlignorais I'existence de la phénologie jusqu'a la fin
de mon mémoire de master. Lors de ma licence en sciences de I'environnement a I'ETH de Zurich, je m'intéressais a la
biologie et a la chimie, et plus particulierement a la pédologie. Choisir une spécialisation pour mon master s'est avéré un
véritable défi. J'ai finalement opté pour la biogéochimie et la dynamique des polluants, car j'envisageais de travailler dans
un bureau d'études ou au sein d'un canton une fois diplémée. Par ailleurs, j'ai eu I'opportunité de réaliser mon mémoire de
master au WSL, ou j'ai étudié les relations de diversité et les caractéristiques des communautés d'écosystémes de prairies
expérimentales. Un jour, sur le chemin du retour du WSL, vers la fin de mon mémoire, j'ai croisé dans le bus mon directeur
de thése, le docteur Yann Vitasse. Nous avons rapidement entamé une discussion sur ma thése, et j'ai soulevé la question
de la reproductibilité de mes travaux si la recherche avait été menée plus t6t dans I'année. Yann m'a alors expliqué qu'il
travaillait en phénologie, un domaine de recherche qui s'intéresse aux questions temporelles. Cette rencontre a jeté les

bases d'un stage au cours duquel j'ai pu me consacrer pleinement a la recherche phénologique.

Durant ce stage, mon intérét pour la recherche phénologique s'est tellement affirmé qu'il est devenu une composante
essentielle de ma personnalité. C'est pourquoi j'étais (et je suis toujours) ravie d'avoir I'opportunité de suivre ma passion et

de réaliser mon doctorat dans un domaine aussi passionnant.

Figure 1 : Malheureusement, je ne possede aucune photo de mon enfance illustrant mes observations phénologiques de la
canopée des arbres. Cependant, j'ai retrouvé une photo de moi a I'dge de 6 ans (a gauche, évidlemment) ou je me
passionne pour un domaine étroitement li¢, la dendrologie, en comptant les cernes d’'un arbre coupé. A 29 ans (a droite),

je m’intéressais davantage a la croissance de I'arbre au cours des derniéres années qu’a son age global.
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Résumeé

L'ensemble des expériences et des études que j'ai menées durant mon doctorat a considérablement fait progresser la
compréhension actuelle de la phénologie des arbres tempérés, notamment dans le contexte de

le réchauffement climatique projeté. La thése portait sur les processus physiologiques vitaux qui régulent

dormance et permettre la circulation de I'eau dans les bourgeons visuellement dormants pendant I'hiver. J'ai également étudié la
répartition des ressources et la croissance des jeunes arbres a feuilles caduques des régions tempérées pendant I'été et

I'effet de la phénologie printaniére et automnale des arbres adultes sur le carbone, I'eau et les nutriments

Le cycle du sol dans trois hétraies suisses. Ces résultats apportent des informations importantes.

sur la maniere dont le froid, le forcage et la photopériode influencent la phénologie printaniére des espéces d'arbres

et évaluer dans quelle mesure les espéces sont adaptées au climat local et quel role joue I'histoire phylogénétique de I'espéce.

Dans la premiére partie du chapitre 2, j'ai exposé des boutures d'arbres de six espéces d'arbres européens a différents stress
thermiques (faibles et élevés), a des températures de forgage (5, 10, 15 et 20 °C) et a des photopériodes différentes.

conditions (durée du jour de 8 h et 16 h) pendant I'hiver. En méme temps, les mémes conditions

ont également été appliquées a la coupe de rameaux d'espéces d'arbres d'Asie orientale par un groupe de recherche en Chine
sur trois especes d'arbres phylogénétiquement apparentées aux espéces d'arbres étudiées dans

Suisse. De plus, j'ai calculé le temps thermique nécessaire au débourrement et interprété son

induisant une dépendance a la température. Dans ce chapitre, je démontre que les espéces d'Asie de I'Est réagissent

plus sensibles aux variations de température, indépendamment de I'exposition au froid, que leurs homologues d'Europe centrale,
ce qui suggere que la prévisibilité climatique régionale a fagonné le

évolution des besoins en froid et en forgage. Par conséquent, je m'attends a ce que les espéces d'arbres d'Asie de I'Est évoluent.
pour faire progresser plus fortement la phénologie printaniére dans un futur climat plus chaud que les arbres européens
espeéces. Rétrospectivement, il aurait été formidable d'inclure également des collaborateurs de I'Est.

L'Amérique du Nord, car le climat hivernal y semble encore plus imprévisible que

en Europe centrale. Malheureusement, cela ne s'est pas produit et nous avons manqué I'occasion d'explorer plus en profondeur

I'interaction entre la phénologie et la prévisibilité climatique.

Dans la deuxiéme partie du chapitre 2, j'ai utilisé les données phénologiques des boutures de rameaux exposées a

forte période de froid et longue photopériode (c'est-a-dire que nous voulions des boutures de rameaux sans phénologie printaniére)
contraintes) de la premiére partie de ce chapitre pour remettre en question la croyance répandue selon laquelle les changements
physiologiques des arbres induits par le réchauffement climatique sont responsables du déclin phénologique observé

sensibilité a la température. De plus, mes affirmations ont été étayées par des données a long terme sur le printemps.

Données phénologiques (>100 ans) de cerisiers poussant a Liestal, en Suisse.

Autrement dit, je pourrais démontrer que le déclin observé de la sensibilité phénologique a la température est

une conséquence mathématiquement attendue de I'augmentation des températures, en supposant qu'un thermique

L'accumulation de chaleur déclenche le débourrement. En conclusion, je préconise une évaluation critique plus
poussée des méthodes et des résultats obtenus a l'avenir.

Dans la premiére partie du chapitre 3, j'ai prélevé des échantillons de boutures de rameaux de cing espéces d'arbres tempérés a feuilles caduques.
de maniére continue, de la sénescence automnale au débourrement printanier, sur deux sites (Muttenz et Uetliberg).

avec une différence d'altitude d'environ 500 m pour simuler différents refroidissements et contraintes.

Vi
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L’exposition hivernale a été étudiée. Cette procédure a été choisie pour corréler I'absorption d’eau a court terme avec I'état
de dormance du bourgeon grace a de 'eau marquée au tritium (®H). Ainsi, deux rameaux de chaque arbre étudié ont été
prélevés lors de chaque campagne d’échantillonnage. Un rameau a servi a déterminer la profondeur de la dormance,
tandis que l'autre a permis de mesurer I'absorption d’eau a court terme. J’ai émis I'hypothése d’'une dégradation continue
des obstacles dans les symplastes avec 'augmentation du froid. Cependant, contrairement a mes attentes, I'absorption
d’eau symplastique a court terme des rameaux vers les bourgeons n’a pas augmenté progressivement avant le
débourrement. Néanmoins, un lien a été établi entre la teneur en eau des bourgeons et leur état de dormance, suggérant
que I'absorption d’eau dans les bourgeons se poursuit pendant I'hiver, méme si ces derniers sont visuellement dormants.
Fait intéressant, de fortes différences ont été observées entre les espéces d’arbres étudiées sur les deux sites, tandis que
la réaction de toutes les espéces était globalement peu affectée par le site. Ainsi, toutes les espéces d'arbres ont présenté
une réaction spécifique a I'espéce, et non au site, pour tous les paramétres étudiés, malgré une différence de température
constante d'environ 2,5 °C tout au long de I'hiver. Bien que cette expérience n'ait pas permis de suivre le trajet exact du
marqueur 2H, le transport d'eau des rameaux vers les bourgeons a pu étre assuré par voie apoplastique et par une faible
activité des aquaporines durant I'hiver. En résumé, I'expérience indique que la teneur en eau des bourgeons est un
indicateur plus fiable de la levée de dormance que I'absorption d'eau a court terme et fournit des informations précieuses

sur la dynamique de I'eau pendant la dormance.

Dans la deuxieme partie du chapitre 3, des jeunes plants en pot de quatre espéces d'arbres tempérés ont été soumis a un
marquage souterrain au 2H lors de I'expérience 1, puis exposés a des conditions de forgage en serre et récoltés en continu
tous les deux jours pendant deux semaines afin de suivre I'absorption d'eau par les racines et la redistribution interne de
I'eau de la tige vers les rameaux et les bourgeons. Dans I'expérience 2, des jeunes plants de trois espéces d'arbres
tempérés ont été soumis a un marquage aérien au 2H pendant six heures afin de suivre I'absorption d'eau atmosphérique
par les tissus de I'arbre au début du printemps, avant le débourrement.

Les résultats combinés des deux expériences montrent que les arbres réhydratent leurs tissus aériens durant I'hiver en
absorbant I'eau du sol et de I'atmosphére, ce qui représente probablement un mécanisme de compensation des pertes
d'eau par transpiration. Cependant, des différences significatives entre les espéces concernant la répartition interne de
I'eau ont été observées, que j'ai attribuées aux différences de stade phénologique et d'anatomie du bois propres a chaque

espece.

Au chapitre 4, de jeunes plants de trois espéces européennes (hétre, chéne et tilleul) ont été plantés en monoculture ou
en association de deux espéces dans 18 plates-bandes surélevées de l'institut de recherche WSL. Ces plants ont été
exposés a un réchauffement passif au printemps et a une réduction des précipitations tout au long de l'année, et ce
pendant deux années consécutives. La réduction des précipitations a augmenté le volume foliaire ( ce que j'ai interprété
comme une amélioration de I'efficience d'utilisation de I'eau) et a ralenti la croissance du hétre et du tilleul, mais pas celle
du chéne. Néanmoins, malgré le dépérissement généralisé des vieux hétres observé ces dix derniéres années, les jeunes
plants de hétre sont restés compétitifs pour I'eau et I'azote du sol face aux deux autres espéces, plus tolérantes a la
sécheresse. Ce résultat illustre bien que les jeunes plants de hétre demeurent probablement de forts concurrents durant

la phase de recrutement des foréts dans un climat plus chaud et plus sec.

Au chapitre 5, nous avons étudié les effets combinés de la température et de la phénologie des arbres matures sur les

cycles du carbone, de I'eau et des nutriments dans trois foréts de hétres tempérées présentant des caractéristiques distinctes.

viii
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Dans différents types de sols et de climats, nos recherches ont révélé que la respiration du sol augmentait avec

la hausse des températures, tandis que la teneur en eau gravimétrique et les teneurs en nitrates et sulfates
assimilables par les plantes diminuaient sur les trois sites, conformément a nos attentes. Cependant, I'analyse
séparée des données recueillies au printemps et en automne a mis en évidence des interactions complexes

entre le site, la température et la phénologie des arbres concernant la respiration du sol, ainsi que I'azote et
I'ammonium assimilables par les plantes. Ce résultat indique que les arbres influencent considérablement la
respiration du sol et le cycle des nutriments. Selon les conditions pédologiques spécifiques a chaque site, les

arbres pourraient augmenter les formes d'azote inorganique disponibles aprés le débourrement et avant la
sénescence foliaire a 50 %, contrairement a nos prévisions. De plus, nous avons observé des indices suggérant

que l'activité racinaire cesse en automne en fonction de la température plutét que du stade phénologique des feuilles.

L'ensemble des travaux présentés dans ma thése de doctorat approfondit la compréhension des interactions
entre les facteurs climatiques, la phénologie et la physiologie des arbres, ainsi que la communauté microbienne
du sol. Ces recherches offrent de nouvelles perspectives sur les conséquences d'un climat plus chaud et plus
sec en Suisse et en Europe centrale. Ainsi, mes travaux visaient principalement a faire progresser la recherche
fondamentale en phénologie des arbres. Cependant, je suis convaincu qu'ils apportent également des éclairages
sur les défis actuels auxquels sont confrontés les professionnels de la foresterie face au changement climatique.
Je pense que mes recherches, associées a d'autres découvertes, pourraient contribuer a l'instauration d'une
gestion forestiere plus durable.
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Résumeé

L’ensemble des expériences et des études présentées dans cet ouvrage, que j'ai menées au cours de mes
études doctorales, a permis de faire progresser la compréhension actuelle de la phénologie.

Les arbres des foréts tempérées se sont considérablement améliorés. Ce travail est particulierement important
car il influence le calendrier phénologique du printemps et de I'automne en Europe centrale.

Les arbres forestiers réagissent fortement aux variations de température printanieres et automnales. L'étude des facteurs
environnementaux et des processus physiologiques des arbres en hiver, qui influencent leur croissance, est essentielle.
Cette thése porte sur la régulation de la pousse des branches au printemps et la protection de I'arbre contre le
desséchement hivernal. Elle examine également la compétition entre différentes espéces d'arbres.

pour fournir de I'eau et des nutriments au sol aux jeunes arbres a feuilles caduques dans 18 grands parterres surélevés a
L'institut de recherche WSL étudie et examine I'impact de la phénologie du printemps et de I'automne.

Les arbres matures influencent les cycles du carbone, de I'eau et des nutriments du sol.

Quantifié dans trois hétraies suisses. Les résultats de cette thése fournissent

Des informations importantes sur les facteurs environnementaux qui régulent la levée des branches au printemps
et montrent comment les espéces d'arbres se sont adaptées au climat local par le passé.

se sont adaptées et quel role joue la lignée phylogénétique de I'espéce.

Dans la premiére partie du chapitre 2, des branches de six espéces d'arbres européens ont été coupées a la mi-
décembre et exposées a différentes conditions expérimentales dans des chambres climatiques.

Ces conditions expérimentales consistaient en la durée d'exposition de la branche au froid (brievement

et de longue durée), ainsi que différentes températures constantes (5, 10, 15 et 20 °C) et durées d'ensoleillement
(8 et 16 heures) pour la phase suivant I'exposition au froid. Parallélement,

Les mémes conditions ont également été appliquées par un groupe de recherche en Chine a trois especes
d'arbres d'Asie orientale phylogénétiquement apparentées aux espéces d'arbres étudiées en Suisse. Une autre
partie de cette étude consistait a calculer...

Le processus d'expulsion nécessitait une somme de températures afin de vérifier si cette somme variait en
fonction de la température appliquée. Dans ce chapitre, j'ai pu démontrer que

Les espéeces d'Asie de I'Est réagissent plus rapidement a la température appliquée que leurs congénéres
d'Europe centrale, indépendamment de I'exposition au froid, ce qui suggére que

La prévisibilité climatique a joué un réle important dans I'évolution des arbres feuillus tempérés. C'est pourquoi je
m'attends a ce que la phénologie printaniére

Les espéces d'arbres d'Asie orientale réagiront plus fortement au réchauffement climatique futur que les espéces
d'arbres européennes.

Dans la deuxiéme partie du chapitre 2, j'ai utilisé les données phénologiques des branches provenant de

La premiére partie de ce chapitre, qui impliquait une exposition prolongée au froid et des journées de 16 heures,

visait a démontrer que c'était la température elle-méme, et non une

Les modifications de la physiologie des arbres peuvent expliquer la diminution de la sensibilité phénologique
printaniére a la température (c’est-a-dire que les arbres réagissent plus lentement que 'augmentation de température).
Dans ce court article, je m'appuie également sur des observations phénologiques a long terme.

(>100 ans) de floraison des cerisiers a Liestal, en Suisse. D'aprés ces deux exemples

J'ai pu démontrer que la baisse observée des températures phénologiques printaniéres-
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La sensibilité a la température est une conséquence mathématiquement attendue de I'augmentation des températures, si
On suppose qu'une somme de températures est nécessaire pour déclencher le débourrement.
Pour déclencher une réaction. En conclusion, dans ce chapitre, je plaide pour un examen critique continu des méthodes

et des résultats de recherche établis.

Dans la premiére partie du chapitre 3, j'ai abordé deux sites forestiers (Muttenz et Uetliberg) avec

une différence d'altitude d'environ 500 m (différence de température — 2,5 °C) en continu

J'ai collecté des branches de cing espéces d'arbres a feuilles caduques originaires des climats tempérés, de l'automne
au printemps. J'ai ensuite utilisé ces branches pour illustrer la relation entre

Afin de tester la profondeur de la dormance hivernale et la quantité d'eau absorbée par le bourgeon a court terme a
I'aide de 2H20 , deux prélevements ont été effectués pour chaque échantillon.

Des branches ont été prélevées sur chaque arbre examiné. Une branche a servi a déterminer

L'une sert a quantifier la profondeur de la dormance hivernale, tandis que l'autre est utilisée pour quantifier I'absorption d'eau a court terme.
a été utilisé. Avant I'expérience, j'ai supposé que les obstacles présents dans le symplaste, qui se forment entre la
brindille et le bourgeon a la fin de I'automne, disparaissent pendant la dormance hivernale.

Elles se dégradent continuellement sous I'effet d'une exposition accrue au froid. Contrairement a mes attentes,
I'absorption d'eau a court terme par les bourgeons a partir des branches a toutefois augmenté.

L'émergence des bourgeons n'a pas progressé de maniére linéaire. Cependant, une forte corrélation a été observée
entre la teneur en eau des bourgeons et la profondeur de la dormance hivernale, suggérant que I'eau pénétre dans le
bourgeon pendant I'hiver, méme si celui-ci reste fermé.

I semble étre en dormance hivernale. Fait intéressant, des différences significatives ont été observées entre les espéces
d'arbres étudiées pour tous les parametres examinés.

aux deux endroits, la réponse de toutes les especes d'arbres est restée globalement inchangée par le lieu. Bien qu'il

n'ait pas été possible, dans cette expérience, de déterminer le chemin exact de

Pour suivre les marqueurs 2H, il est envisageable que le transport de I'eau de la branche au bourgeon soit impliqué.

La teneur en eau est maintenue par voie apoplastique et grace a une faible activité des aquaporines durant I'hiver. En
résumé, on peut donc affirmer que la teneur en eau...

Les bourgeons sont un indicateur plus fiable de la profondeur de la dormance hivernale que l'activité/la situation a court terme.

L'absorption d'eau peut donc fournir des informations révélatrices sur la dynamique de I'eau pendant la phase de repos.

Dans la deuxieme partie du chapitre 3, la zone racinaire des jeunes plants en pot a été décrite.

Quatre espéces d'arbres des latitudes tempérées ont été marquées avec 2H20 pendant I'hiver puis placées dans une
serre a des températures chaudes pendant une période de deux semaines.

exposés. Pendant cette période, des échantillons des semis ont été prélevés tous les deux jours pour

I'absorption d'eau par les racines et la redistribution interne de I'eau du tronc vers

pour suivre la croissance des branches et des bourgeons (Expérience 1). De plus, des semis en pot de trois espéces
d'arbres tempérés ont été exposés a une solution aqueuse de 2H20 pendant environ six heures.

Exposés a la vapeur d'eau pour réduire I'absorption d'eau par les tissus de I'arbre au printemps avant le

pour suivre le débourrement des bourgeons a travers I'atmosphére (Expérience 2). Les résultats combinés des deux
expériences montrent que les arbres approvisionnent leurs tissus en eau en puisant I'eau dans I'atmosphére.
I'absorption par le sol et I'atmospheére, ce qui implique probablement un mécanisme pour

Cela représente une compensation pour les pertes d'eau par transpiration. Cependant, des pertes importantes

xi
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Des différences ont été constatées entre les espéces concernant la distribution interne de I'eau, ce qui
J'ai attribué cela aux différences de stade phénologique des arbres et a I'anatomie du bois spécifique a chaque

espece.

Le chapitre 4 décrit les jeunes plants de trois espéces européennes (hétre, chéne et tilleul).

en monocultures ou en mélanges de deux espéces dans 18 plates-bandes surélevées de l'institut de recherche

Des plants de WSL ont été mis en culture et exposés a un réchauffement passif au printemps et a une réduction

des précipitations tout au long de I'année pendant deux ans. La réduction des précipitations a augmenté

I'efficience d'utilisation de I'eau (c'est-a-dire qu'une augmentation de la température des feuilles a été observée) et a réduit
La croissance des hétres et des tilleuls, mais pas celle des chénes. Néanmoins,

Les jeunes plants de hétre sont trés compétitifs en ce qui concerne I'eau et I'azote du sol par rapport aux deux

autres espéces, plus tolérantes a la sécheresse, dans des conditions de faibles précipitations, bien que dans le

Ces dix derniéres années ont été marquées par un dépérissement généralisé des vieux hétres en raison de la sécheresse estivale.

Ce résultat illustre que les jeunes plants de hétre, durant la phase de régénération des foréts, ont plus de

chances de réussir dans un climat plus chaud et plus sec.
lIs resteront de sérieux concurrents pour les autres espéces d'arbres.

Au chapitre 5, nous avons étudié les effets combinés de la température et de la phénologie des arbres matures
sur les cycles du carbone, de I'eau et des nutriments dans trois

Foréts de hétres suisses présentant des propriétés de sol et des climats trés différents.

Nos recherches ont confirmé I'hypothése selon laquelle la respiration du sol augmente avec l'altitude.

La température augmente, tandis que la teneur en eau gravimétrique et la teneur en nutriments assimilables par les plantes augmentent.
Les concentrations de nitrate et de sulfate ont diminué sur les trois sites. Cependant, une analyse distincte des
données de printemps et d'automne a également révélé des interactions complexes entre les sites.

La température et la phénologie des arbres influencent la respiration du sol ainsi que la quantité d'azote et
d'ammonium assimilables par les plantes. Ce résultat suggére que les deux

La phénologie printaniére et automnale du hétre influence significativement les cycles du carbone et des
nutriments. Selon la localisation, I'activité printaniére de I'arbre semble varier.

et en automne pour augmenter les formes d'azote inorganique assimilables par les plantes. De plus,

Nous avons trouvé des éléments suggérant que les racines cessent probablement leur activité en automne en
fonction de la température, tandis que le stade phénologique de la cime de I'arbre est influencé par ce phénomeéne.
joue un rble plutét secondaire.

Globalement, cette these de doctorat approfondit la compréhension de l'interaction entre les facteurs climatiques,
la phénologie des arbres, la physiologie des arbres et la communauté microbienne du sol.

Cette recherche offre de nouvelles perspectives sur le climat plus chaud et plus sec attendu en Suisse et en
Europe centrale. Mes recherches visaient donc principalement a faire progresser la recherche fondamentale en
phénologie des arbres.

Cependant, je suis convaincu que mes recherches apportent également des éclairages sur les défis actuels
auxquels sont confrontés les praticiens face a I'aggravation du changement climatique, et je pense que mes
recherches, associées aux conclusions d'autres chercheurs,

Cela pourrait aider les scientifiques a promouvoir une gestion forestiére plus durable.

Xii
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Chapitre 1

Introduction générale
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1. Phénologie : la science de I'apparence

1.1 L'émergence et 'histoire des observations phénologiques

Il est probable que les humains aient observé des phénoménes biologiques périodiques pendant des millénaires afin
de mieux comprendre le contexte environnemental dans lequel ils vivaient. En effet, le développement de civilisations
avancées dans des régions soumises a la saisonnalité climatique pouvait nécessiter la compréhension de phénomenes
périodiques locaux. Les anciens Egyptiens, par exemple, observaient la grande fertilité des sols périodiquement
inondés prés du Nil aprés les pluies de mousson et divisaient I'année en trois saisons.

les saisons appelées Akhet (Inondation), Peret (Croissance) et Shemu (Récolte), les inondations étant

Les anciens Egyptiens pouvaient prévoir ce phénomeéne grace au lien entre les trois saisons.

et I'observation des phases lunaires et du lever hélicoidal de Sirius. Ces connaissances sur

Le régime hydrologique du Nil a entrainé la construction de barrages dans cette région il y a plus de 5000 ans.

afin de mieux utiliser le surplus d'eau pour irriguer les terres agricoles de la zone inondée et

boues nutritives (Henze, 1903).

Deés 705, des experts de la cour impériale du Japon ont été des pionniers de la phénologie « moderne ».

Des observations ont permis de déterminer la date de la floraison annuelle des cerisiers a Kyoto.

La tradition des rencontres autour des cerisiers en fleurs revét encore aujourd’hui une grande importance pour toute la nation et est
Célébrée chaque année par des festivals somptueux, « Hanami », symbole du renouveau de la vie, et les cerises
saison des fleurs, « Sakura ». En Europe, les scientifiques ont commencé a consigner leurs observations par écrit.
concernant le développement physiologique des plantes pendant et aprés le Siécle des Lumiéres. A noter, dans le
contexte du développement des plantes, les travaux pionniers de René Antoine Ferchault.

de Réaumur (1683-1757) et Carl von Linné (1707-1778), écrit au XVllle siécle

a une époque ou la majorité des Européens étaient illettrés, et ou les Américains et les

La révolution frangaise n'avait pas encore eu lieu. Plus précisément, Réaumur (1735) a rapporté les besoins en chaleur
pour que différentes céréales atteignent leur maturité. Quelques années plus tard, von Linné et Barck (1753) créérent
un calendrier de floraison pour différentes régions suédoises, marquant ainsi l'origine des plantes modernes
Phénologie. Observations botaniques et relevés phénologiques détaillés de la famille Marsham.

Les événements survenus entre 1736 et 1925 prés de Norwich, dans le Norfolk, en Angleterre, sont également remarquables.

Le terme phénologie, cependant, est beaucoup plus récent et n'apparaissait que rarement avant 1880.

dans des sources imprimées (figure 1). Le botaniste belge Charles Morren (1807-1858) a travaillé

Il a longuement traité de I'histoire des phénomenes végétaux et a parlé de la science des « périodiques ».
phénomeénes » et « anthochronologie » en, 1849, qu'il a plus tard nommé « phénologie »

une combinaison du grec # %& (phaino), « montrer, mettre en lumiére, faire apparaitre » et  0'(0) (logos), entre
autres « étude, discours, raisonnement » (Demarée et Rutishauser,

2009). La figure 1 illustre que, depuis les années 1880, le terme phénologie est devenu plus courant dans la littérature
scientifique. Les travaux du botaniste allemand ont joué un réle crucial dans cette évolution.

et le mycologue Hermann Hoffmann (1819-1891), qui a initié les observations phénologiques

Dans toute I'Europe, ces mesures devaient étre mises en ceuvre selon des directives uniformes en 1882.

Cette année-la, J. Edmund Clark a illustré les effets climatiques sur le cycle de floraison d'une espéce sélectionnée.

une série de trente espéces de fleurs réparties dans une trentaine de stations au Royaume-Uni (Clark,
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1882). Seulement quatre ans plus tard, Charles Roberts écrivait « The Naturalist's Diary: A Day-book of
Meteorology, Phenology and Rural Biology » en 1886, qui transmettait a un public beaucoup plus large des
méthodologies phénologiques essentielles telles que la construction de sommes thermiques nécessaires au
développement des plantes (Roberts, 1886).
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0.0000700%
0.0000600%
0.0000500%

0.0000400% PHENOLOGY (All)
phenology (All)
0.0000300% Phenology (All)
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0.0000000% A -
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Figure 1 : lllustration de 'émergence et de I'évolution de la fréquence du terme « phénologie » au cours des
220 derniéres années, d’aprés Google Ngram. La courbe verte représente I'évolution de fréquence combinée
des trois mots-clés « phénologie », « phénologie » et « PHENOLOGIE ».

1.2 Le déclin de l'importance et la résurgence de la phénologie au cours
du XXe siécle

Les observations phénologiques des cultures étaient cruciales pour nourrir les populations et le bétail durant

la premiere moitié du XXe siécle. Cependant, les innovations technologiques de la Troisieme Révolution
Agricole (ou Révolution Verte), telles que la production d'engrais azotés par le procédé Haber-Bosch, ont
permis d'accroitre considérablement les rendements agricoles. Durant cette période, les décideurs de la
plupart des pays européens ont remis en question la pertinence d'observations phénologiques complexes

et sensibles au facteur temps. En conséquence, le volume d'observations phénologiques a été progressivement
réduit par souci d'économie, entrainant le déclin ou I'abandon complet de nombreux réseaux phénologiques
européens de grande envergure. L'intérét du public pour la phénologie a également diminué en Europe dans
les années 1960, et la recherche phénologique au-dela des approches purement observationnelles a été
largement délaissée jusqu'aux années 1990, période a laquelle des avancées phénologiques printanieres
constantes chez les espéces indicatrices ont été observées. Rapidement, ces avancées phénologiques
printaniéres ont été attribuées au réchauffement climatique, et les scientifiques ont réalisé que la phénologie
printaniére des plantes est un indicateur sensible et tres visible de I'impact du changement climatique en

cours sur la biosphére, ce qui a conduit a la création ou a la revitalisation de nombreux réseaux phénologiques
tels que le Réseau phénologique suisse1, le Projet phénologique paneuropéen PEP7252 ou le Réseau
phénologique national américain3.

1https://www.meteoswiss.admin.ch/weather/measurement-systems/land-based-stations/swiss-phenology-network.html
2http://www.pep725.eu/
3https://www.usanpn.org/
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De plus, plusieurs définitions ont été proposées au cours des trois derniéres décennies pour mettre en ceuvre cela

La phénologie est un domaine de recherche qui étudie les phénoménes de croissance et de développement périodiques des plantes
et des animaux. Une de mes définitions préférées est celle de...

Le dictionnaire Merriam-Webster définit la phénologie comme « une branche de la science qui traite de

les relations entre le climat et les phénomeénes biologiques périodiques (tels que la migration des oiseaux ou

plante en fleurs).

Aujourd'hui, de plus en plus de citoyens européens sont conscients de I'impact du réchauffement climatique.

affecte les processus phénologiques. Néanmoins, en Suisse, peu de personnes ménent des recherches expérimentales en phénologie
qui vont au-dela de I'observation des plantes indicatrices et de leurs

en corrélation avec le climat. Heureusement, I'observation des événements phénologiques reste trés populaire dans

La Suisse attire de nombreux visiteurs dans le canton de Bale-Campagne au printemps, notamment pour admirer les paysages.

la floraison des cerisiers, par exemple.

1.3 Les phases phénologiques

Les climats tempérés de la Terre sont caractérisés par des températures moyennes annuelles relativement modérées, avec des
températures moyennes mensuelles supérieures a 10 °C pendant leurs mois les plus chauds et supérieures a

3 °C durant leurs mois les plus froids (Trewartha et Horn, 1980). La plupart des régions a climat tempéré connaissent quatre saisons,
et les températures peuvent varier considérablement entre I'été et I'hiver.

Les phénologues travaillant dans les régions tempérées divisent I'année en saisons biologiguement pertinentes.

(généralement 10 ou 11) en fonction des stades de développement caractéristiques des plantes indicatrices typiques.

Le calendrier phénologique des régions tempérées comprend généralement plusieurs printemps, étés

et des phases d'automne et une phase d'hiver. Cependant, contrairement au calendrier astronomique, les phénophases ne sont pas
liées a une date précise, car leur chronologie dépend des conditions environnementales.

conditions précédant I'observation de la phénophase correspondante. A titre d'exemple,

Le calendrier phénologique illustré dans Kratochwil et Schwabe (2001) est présenté dans le tableau 1.

Cependant, il existe de nombreux autres calendriers phénologiques pour les régions tempérées et boréales qui, selon l'objectif et la
région géographique d'intérét, pourraient étre mieux adaptés.

pour répondre a une question de recherche donnée.

En phénologie végétale, les phénomenes caractéristiques sont appelés phases phénologiques (ou phénophases courtes) et
comprennent, par exemple, le début de la floraison, le déploiement des feuilles, leur décoloration ou la maturation des fruits. Par
ailleurs, la phénologie du bois est étudiée en déterminant le début et la fin de la croissance radiale de I'arbre. Cependant, la phénologie
du bois n'a pas été examinée dans cette étude.

travail. Traditionnellement, la plupart des études phénologiques se concentrent sur les stades de développement visibles.

ou sur I'évaluation de la croissance des arbres, tandis que des études portant sur les mécanismes physiologiques sous-jacents,

Les processus moléculaires ou structuraux a l'origine de ces observations sont moins fréquents.

Dans ma thése de doctorat, je me suis principalement concentré sur la dormance des arbres et le transport de I'eau pendant I'hiver.
(phénophase hivernale, chapitre 3) et phénologie printaniere et automnale des plantes herbacées, des arbres

jeunes plants et arbres adultes (phénophases du début du printemps a la fin du printemps, du milieu de I'automne a la fin de I'automne,
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Chapitres 4 et 5). Au cours de ma troisieme année de doctorat, j'ai contribué a une infographie publiée dans
DIAGONAL - le magazine de la WSL, dans le numéro de novembre 2023 intitulé « Frontiéres : fixes ou fluides »
(Annexe 7). Cette infographie illustre les différents stades de développement de F. sylvatica

tout au long de l'année, les stades de développement étant attribués au calendrier phénologique et aux conditions
environnementales qui déterminent les phénologies de printemps et d'automne

développement de cette espece d'arbre.

Tableau 1 : lllustration du calendrier phénologique présenté a Kratochwil et Schwabe
(2001) avec neuf saisons phénologiques sur onze attribuées a la floraison de deux espéces

Espéces végétales prédominantes en Europe centrale.

Saison phénologique 1. plante indicatrice

Avant le printemps Corylus avellana et Leucojum vernum

2. Début du printemps Acer platanoides

bt Anemone nemorosa

3. Fin du début du printemps Prunus aviyim et Ranunculus auricomus

4. Début de la floraison printaniére de Fg
5. Fin du plein printemps Sorbus aucupa
6. Initiation du Cornus sanguinea et du M
7. Fin du début de I'été Ligustrum vulgarg

8. Clematite yjtalba et Galium sylvati

9. Hedera helix et Solidago spp. en débu

gus sylvatica et Lamium galeobdolon
fia et Galium odoratum

elica uniflora au début de I'été

2 et Stachys sylvatica

tum du milieu de I'été

t d'automne.

10. Automne
11. Hiver

1.4 Les études phénologiques suscitent un intérét croissant en raison de

changement climatique

Les changements environnementaux associés au réchauffement climatique actuel sont de plus en plus graves

affectant les écosystémes forestiers tempérés (GIEC, 2021). Les écosystemes tempérés et leurs services écosystémiques
devraient étre menacés par une augmentation de la fréquence, de I'ampleur et de la répartition spatiale de ces phénoménes.
I'ampleur des événements climatiques extrémes tels que les vagues de chaleur, les sécheresses prolongées, les tempétes et les fortes pluies
précipitations (Stott, 2016 ; McDowell et al., 2018). De nombreux éléments indiquent que la sécheresse est

la principale cause de mortalité des arbres dans les foréts européennes (Senf et al., 2020) ; parallélement, d'autres
perturbations des écosystémes forestiers, telles que les tempétes de vent, sont également en augmentation.

fréquence et ampleur en Europe occidentale et centrale (Senf et Seidl, 2021). Cependant,

Outre les événements extrémes, le fonctionnement des écosystémes est également affecté par un processus lent mais constant.
du réchauffement climatique, car la température est le signal le plus important pour déclencher les cycles de vie essentiels
des événements qui affectent la plupart des espéces des régions tempérées. Par conséquent, I'étude du réchauffement climatique est cruciale pour...
Le domaine de recherche de la phénologie, qui vise a décrire I'effet des facteurs abiotiques et biotiques sur

des événements récurrents tels que le débourrement des plantes ligneuses et la date d'éclosion des insectes ou des oiseaux.




Machine Translated by Google

Comme mentionné précédemment, le démarrage de la croissance des plantes au printemps dans les régions
tempérées est fortement influencé par la température de I'air (Delpierre et al., 2016). Par conséquent, une forte
corrélation négative est généralement observée entre la température printaniére et la date du stade phénologique
printanier. Cette relation est bien illustrée par deux des plus longues séries chronologiques phénologiques
printaniéres : les données de floraison de *Prunus avium* a Kyoto, au Japon, de 1880 a 2020, et la date de
débourrement d"Aesculus hippocastanum* a Genéve, en Suisse, de 1808 a 2020, en fonction de la température
moyenne de I'air du début janvier a la fin mars (figures 2A et 2B). De ce fait, il n'est pas surprenant que les phases
phénologiques printaniéres, telles que la floraison et le débourrement de nombreuses espéces végétales, aient
considérablement avancé au cours des dernieres décennies en raison du réchauffement climatique (Vitasse et al.,
2022). L'analyse d'un ensemble de données sur le débourrement de Quercus robur dans le sud du Royaume-Uni,
composeé des archives de la famille Marsham, 1736-1958, et des observations de J. Combes, 1950 & 2020, a
révélé une avance phénologique printaniére de plus de 14 jours entre les années autour de 1980 et les années
autour de 2000 (Figure 2C).

L'initiation, le déroulement et la fin des saisons de croissance dans les régions tempérées influencent fortement
les cycles mondiaux du carbone, de I'eau et des nutriments. Il devient donc crucial de prédire les changements
phénologiques afin d'anticiper leurs répercussions sur ces cycles. C'est pourquoi les données phénologiques a
long terme suscitent un intérét croissant pour améliorer la capacité prédictive des modéles des cycles mondiaux
du carbone et de I'eau. Pour ce faire, il est essentiel de mieux comprendre comment le réchauffement climatique
fagonne les variations phénologiques a grande échelle des plantes et de distinguer les tendances a long terme

des fluctuations a court terme et locales.

Le concept de degrés-jours de croissance (DJC) est essentiel aux prévisions phénologiques printaniéres. Il repose
sur I'nypothése qu'une plante donnée nécessite un nombre défini d'unités de chaleur (DJC) pour son développement
phénologique. Ce concept définit un seuil de température minimal pour le développement phénologique, et les
températures moyennes journaliéres dépassant ce seuil pendant la période d'observation sont souvent cumulées
linéairement jusqu'a I'observation de la phénophase attendue de I'organisme étudié. La combinaison de
nombreuses observations de ce type permet de calculer les besoins moyens en DJC spécifiques a chaque espece
pour le développement phénologique attendu. Ce besoin moyen peut ensuite étre utilisé pour estimer I'état de
développement a une date donnée aprés le début du développement phénologique, en I'absence de changement
visible. Une autre application des besoins en DJC spécifiques a chaque espéce est la prévision des phénophases
attendues pour une autre année, avec des températures moyennes journaliéres légérement supérieures ou
inférieures. Le concept de degrés-heures de croissance (DHC) est similaire a celui des DJC, mais utilise les
températures moyennes horaires plutét que journaliéres. Bien que les concepts de GDD et de GDH soient
largement répandus en agronomie et en phénologie, et qu'ils fournissent généralement des prédictions relativement
précises, ils présentent également des limites. Ces deux concepts supposent, par exemple, une augmentation
linéaire de l'activité avec la température, alors que les réactions chimiques et, dans une certaine mesure, le
développement biologique, augmentent I'activité avec la température selon une équation de type Arrhenius (voir
Crapse et al., 2021).
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Figure 2 : lllustration de la relation entre la température printaniere et la date phénologique de la floraison des
cerisiers a Kyoto, au Japon, de 1880 a 2020 (A), et du débourrement des marronniers d’Inde a Genéve, en Suisse,
de 1808 a 2020 (B). Par ailleurs, la forte avance phénologique printaniére des chénes au Royaume-Uni au cours des
50 derniéres années est présentée sous forme de série chronologique sur 300 ans, établie a partir des archives de
la famille Marsham et des observations de J. Combes, regroupées par décennie (C). Ces données sont extraites de
I'ensemble de données utilisé dans Vitasse et al. (2022).

Dans tous les cas, les arbres des régions tempérées réagissent fortement a la température quant au calendrier de

leur phénologie printaniére. Ainsi, les espéces arborées retardent généralement le débourrement ou la floraison avec
I'altitude (par exemple, Vitasse et al., 2009b). Cependant, ce décalage phénologique printanier varie considérablement
d'une espéce a l'autre. Le hétre commun (Fagus sylvatica), par exemple, retarde son développement printanier

moins que les autres espéces (c'est-a-dire qu'il présente une faible sensibilité a la température). A linverse, le fréne
commun (Fraxinus excelsior) et le chéne vert (Quercus petraea) présentent généralement une forte sensibilité a la
température (Vitasse et al., 2009a). Par conséquent, des expériences avec des gradients altitudinaux pourraient étre
utilisées comme une approche spatio-temporelle et sont essentielles pour prévoir I'avance phénologique printaniére
des especes arborées dans un contexte de réchauffement climatique.
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La prédiction du début de croissance futur des arbres poussant sur des sites de basse altitude est difficile car elle

nécessite une extrapolation a partir de séries chronologiques a long terme et d'ensembles de données de gradient altitudinal existants.
De telles extrapolations sont complexes car elles se font dans des climats jamais connus par les arbres. Par conséquent, les
extrapolations basées sur des méthodes numériques pourraient conduire a des prévisions inexactes si les changements induits par le
réchauffement climatique dans la biologie des plantes ne sont pas attribués a des facteurs centraux.

Les espéces végétales européennes ont évolué pour s'adapter a un climat aux hivers frais ou froids. Certains chercheurs

Il a été suggéré que les especes d'arbres pourraient ralentir leur progression phénologique printaniere.

en raison d'un refroidissement hivernal insuffisant ou de limitations photopériodiques dans un contexte de réchauffement climatique futur
(Fu et al., 2015).

Les études expérimentales sont d'une importance capitale pour compléter notre compréhension des climats tempérés.

Le fonctionnement des arbres et leur réaction aux températures plus élevées. En détail, une étude expérimentale.

Ces études pourraient améliorer la précision des modéles phénologiques printaniers en les combinant a des ensembles de données a
long terme et altitudinales. Au cours de la derniére décennie, de nombreuses études expérimentales ont été menées.

ont été réalisées pour évaluer les besoins en froid et en photopériode des espéces d'arbres a feuilles caduques tempérées afin
d'améliorer les modéles phénologiques printaniers existants (par exemple, Laube et al. 2014,

Flynn et Wolkovich 2018, Baumgarten et al. 2021). Ces études expérimentales ont révélé

que la plupart des espéces d'arbres des régions tempérées réagissent de maniére sensible au froid hivernal, de sorte que leurs besoins
en degrés-jours de croissance (GDD) diminuent avec I'augmentation du froid, tandis que I'effet photopériodique sur

Le début de la phénologie printaniére est généralement relativement tardif. Cependant, peu d'éléments probants indiquent qu'un

Le manque de froid limitera le développement phénologique printanier des arbres d'Europe centrale.

un climat plus chaud (Baumgarten et al., 2021).

2 Lacunes actuelles dans les connaissances du domaine de la recherche phénologique

2.1 Mécanisme d'induction et de levée de la dormance hivernale

Les arbres des régions tempérées ont développé des mécanismes complexes et spécifiques a chaque espéce pour adapter leur
phénologie printaniére aux conditions environnementales propres a chaque site. Concrétement, les arbres qui poussent dans

Les régions tempérées ont développé des mécanismes pour initier la croissance tout en minimisant le risque de

subir des dommages dus au gel et maximiser la compétition pour I'eau, la lumiére et les nutriments.

On a longtemps supposé que les arbres des régions tempérées et boréales réagissaient de maniére sensible aux basses températures
au début de leur dormance et aux températures élevées printaniéres (voir revue dans

Delpierre et al. 2016). Il y a plus d'un siecle, Coville (1920) constatait que I'augmentation

L'exposition au froid (c'est-a-dire le refroidissement) diminue le besoin de température chaude

(c.-a-d. le forgage), ce qui indique que I'absence de facteurs nécessaires a la phénologie printaniére, tels que I'exposition au froid,
pourrait, au moins en partie, étre compensée par une chaleur plus importante. Plus récemment

Des recherches ont ensuite examiné cette relation en profondeur et ont mis en évidence une relation exponentielle négative entre le
refroidissement et le forgcage (par exemple, Murray et al. 1989, Laube et al. 2014, Baumgarten).

etal. 2021). Ainsi, il a été possible de démontrer qu'un refroidissement insuffisant augmente l'intensité du forgage.

requis pour le débourrement exponentiel (Harrington et al., 2010).
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Outre la relation bien connue entre le stress hydrique et la croissance printaniére, les signaux photopériodiques
semblent jouer un réle important dans le développement phénologique printanier de certaines espéeces d'arbres
forestiers (par exemple, Myking et Heide, 1995). Ainsi, le professeur Christian Kérner a émis I'hypothése en
2010 que l'effet de la photopériode sur la phénologie printaniére des arbres pourrait étre sous-estimé, car,

selon lui, les espéces d'arbres tempérées aux stades de succession plus avancés dépendent trés probablement
d'un facteur constant tel que la photopériode pour amorcer leur croissance au printemps (Kérner et Basler, 2010).
Cette hypothése a suscité de nombreux débats au sein de la communauté scientifique et a stimulé de nouveaux
projets de recherche portant sur l'influence de la photopériode sur la phénologie printaniére. En résumé, le
développement phénologique printanier de certaines espéces d'arbres tempérés et boréaux est modulé par la
photopériode, et chez certaines espéces, ce contréle photopériodique prend de l'importance lorsque I'exposition
au froid diminue (par exemple, Basler et Kérner 2012, Malyshev et al. 2018, Fu et al. 2019a,b). Cependant,
contrairement au développement phénologique printanier, le contréle photopériodique semble plus
prépondérant pour d'autres processus de développement, tels que la sénescence foliaire automnale ou l'arrét
de la formation du bois (par exemple, Lang et al. 2019, Mu et al. 2023).

Ces derniéres décennies, un net ralentissement de I'avancement phénologique printanier des espéces d'arbres
tempérés a été observé, attribué a un déficit de froid ou a des besoins photopériodiques insuffisants (Fu et

al., 2015). Des recherches plus récentes ont montré que ces especes réagissent au réchauffement climatique
de maniére plus prudente qu'on ne le pensait et accusent un retard par rapport a la saison thermique potentielle
dans le contexte du réchauffement climatique récent en Europe centrale (Fu et al., 2023). A linverse, d'autres
auteurs affirment que ce ralentissement des changements phénologiques printaniers s'explique davantage par
des facteurs mathématiques que par des facteurs physiologiques (Wolkovich et al., 2021).

Le raisonnement sous-jacent a cette affirmation est qu'une diminution de la sensibilité phénologique printaniére
sera nécessairement observée sous des températures plus chaudes, bien que la somme des GDD requise
pour initier la croissance des plantes au printemps reste constante.

Cependant, une interprétation précise de ces observations ne peut étre faite que si les exigences et les facteurs
phénologiques printaniers spécifiques a chaque espéece sont mieux compris. Par conséquent, I'analyse de
données a long terme, combinée a des travaux expérimentaux exposant de jeunes plants ou des boutures a
différentes conditions de froid, de forgcage et de photopériode, est essentielle pour améliorer notre
compréhension des processus se déroulant en conditions naturelles. Généralement, la profondeur de dormance
des boutures ou des jeunes plants est déterminée en mesurant le temps thermique (par exemple, les degrés-
jours de croissance) nécessaire au débourrement a différentes dates hivernales aprés exposition a des
températures de forgage (par exemple, Beil et al., 2021). On suppose généralement que les méristémes des
bourgeons des espéces d'arbres tempérées traversent trois phases consécutives (paradormance,
endodormance et écodormance) de la fin de I'été au début du printemps (Lang et al., 1987), qui se chevauchent
progressivement plutdt que d'étre totalement distinctes (Cooke et al., 2012). Pour la modélisation phénologique
(et le domaine de la recherche phénologique en général), déterminer le moment de la transition de la phase
d'endodormance, lorsque les plantes ne réagissent pas au réchauffement, a la phase d'écodormance, lorsque
les plantes deviennent sensibles au réchauffement, est essentiel pour prédire avec précision le moment du
débourrement (Chuine et al., 2016).
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Bien que la modélisation des exigences et des facteurs phénologiques printaniers repose essentiellement

sur des approches statistiques, I'étude de la régulation moléculaire, physiologique et structurale de la

dormance des bourgeons pourrait approfondir notre compréhension de l'initiation et de la levée de dormance

des arbres tempérés en hiver, car les changements physiologiques de |'état de dormance des bourgeons

ne sont pas visibles de I'extérieur. Par conséquent, une meilleure compréhension des mécanismes

biologiques de la dormance des bourgeons chez les plantes en hiver pourrait permettre d'améliorer les
prédictions des modeéles phénologiques face au réchauffement climatique sans précédent des régions

tempérées (Basler, 2016). Si mes travaux ont assurément contribué a une meilleure compréhension de la

relation entre les mécanismes physiologiques des arbres et les phénomeénes phénologiques observés, il

reste a déterminer dans quelle mesure les connaissances acquises peuvent étre intégrées aux modéles existants.

Il est généralement admis que les bourgeons sont, au moins partiellement, isolés vasculairement du reste
de la plante au début de I'hiver. Ce phénoméne est attribué a la formation de bouchons contenant de la
callose et des protéines, qui constituent un complexe sphinctérien de dormance (Rinne et al., 2001 ; Savage
et Chuine, 2021). Ce complexe sphinctérien de dormance limiterait le flux d'eau symplastique vers les
bourgeons pendant la dormance (Rinne et van der Schoot, 2003), ce qui pourrait conférer une résistance
spécifique au gel (ou rusticité au gel) durant I'hiver. Au début de la nouvelle année, généralement apres la
période la plus froide, les arbres feuillus caducs des régions tempérées réduisent la rusticité au gel de leurs
bourgeons en réponse a I'augmentation progressive de la température et de la durée du jour, concomitante
a une diminution de la profondeur de la dormance (Vitra et al., 2017 ; North et Kovaleski, 2023). Par
conséquent, la plupart des espéces d'arbres des régions tempérées ont probablement déja entamé leur
transition de I'endodormance a I'écodormance et sont de plus en plus sensibles au réchauffement climatique.
Cependant, les principaux mécanismes métaboliques et de signalisation moléculaire inter- et intracellulaire
qui régissent la transition entre les phases de dormance et la levée de dormance restent encore mal compris
(Velappan et al., 2017 ; Considine et Foyer, 2023). Des recherches récentes ont montré que l'acide
abscissique (ABA) pourrait jouer un réle crucial dans l'isolation des cellules du bourgeon et du phloéme lors
de l'initiation de I'endodormance (Tylewicz et al., 2018 ; Fadon et al., 2020).

Durant cette période, les activités métaboliques et physiologiques sont ralenties, le flux d'eau entre la tige

et le bourgeon étant principalement limité par un complexe sphinctérien de dormance (Rinne et al., 2001 ;
Rinne et van der Schoot, 2003). Bien qu'il soit clair qu'a un moment donné de I'hiver, ce complexe
sphinctérien de dormance doit se désintégrer pour permettre le débourrement, on ignore a quel moment ce
processus se produit, s'il correspond au début de I'écodormance (c'est-a-dire lorsque les bourgeons
commencent a réagir aux températures plus clémentes) et quels signaux environnementaux le déclenchent.

Une autre piste prometteuse pour étudier la transition de I'endodormance a I'écodormance est le
métabolisme des sucres. De nombreuses preuves indiquent que la concentration en saccharose augmente
pendant I'endodormance jusqu'a un maximum, qui correspondrait au moment ou les bourgeons passent de
I'endodormance a I'écodormance (Vimont et al., 2021 ; Chmielewski et Gétz, 2022 ; Gétz et Chmielewski,
2023). Par ailleurs, la désactivation et la réactivation des aquaporines pourraient jouer un rdle crucial dans
le gonflement des bourgeons au printemps (Yooyongwech et al., 2008, 2009). Si diverses méthodes
moléculaires modernes ont été utilisées pour détecter les métabolites impliqués dans l'induction et la levée
de dormance, le suivi de I'eau pourrait constituer une méthode relativement simple et robuste pour quantifier
le transport de I'eau pendant la dormance hivernale.
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D'aprés des études antérieures, le flux d'eau a l'intérieur de la plante peut indiquer la transition de
I'endodormance a I'écodormance et la diminution progressive de la profondeur de dormance une fois I'arbre
entré en écodormance (Kaufmann et Blanke, 2017). Généralement, le flux d'eau pendant la dormance hivernale
peut étre suivi par des méthodes de coloration (par exemple, Fouché et al., 2023). L'utilisation d'isotopes
stables de I'eau comme agent de marquage est cependant relativement récente et, a notre connaissance, n'a
jamais été appliquée a I'étude de I'état phénologique des bourgeons d'arbres pendant I'hiver.

2.2 Le réchauffement climatique modifie la compétition entre les espéces d'arbres en raison de
changements phénologiques spécifiques a chaque espéce et d'une tolérance différente a la

sécheresse et aux vagues de chaleur.

Le réchauffement climatique d'origine anthropique affecte de plus en plus les écosystémes forestiers tempérés
en augmentant la fréquence et I'intensité des vagues de chaleur et des sécheresses (GIEC, 2021). Dans les
conditions climatiques passées, le hétre européen (Fagus sylvatica) occupait une grande partie des foréts
suisses ; cette espece fournit donc aujourd'hui d'importantes quantités de bois de chauffage et de bois
d'ceuvre. Cependant, le hétre européen est moins tolérant a la sécheresse que d'autres essences d'Europe
centrale et peut subir une défaillance hydrique aprés des épisodes de sécheresse sévéres (Schuldt et al.,
2020 ; Walthert et al., 2021 ; Frei et al., 2022). Outre la sécheresse, le réchauffement climatique en lui-méme
aggrave son impact sur les foréts tempérées en augmentant I'évapotranspiration et en avangant le début de la
période de végétation des espéces arborées, ce qui allonge la période pendant laquelle les arbres et les foréts
transpirent d'importantes quantités d'eau (Meier et al., 2021 ; Vitasse et al., 2022). Il est toutefois intéressant
de noter que, méme au sein d'un méme habitat, les arbres forestiers présentent des différences considérables
d'avance phénologique printaniére, tant au sein d'une méme espéce qu'entre différentes espéces (Fu et al.,
2013). Théoriquement, les especes d'arbres dont la réponse phénologique au réchauffement climatique est
plus faible sont, d'une part, moins exposées au risque de gelées tardives printaniéres, mais, d'autre part, ne
profitent pas pleinement de la nouvelle période de conditions climatiques et de ressources favorables, telles
que les nutriments du sol et I'eau (Reyer et al., 2013 ; Vitasse et al., 2014). Ainsi, le réchauffement climatique
pourrait affecter la compétitivité interspécifique des espéces d'arbres tempérées. Les espéeces sensibles a la
température pourraient, d'une part, étre avantagées pour résister aux événements climatiques extrémes ou
aux infestations de pathogenes, mais d'autre part, étre plus vulnérables aux herbivores généralistes en début
de période de végétation (Vitasse et al., 2011). F. sylvatica, par exemple, est I'une des espéces d'arbres les
moins sensibles a la température en Europe et avance donc sa phénologie printaniére a un rythme plus lent
que les espéces d'arbres poussant dans le méme habitat (par exemple, Vitasse et al. 2009a, Fu et al. 2013),
ce qui la rend de plus en plus mal adaptée dans la partie la plus chaude de son aire de répartition.

Il est largement admis dans le domaine de la recherche en écologie forestiere que la faible tolérance a la
sécheresse de *Fusarium sylvatica* diminue la compétitivité de cette espece, notamment aux limites séches
de son aire de répartition actuelle (Leuschner, 2020). De plus, la lenteur de son développement phénologique
printanier pourrait accentuer cette tendance, un débourrement tardif étant associé a une moindre disponibilité
en eau du sol. Ce facteur supplémentaire, bien que largement ignoré actuellement, pourrait expliquer la baisse
de compétitivité de *Fusarium sylvatica®.
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la communauté scientifique. Cependant, on ignore encore quelles espéces d'arbres en bénéficieront le plus.

la diminution du pouvoir compétitif de F. sylvatica, notamment au stade de recrutement/jeune pousse.

Les performances des espéces d'arbres forestiers candidates pourraient étre évaluées en exposant les arbres a

conditions artificielles suivant les projections du changement climatique. Pour des raisons pratiques, ces expériences sont souvent
réalisées avec de jeunes arbres cultivés dans des mésocosmes qui pourraient, par exemple,

étre exposés a des conditions environnementales plus chaudes et plus séches en utilisant des chambres a ciel ouvert (par exemple,
Arend et al. 2011, Didion-Gency et al. 2022). Alors que les réactions de certains arbres tempérés spécifiques

Les effets de la sécheresse sont relativement bien connus, mais nos connaissances restent limitées quant a savoir si une sécheresse plus forte

L’avance phénologique printaniére se traduira par un avantage quantifiable pour chaque espéce.

De nombreuses études ont montré que le réchauffement climatique accélére considérablement le développement des régions tempérées.
la phénologie des espéces animales et végétales, faisant des changements phénologiques I'une des conséquences les plus
visibles du réchauffement climatique sur les écosystemes (Parmesan et Yohe, 2003, Menzel et al., 2006,

Vitasse et al., 2021). Cependant, comme mentionné dans les sections précédentes, les especes réagissent difféeremment a
'augmentation des températures. Bien que les différences de sensibilité a la température affectent

L'équilibre compétitif interspécifique des arbres forestiers, probablement dans une faible mesure seulement, I'effet de

Les différentes sensibilités a la température sur le fonctionnement des écosystemes existants a travers de multiples niveaux
trophiques interdépendants sont beaucoup moins prévisibles (van Asch et Visser, 2007). Ces décalages phénologiques et leurs
conséquences induites par le réchauffement climatique ont été décrits.

par divers auteurs (revus par Kharouba et al., 2018). Burgess et al. (2018) ont montré, pour

Par exemple, I'établissement de décalages phénologiques entre les chénes, les chenilles et les oiseaux

au Royaume-Uni, et Kharouba et Vellend (2015) ont constaté des décalages phénologiques

entre la floraison des plantes et le moment du vol des papillons. En général, les décalages phénologiques entre

Les interactions binaires prédateur-proie sont courantes, mais leur analyse est complexe en raison de la forte

incertitudes et résultats trés divers dépendant du systéme observé (Visser et

Both, 2005, Kharouba et al., 2018).

Alors que la plupart des travaux sur les décalages phénologiques ont porté sur les interactions plantes-pollinisateurs, les recherches
sur la synchronisation phénologique entre les communautés microbiennes du sol sont encore peu nombreuses.

et les arbres forestiers sont plutot sous-représentés. Les arbres forestiers sont un élément crucial du cycle mondial du carbone et
des nutriments et jouent un réle considérable dans la régulation du climat en absorbant le carbone.

Le dioxyde de carbone (CO2) est absorbé par le sol, libérant ainsi du carbone organique (C) dans celui-ci. Ce carbone organique
est ensuite dégradé par la communauté microbienne du sol et libéré sous forme de CO2.

a nouveau dans I'atmosphére (Schlesinger et Andrews, 2000). Cependant, la direction dans laquelle

L’impact du réchauffement climatique sur ces cycles reste largement incertain (Davidson et Janssens, 2006,

Bardgett et al., 2008). En théorie, les foréts ont une capacité de stockage de carbone considérable et

pourrait constituer une voie d'atténuation des émissions anthropiques excessives de carbone (Bastin et al.,

2019). Cependant, parmi d'autres facteurs tels que la communauté microbienne du sol et la qualité du substrat, la vitesse de
décomposition des substances organiques dépend principalement de la température du sol.

(Davidson et Janssens, 2006), ce qui implique une augmentation de |'activité microbienne du sol a

Une activité arboricole constante (ou méme légérement décroissante) peut entrainer des répercussions importantes sur le
systeme climatique avec des écosystemes forestiers particuliers passant d' un puits de CO2 net a un puits de CO2 net

source (Bardgett et al., 2008, Crowther et al., 2019).
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Il est également difficile de déterminer dans quelle mesure les nutriments supplémentaires du sol, susceptibles
d'étre mobilisés par la hausse des températures printaniéres, peuvent étre utilisés par les arbres des zones
tempérées. Cette incertitude repose sur le constat que I'avancement du démarrage de la phénologie printaniére des
especes d'arbres tempérées est inférieur a son potentiel depuis le début du réchauffement climatique des derniéres
décennies (Fu et al., 2023). Ainsi, les especes trés sensibles a la température pourraient potentiellement mieux
exploiter I'apport accru de nutriments en début de printemps. Dawes et al. (2017), par exemple, ont observé une
augmentation de l'absorption d'azote avec I'élévation de la température du sol chez les espéces du genre Vaccinium
a la limite des arbres des Alpes suisses. Cependant, des résultats récents indiquent que les arbres a feuilles
caduques absorbent les formes d'azote assimilables par les plantes via leurs racines lorsque les tissus acropéetes
sont encore en dormance (Ma et al., 2021), ce qui suggére que les organes aériens et souterrains sont, dans une
certaine mesure, déconnectés les uns des autres pendant la dormance hivernale. Ainsi, les racines peuvent réagir
de maniére sensible aux températures du sol, indépendamment du stade phénologique de la partie aérienne
(Malyshev et al., 2023). Cependant, il existe également des indications selon lesquelles, en début de saison de
croissance, les besoins en azote des arbres sont principalement couverts par la remobilisation des réserves internes

d'azote de la plante, ce qui suggére une absorption plus importante des nutriments du sol une fois la canopée établie (Gessler et al., 1998’

3. Objectifs et plan de la thése de doctorat

Dans I'ensemble, ma thése de doctorat vise a évaluer, d'un point de vue phénologique, I'impact du changement
climatique, notamment du réchauffement et de la sécheresse, sur la dynamique des écosystémes forestiers
tempérés. Cet objectif requiert la compréhension de la réponse des plantes au changement climatique durant leur
période de végétation et des implications de cette réponse, laquelle dépend en partie des mécanismes moléculaires
et physiologiques a I'ceuvre au sein de I'arbre en dormance visuelle hivernale. J'ai structuré la partie principale de

ma thése en quatre chapitres, chacun articulé autour d'un théme central et comprenant un ou deux manuscrits.

Au chapitre 2, j'ai déterminé les exigences phénologiques printaniéres spécifiques a chaque espéce a partir de
méthodes biométéorologiques. Au chapitre 3, j'ai approfondi les processus moléculaires et physiologiques au sein
de l'arbre et suivi I'absorption d'eau par les bourgeons durant I'hiver grace aux isotopes stables de I'eau. Des
recherches plus appliquées portent sur les conséquences plutdt que sur les mécanismes des réactions des espéces
arborées au changement climatique, ce qui correspond a une approche différente. Au chapitre 4, j'étudie les
modifications de I'équilibre compétitif entre les espéces arborées suite a une avance phénologique printaniere
artificielle et lors de leur croissance dans un climat plus sec. Enfin, au chapitre 5, la synchronisation phénologique
entre la communauté microbienne du sol, les plantes herbacées, les arbres et les insectes est analysée. Bien qu'il
existe également une abondante littérature sur la phénologie animale, ou, par exemple, I'effet du climat sur la
migration des oiseaux ou le développement physiologique et le voltinisme des insectes ont été étudiés (Cotton 2003,
Forrest 2016), ma thése porte principalement sur la phénologie végétale (plus précisément sur la phénologie

arborée).
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Globalement, ma thése de doctorat aborde les questions suivantes, qui sont discutées en détail.

au chapitre 6.

1. Quels sont les facteurs phénologiques printaniers influengant les arbres des régions tempérées, et dans quelle mesure la végétation...
une avance de la période de début de la période de tion dans le climat projeté ?

2. Dans quelle mesure les isotopes stables de I'eau peuvent-ils étre utilisés pour révéler les processus physiologiques des arbres
pendant I'hiver ?

3. Comment les climats plus chauds et plus secs affecteront-ils I'équilibre compétitif des jeunes arbres ?

4. Comment la phénologie des arbres affecte-t-elle le cycle des nutriments, du carbone et de I'eau dans les foréts européennes ?

Levée de dormance hivernale des espéces d'arbres a feuilles caduques

Il est généralement admis dans le domaine de la recherche phénologique que les températures froides en hiver (effet de
refroidissement), les températures chaudes au printemps (effet de forcage) et la durée du jour (photopériode) sont les principaux
facteurs déterminants de la phénologie printaniére. Cependant, seules quelques études

ont étudié l'interaction de ces facteurs au niveau de I'espéce avec un gradient de températures de forgage.

Dans l'article 1, nous avons mis en place une expérience en chambre climatique pour simuler deux conditions de refroidissement.
(faible et forte intensité de refroidissement), deux conditions photopériodiques (photopériode courte et longue) et quatre

des températures de forgage (5, 10, 15 et 20 °C) et des boutures d'arbres exposées aux seize traitements

combinaisons. Cette approche nous a permis d'améliorer les connaissances actuelles sur la recherche

champ sur les facteurs phénologiques printaniers spécifiques a chaque espéce. Ensuite, nous avons vérifié si la linéarité
L'accumulation de chaleur, telle qu'elle est couramment utilisée avec le modéle des degrés-heures de croissance (GDH), pourrait
Les résultats obtenus permettent des prédictions phénologiques printaniéres précises pour toutes les températures de forgage
utilisées dans I'expérience. Je tiens a souligner ici que nous avons appliqué une température de forgage basse de 5 °C dans le cas de...
Le gradient de température, plutdt rare dans ce domaine de recherche, nous permet d'en apprendre davantage sur la température
minimale requise pour déclencher le débourrement des bourgeons des especes d'arbres tempérées. Enfin, nous

Nous souhaitions également mieux comprendre dans quelle mesure les espéces adaptent leurs besoins phénoliques printaniers
aux conditions spécifiques de chaque site. Par conséquent, nous avons appliqué tous les traitements de froid et de photopériode.
et des traitements forcés sur six espéces d'Europe centrale (échantillonnées en Suisse, a proximité de

Zurich) et sur trois espéeces d'Asie orientale (échantillonnées en Chine, pres de Pékin) avec trois paires

d'especes du méme genre poussant soit en Europe, soit en Asie. Pour cette expérience, nous

ont fait équipe avec le groupe de recherche du professeur Yonghshuo Fu de I'Université normale de Pékin.

Nous tenons a remercier tout particulierement le Dr Zhaofei Wu et Shuxin Wang, qui ont collecté les boutures d'arbres.

dans une forét proche de Pékin et a suivi par la suite I'évolution phénologique printaniére.

Dans l'article 2, qui est rédigé sous forme de commentaire, je réutilise certaines des données générées par ceci

expérience en chambre climatique combinée a une observation phénologique a long terme de

deux cerisiers poussant a Liestal, en Suisse (voir Vitasse et al. 2022). Notre objectif était de

démontrer notre hypothése selon laquelle la diminution apparente de la sensibilité phénologique printaniére sous des températures
plus chaudes ne pourrait s'expliquer que par des raisons mathématiques, sans changement

dans la biologie sous-jacente.

14



Machine Translated by Google

Les isotopes stables de I'eau, un indicateur des processus physiologiques des arbres

pendant leur dormance ?

Jusqu'a présent, l'induction, la progression et la levée de dormance des principales espéces d'arbres européens ont
été principalement quantifiées en transférant des boutures ou de jeunes plants de conditions ambiantes froides vers

un traitement de réchauffement en chambre climatique ou en serre a différentes dates durant la dormance hivernale.
Le temps nécessaire a la plante pour manifester son développement phénologique printanier, comme le débourrement,
a ensuite été enregistré et les variations de la profondeur de la dormance ont été déterminées en fonction des besoins
thermiques pour le débourrement (par exemple, Malyshev et al., 2018 ; Beil et al., 2021). Cependant, seules quelques
expériences ont suivi le flux d'eau des tissus environnants vers le bourgeon durant la dormance (voir toutefois

Yooyongwech et al., 2008).

Pour cette raison, dans l'article 3, nous avons prélevé des rameaux toutes les deux semaines sur cinq espéeces
d'arbres a feuilles caduques poussant sur deux sites présentant une différence d'altitude d'environ 500 m, de I'automne
au printemps. A chaque date d'échantillonnage, nous avons placé des rameaux d'environ 10 cm de long de chaque
espece sélectionnée dans des tubes en plastique de 30 mL contenant 10 mL d'eau fortement deutérée. Nous les
avons ensuite exposés a des températures élevées pendant 24 h afin de quantifier le flux d'eau marquée vers les
bourgeons et, ainsi, de détecter tout transfert important d'eau de la tige vers les bourgeons. L'objectif de cette
exposition de 24 heures a une température élevée était d'observer la quantité d'eau transférée des rameaux vers les
bourgeons. Nous nous attendions a un faible transfert d'eau vers les bourgeons pendant la phase d'endodormance et
a un transfert croissant avec la diminution de la profondeur de dormance pendant I'écodormance, avec une corrélation

entre la profondeur de dormance et le flux d'eau.

Dans l'article 4, nous avons cherché a étendre le suivi de I'absorption d'eau par les plantes en y incluant I'absorption
d'eau du sol. Nous avons ainsi évalué le transfert d'eau du sol a la plante, la répartition de I'eau au sein de la plante et
I'absorption d'eau et de carbone atmosphériques avant le débourrement, grace au marquage isotopique stable. A cette
fin, nous avons appliqué de I'eau fortement deutérée et du dioxyde de carbone enrichi en <sup>13</sup>C a de
jeunes arbres cultivés en pots. Deux expériences ont été menées dans le cadre de cette étude. Lors de la premiere,
de l'eau fortement deutérée a été appliquée au sol de jeunes plants en pot appartenant a quatre especes d'arbres
tempérés. Ces plants ont été exposés a des températures élevées (conditions de forgage) en serre jusqu'au printemps,
apres une période de refroidissement suffisante en chambre climatique. Au cours des 12 premiers jours d'exposition a
ces conditions de forgage, un échantillonnage destructif de la tige, des rameaux et des bourgeons a été réalisé (sur
différents individus) toutes les 48 a 72 heures. Dans la seconde expérience, de jeunes plants en pot de trois especes
d'arbres tempérés ont été exposés a de la vapeur d'eau et du CO  marqués isotopiquement pendant environ six
heures dans une chambre climatique. Apres le marquage des parties aériennes lors de cette deuxiéme expérience,
les jeunes plants ont été exposés aux conditions isotopiques ambiantes de |'atmospheére pendant une heure, avant
que les mémes trois types de tissus ne soient prélevés de maniére destructive. Nous nous attendions a une faible
absorption d'eau par le sol a des températures légérement supérieures a 0 °C, mais a des différences spécifiques a
chaque espéce en matiére d'absorption et de répartition de I'eau a des températures plus élevées. De plus, nous
anticipions l'incorporation d'eau et de CO  atmosphériques avant le début de la phénologie printaniére chez les

espéces d'arbres a feuilles persistantes et caduques.
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Compétition des échantillons d'arbres en cas de réduction des précipitations

et aprés une avance phénologique printaniére induite artificiellement

L’effet du changement climatique sur les arbres forestiers dépend de caractéristiques spécifiques a chaque espéce, qui permettent
leur permettant de faire face, a des degrés divers, a des températures plus élevées et a des épisodes plus fréquents et plus violents.
sécheresses. Au cours de la derniére décennie, il est apparu de plus en plus clairement que le hétre européen

Les peuplements sont trés sensibles aux vagues de chaleur et aux sécheresses, tandis que la phénologie printaniere de ce

Cette espéce progresse moins que la plupart des autres especes en réponse au réchauffement climatique.

Dans ce chapitre, nous avons évalué expérimentalement I'effet interactif de la réduction des précipitations et du printemps.

L'avance phénologique sur le hétre européen, le chéne sessile et le tilleul a petites feuilles est notable, ces deux derniéres espéces
étant classées comme plus tolérantes a la sécheresse et plus réactives a I'augmentation des températures.

température printaniere que celle du hétre dans la littérature (par ex. Vitasse et al. 2009b, Leuschner et al.

2024).

Pour cette raison, un vaste dispositif expérimental surélevé, composé de 72 mésocosmes (1 m? 1 0,75 m? de surface et 0,5 m de
profondeur) disposés par quatre, a été mis en place au WSL et des jeunes arbres y ont été cultivés.

soit en monocultures, soit en mélange de deux a l'intérieur du mésocosme pendant trois ans (Figure 3).

Aprés une année d'acclimatation, des abris anti-pluie ont été installés pour simuler la réduction des précipitations, et un systéme de
réchauffement passif a été mis en place de la premiére semaine de janvier jusqu'au débourrement.

pour simuler des températures printaniéres plus clémentes.

Ce dispositif expérimental a été utilisé pour évaluer I'eau et I'azote du sol spécifiques a chaque espéce.

L'allocation des ressources dépend de la compétition interspécifique, du stress hydrique et du début avancé de la période de végétation
(voir article 5). Plus précisément, nous nous attendions a ce que nos traitements affectent la compétitivité.

L'équilibre entre les especes étudiées permet aux jeunes chénes et tilleuls a petites feuilles de devenir plus compétitifs face au hétre
en situation de sécheresse.

et lorsqu'ils avancent plus fortement la phénologie printaniere. Sur la base de cette hypothése initiale, nous

On s'attend a ce que le changement d'équilibre compétitif se refléte dans les caractéristiques éco-physiologiques des feuilles et
croissance. De plus, nous avons étudié les caractéristiques spectrales des feuilles de jeunes arbres au début (c.-a-d. en juin)

et a la fin de I'été (c.-a-d. en aolt) 2022 et 2023, comme indiqué a I'article 6. Pour des raisons de temps, les résultats

des études sur les caractéristiques spectrales des feuilles et du lien entre les informations spectrales et

Les caractéristiques physiologiques des plantes sont rapportées sous forme de lettre.

Effet du réchauffement climatique sur la synchronisation multitrophique des

espéeces forestiéres interconnectées

Le cinquieéme chapitre visait a étudier la synchronisation phénologique entre différents niveaux trophiques, typiquement observée dans
les hétraies d'Europe centrale. Contrairement a d'autres

Dans les études qui examinent la synchronisation phénologique plantes-herbivores ou plantes-herbivores-prédateurs au sein d'un
écosystéme, nous avons inclus I'activité de la communauté microbienne du sol comme variable supplémentaire.

niveau trophique dans notre recherche. Initialement, nous avions prévu d'étudier la synchronisation phénologique entre quatre niveaux

trophiques, a savoir l'activité microbienne du sol, la phénologie des plantes, des insectes et des oiseaux.
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Figure 3 : lllustration de I'expérience de culture surélevée au WSL composée de 18 lits surélevés.

Des bouteilles en PET ont été utilisées pour induire un réchauffement passif, et des abris anti-pluie pour réduire les

précipitations de 50 %.

L’activité microbienne et la phénologie végétale ont été mesurées pendant deux années consécutives, tandis que la
phénologie des insectes et des oiseaux n’a été observée que pendant une seule année. Par conséquent, cette thése

portera principalement sur les deux premiers niveaux trophiques.

Dans le contexte du changement climatique, et compte tenu de la hausse attendue des températures en Suisse, nous

avons sélectionné trois sites de hétraie dans le nord-ouest du pays, couvrant un gradient altitudinal de 650 m (—5 °C), ce

qui nous a permis d'adopter une approche spatio-temporelle. Grace aux efforts du gouvernement fédéral pour assurer un
suivi a long terme des sites forestiers suisses, nous avons pu nous appuyer sur le programme de recherche a long terme

sur les écosystemes forestiers (LWF) du WSL afin de trouver des sites appropriés. Nous avons ainsi étudié la synchronisation
phénologique multitrophique sur les sites LWF de Bettlachstock (1090 m d'altitude), d'Othmarsingen (460 m d'altitude) et

de Lagern (690 m d'altitude), dont la position géographique est illustrée sur la figure 4.

17



Machine Translated by Google

Lagern

iz, ¢
LT blllgﬂll 1250000

Research 1r¥stitute WSL

Bettlaa‘stock

225000777 12250007

(=] =]
T T
0 5 10 15km 4
Massstab 1: 500000
Gedruckt am 06.05.2022 10:44
2575000 m 2600000 m 2625000 m 2650000.m lp i gus-sémin <hSE20E881 1718 =]

Figure 4 : Carte des trois sites utilisés pour étudier I'effet du réchauffement climatique sur le

Synchronisation phénologique multitrophique d'espéces interconnectées vivant en Europe centrale
foréts de hétres.

Une partie de ce dispositif expérimental a été utilisée pour analyser I'effet de la température et du stade phénologique

des arbres sur la respiration du sol, la teneur en eau gravimétrique et les concentrations de nitrate, d'ammonium, de
phosphate et de sulfate assimilables par les plantes. Notre approche expérimentale visait donc a

améliorer notre compréhension des cycles du carbone, de I'eau et des nutriments dans des contextes distincts

foréts de hétres tempérées. Plus précisément, nous nous attendions a des interactions complexes entre le site, la
température et la phénologie des arbres sur tous les parameétres étudiés. Par conséquent, nous avons émis I'hypothése que
Les effets phénologiques directs et indirects des arbres exercent une influence plus forte sur le carbone et les nutriments.

Le cyclisme en forét tempérée est plus répandu qu'on ne le pensait auparavant.
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Chapitre 2

Levée de dormance hivernale des especes d'arbres a

feuilles caduques
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Sensibilité phénologique printaniére plus élevée aux
températures de forcage chez les espéces d'arbres
asiatiques par rapport aux espéces européennes, dans

des conditions de pré-refroidissement faibles et élevées.

Résumeé

Résumé : Dans ce chapitre, nous démontrons que les espéces d’Asie de I'Est étudiées sont plus sensibles aux
variations de température, indépendamment de I'exposition au froid, que leurs homologues d’Europe centrale
appartenant au méme genre. Cette observation repose sur I'analyse de boutures de rameaux exposées a des
conditions expérimentales de froid, de forgage et de photopériode en chambres climatiques. Nos résultats
suggerent que les espéces d’arbres développent des besoins en froid et en forgage pour le débourrement, en
tant que mécanisme d’adaptation a la prévisibilité du climat local.
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Abstrait

Le froid hivernal, la température de forgcage printaniere et la photopériode sont les principaux facteurs expliquant
la variabilité spatiale et temporelle de la phénologie printaniére chez les arbres des régions tempérées.
Cependant, l'interaction de ces facteurs sur la levée de dormance et la date de débourrement printanier reste
mal comprise et varie considérablement selon les espéces. On ignore également si I'accumulation de chaleur
due aux températures de forgage qui déclenchent le débourrement printanier est un processus linéaire ou non
linéaire. Dans cette étude, nous avons cherché a quantifier expérimentalement I'effet du froid hivernal, du
forcage, de la photopériode et de leurs interactions sur les dates de débourrement de neuf especes d'arbres
tempérés différentes d'Asie de I'Est (pres de Pékin, Chine) et d'Europe centrale (prés de Zurich, Suisse), dont
six espéces phylogénétiquement apparentées (appartenant au méme genre). Nous avons mené une expérience
factorielle compléte en chambres climatiques, en utilisant simultanément deux traitements de refroidissement
(faible et élevé, soit 0 et 56 jours a 2 °C apres échantillonnage fin décembre), quatre niveaux de forgage (5, 10,
15 et 20 °C) et deux photopériodes (8 et 16 h), a Pékin et a Zurich. Nous avons constaté que les especes
poussant pres de Pékin réagissaient plus rapidement aux conditions de forgage que les espéces du méme
genre poussant pres de Zurich, quel que soit le traitement de refroidissement. La date de débourrement de la
plupart des espéces, a lI'exception du hétre européen, était peu, voire pas du tout, affectée par la photopériode.
De plus, nos résultats suggerent que I'accumulation linéaire de chaleur, telle qu'utilisée couramment avec le
modele des degrés-heures de croissance (DHC), pourrait permettre une prédiction précise de la date de
débourrement en fonction du seuil de température utilisé comme base d'accumulation de chaleur. Nos résultats
démontrent également le réle important du refroidissement dans la modulation de la sensibilité et du taux
d'accumulation du forcage nécessaire au déclenchement du débourrement et suggérent qu'une relation
sigmoide spécifique a chaque espéce pour I'accumulation de chaleur, tenant compte de I'exposition antérieure
au froid, pourrait permettre de meilleures prédictions des dates de débourrement. Nos résultats suggérent que
les arbres a feuilles caduques ont pu adapter leurs besoins en froid et en forgage radiatif en fonction de la
prévisibilité de la transition hiver-printemps et des gelées tardives. Une transition hiver-printemps moins
prévisible, comme celle observée en Europe centrale, pourrait avoir favorisé I'évolution des espéces vers des
besoins en froid et en forgage radiatif plus élevés que chez les especes poussant dans le climat plus prévisible
d'Asie du Nord-Est. Notre expérience transcontinentale suggere donc que la phénologie printaniére des espéces
d'Asie de I'Est est plus étroitement liée a la température de forgage printanier que celle des foréts d'Europe centrale.

Introduction

Dans les régions boréales et tempérées, la saisonnalité du climat contraint les arbres a optimiser leur démarrage
de croissance afin d'éviter les dégats du gel tout en maximisant leur compétitivité pour les ressources (lumiére,
nutriments et eau ; voir Vitasse et al., 2014). Par conséquent, les arbres des régions tempérées ont développé
des mécanismes complexes pour déterminer leur phénologie printaniére (voir Delpierre et al., 2016), en fonction
(i) d'une exposition antérieure au froid (ci-aprés appelée « refroidissement »), (ii) de températures printaniéres
élevées (généralement supérieures a 5 °C, ci-aprés appelées « forgage »), et pour certaines espéces (iii) de la
photopériode. De nombreuses études montrent que tous ces facteurs peuvent influencer la phénologie
printaniére des arbres des régions tempérées (Laube et al., 2014 ; Flynn et Wolkovich, 2018). Par exemple, les
arbres des régions tempérées et boréales nécessitent
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une diminution de la pression forcée pour déclencher le débourrement est observée avec une exposition accrue aux conditions de froid (Coville,
1920), avec une relation exponentielle négative entre le forgage et le froid généralement observée (par exemple, Murray et al.,
1989 ; Laube et al., 2014 ; Baumgarten et al., 2021). Ainsi, un froid insuffisant augmente de fagcon exponentielle la quantité de
forgage nécessaire au débourrement (Harrington et al., 2010).

ce qui pourrait potentiellement ralentir la progression phénologique printaniére en réponse a I'augmentation

La prévision de la phénologie printaniére des arbres a feuilles cadugues dans un contexte de réchauffement climatique croissant
demeure donc complexe et nécessite des données expérimentales supplémentaires (Fu et al., 2015).

meilleure compréhension de la progression de la dormance hivernale.

En raison du lien étroit entre la température et la croissance, les degrés-jours de croissance (GDD) ou

Les degrés-heures de croissance (DHC) sont des indicateurs courants du développement de la croissance, tels que le temps.
de débourrement chez les especes ligneuses tempérées (Murray et al., 1989). Bien que I'efficacité de

L'accumulation forcée de température sur une plage de températures n'a pas encore été étudiée expérimentalement.
Quantifiés pour les arbres forestiers, divers modeles phénologiques supposent des relations linéaires (par exemple, GDH) ou
sigmoides (par exemple, modeéle unifié) pour représenter I'accumulation de la température de forgage avec

augmentation de la température de I'air (Chuine, 2000).

Bien que la température (c’est-a-dire I'efficacité du forcage et le refroidissement préalable) soit le facteur le plus important du
débourrement chez la plupart des espéeces d’arbres tempérés et boréaux, le moment du débourrement de certaines espéces peut varier.
Il a également été démontré que la photopériode influence la croissance des espéces tempérées et boréales (Basler et al.).

Koérner, 2012). Le recours a un facteur invariable tel que la photopériode pourrait empécher

risque de dommages dus au gel ou de carence en ressources au début de la croissance en raison d'une croissance trop précoce ou
un débourrement trop tardif (Kérner et Basler, 2010 ; Fu et al., 2019a), qui est crucial pour les climats tempérés

espeéces, car tout dommage sur les jeunes feuilles peut avoir plusieurs effets durables (par exemple, I'épuisement

(des réserves, de la compétition pour la lumiére, I'eau et les nutriments, de la vulnérabilité aux agents pathogénes) qui peuvent
déterminer la trajectoire de la composition des espéces aux stades de jeunes plants. En effet, il a été constaté que des
photopériodes plus longues accélérent a la fois la levée de dormance et le débourrement de diverses espéces.

(Hanninen, 1990 ; Partanen et al., 1998 ; Basler et Kérner, 2012). De méme, une photopériode plus courte éviterait des
débourrements trop précoces dans des conditions printaniéres plus chaudes.

aux gelées tardives printaniéres (Fu et al., 2019b). De plus, pour certaines espéces, le contréle photopériodique

Il a été constaté que son importance augmentait avec la diminution de I'exposition au froid (Malyshev et al., 2018).

Par conséquent, les espéces sensibles a la photopériode sont susceptibles d'étre plus contraintes dans leur adaptation a
L'augmentation des températures printaniéres par rapport aux espéeces insensibles a la photopériode permet d'en tirer profit
d'une période favorable plus longue pour leur développement. Cependant, la sensibilité photopériodique des especes est difficile
a quantifier et semble plus fréquente chez les espéces poussant dans

écosystémes aux hivers plus courts que les especes poussant dans des régions aux hivers longs

(Zohner et al., 2016, 2017 ; Geng et al., 2022). Par conséquent, un réchauffement supplémentaire pourrait en résulter.

en effets contrastés au sein des écosystémes et entre eux, en fonction du refroidissement spécifique a chaque espéce,
exigences en matiére de forgage et de photopériode et capacité & compenser les facteurs déficients, qui

cela pourrait également modifier la sensibilité aux dégats causés par le gel tardif du printemps dans un écosystéme donné.

30



Machine Translated by Google

Les régions caractérisées par une transition marquée entre hivers froids et étés chauds pourraient favoriser les espéces
qui réagissent rapidement aux variations de température, tandis que celles connaissant d'importantes fluctuations de
température durant la transition hiver-printemps (d'une année a l'autre, mais aussi au cours d'une méme saison)
pourraient favoriser les espéces qui dépendent de signaux supplémentaires tels que les températures de froid et/ou la
photopériode (Zohner et al., 2017 ; Geng et al., 2022). De méme, les arbres d'’Amérique du Nord semblent avoir des
besoins en froid et en variations de température plus élevés que les espéces d'Europe centrale et d'Asie de I'Est, ce qui
correspond au risque a long terme de gelées destructrices dans ces régions (Zohner et al., 2020). Cependant, peu
d'études ont tenté de dissocier expérimentalement les effets du climat d'origine et de la phylogénie (Gao et al., 2022).
Dans cette étude, nous avons examiné les effets du froid, du forcage climatique et de la photopériode, ainsi que leurs
interactions, sur le débourrement de neuf espéces d'arbres tempérés poussant pres de Pékin (Chine) et de Zurich
(Suisse), en incluant trois paires d'espéces phylogénétiquement apparentées (appartenant au méme genre). Nous avons
utilisé des boutures de rameaux soumises a un froid de courte ou longue durée, puis exposées a différentes conditions
de forgage climatique constant dans des chambres climatiques réglées a 5, 10, 15 et 20 °C, avec une photopériode
courte (8 h) ou longue (16 h). Cette approche expérimentale nous a permis de tester si : (i) la sensibilité phénologique
aux facteurs abiotiques présente une composante phylogénétique ; (ii) I'accumulation des températures de forgage
nécessaires au débourrement suit une relation linéaire ; et (iii) dans quelle mesure cette accumulation est modulée par

le froid et/ou la photopériode.

Nous nous attendons a ce que les espéeces poussant dans un climat plus prévisible en termes de gelées printanieres
avec une transition hiver-printemps plus rapide (c'est-a-dire la région de Pékin, figure 1) présentent des besoins en froid
et en forgage inférieurs a ceux des especes poussant dans un climat moins prévisible avec une transition hiver-printemps
plus longue et une plus grande fluctuation de température autour du point de congélation (c'est-a-dire la région de Zurich).
Nous prévoyons une accumulation quasi linéaire de la température de forgage pour déclencher le débourrement une

fois les besoins en froid satisfaits, c'est-a-dire un GDH similaire au moment du débourrement dans les différentes
conditions de forgage pour une espéce donnée. Cependant, dans des conditions de froid limitées, nous prévoyons un
GDH plus élevé au moment du débourrement par rapport aux conditions de froid plus longues précédentes et nous nous
attendons a ce que le GDH augmente avec I'élévation des températures de forgcage, en particulier pour les espéeces
ayant des besoins en froid importants, en raison d'une satisfaction plus compléte de ces besoins a des températures de

forgcage plus basses (pour les traitements de forcage de 5 °C et 10 °C).

Matériels et méthodes

especes et sites d'étude

Nous avons sélectionné six espéces d'arbres feuillus communes en Suisse et trois en Chine, présentant des phénologies
printaniéres contrastées. En Suisse, il s'agit de six espéces (Acer pseudoplatanus L., Betula pendula Roth, Carpinus
betulus L., Fagus sylvatica L., Quercus robur L. et Tilia cordata Mill.), tandis qu'en Chine, il s'agit de trois espéeces (Acer
truncatum Bunge, Betula dahurica Pall. et Carpinus turczaninowii Hance). Par souci de clarté et de concision, nous
désignerons chaque espéce par son nom commun, par exemple : érable du Shantung (Acer truncatum), érable sycomore
(Acer
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pseudoplatanus), bouleau de Dahurie (Betula dahurica), bouleau argenté (Betula pendula), charme
turczaninowii (Carpinus turczaninowii), charme européen (Carpinus betulus), hétre européen (Fagus sylvatica),
chéne pédonculé (Quercus robur) et tilleul a petites feuilles (Tilia cordata).

Des especes d'Europe centrale ont été échantillonnées dans une forét mixte mature prés de Zurich, en Suisse
(47°21' N, 8°27' E ; 580 m d'altitude). La température annuelle moyenne du site est de 9,8 °C (données de la
station météorologique de Zurich/Kloten, située a 428 m d'altitude, soit a 15 km du site d'étude, entre 1987 et
2016). Des boutures de rameaux d'espéces d'Asie orientale ont été prélevées dans une forét mixte mature des
monts Jiufeng, dans le nord-est de la Chine (40°3' N, 116°5' E ; 1040 m d'altitude) pour le bouleau de Dahurie
et I'érable du Shantung, tandis que le charme de Turczaninow a été échantillonné a une altitude inférieure
(—650 m). La température annuelle moyenne du site chinois, situé a plus haute altitude, était de 7,7 °C. Pour
les sites chinois, les gradients thermiques typiques de I'air prés de la surface dans la région (0,4 °C par 100 m
en hiver et 0,6 °C par 100 m le reste de I'année) ont été utilisés pour corriger les différences d'altitude entre le
site d'échantillonnage et la station météorologique (Li et al., 2013). La température moyenne de l'air sur le long
terme (1987-2016) pendant la saison hivernale (décembre-février) était de 1,4 °C (moyennes minimale et
maximale de -1,9 et -4,4 °C respectivement) a Zurich et de -5,5 °C (moyennes minimale et maximale de -9,4 et
-0,1 °C) dans les monts Jiufeng (figure 1A). Du début février a la fin avril, la température moyenne de I'air est
passée de 0,2 + 4,9 °C (moyenne * écart-type) a 11,9 + 3,3 °C a Zurich et de -5,7 + 2,6 4 12,8 + 3 dans les
monts Jiunfeng.

Echantillonnage

L’échantillonnage a été réalisé le 16 décembre 2020 en Suisse et les 29 et 31 décembre 2020 en Chine (Figure
1B). Pour chaque espéce, nous avons sélectionné 8 arbres adultes sains (de plus de 10 m de hauteur et agés
de plus de 30 ans) et prélevé 16 rameaux d’environ 60 cm de longueur, présentant des bourgeons sains, par
arbre (soit un total de 768 rameaux sur le site suisse et 384 rameaux sur le site chinois). Les rameaux ont été
prélevés sur le coté sud de la cime a I'aide d’'un ébrancheur a perche de 7 m de long. Les boutures ont été
placées dans des sacs en plastique humides sur le terrain (pour éviter leur dessiccation) et recoupées a leur
base avant d’étre immergées dans de I'eau du robinet le jour méme. Les rameaux ont ensuite été conservés
une nuit dans une chambre climatique a 2 °C (Suisse) ou dans un laboratoire a 6 °C (Chine). Ensuite, toutes
les feuilles restantes ont été retirées manuellement pour éviter leur desséchement. Les rameaux ont été taillés
a une longueur d'environ 50 cm, étiquetés et placés dans des boites en plastique contenant de I'eau
déminéralisée afin de minimiser le développement de champignons et de bactéries le lendemain. Les différents
traitements ont débuté le 17 décembre 2020 en Suisse et le 1er janvier 2021 en Chine.

Protocole expérimental : traitements par le froid, le forgage et la photopériode

L'effet du froid, de la température de forgage et de la photopériode a été testé sur des rameaux exposés a des
températures de forgage constantes de 5, 10, 15 et 20 °C sous une photopériode de 8 h ou de 16 h (soit 8
traitements), immédiatement aprés le prélevement (conditions de faible froid, correspondant au froid naturel
accumulé a la date du prélévement), puis apres conservation des rameaux a environ 2 °C (Suisse : 1,2+ 0,4
°C ; Chine : 2,0 £ 0,7 °C) et sous une photopériode de 8 h.
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Figure 1 : Caractéristiques climatiques des sites d’étude prés de Pékin et de Zurich. Les données
proviennent d’une station météorologique située a proximité de la zone d’échantillonnage. (A) Evolution
annuelle des températures moyennes, minimales et maximales ; (B) Température moyenne journaliére
de 'automne 2020 sur les deux sites d’étude. Les dates d’échantillonnage (soit J350 pour Zurich et
J363 et J365 pour Pékin) sont indiquées par des fleches de couleur correspondante. (C) Cumul moyen
des degrés-jours de croissance (GDD) (moyenne * erreur standard ; seuil : 0 °C) au printemps. (D)
Cumul des degrés-jours de croissance (seuil : 0 °C) lors du dernier gel printanier de I'année (inférieur a
-2 °Cou a 0 °C) sur la période 1987-2016. (E) Probabilité de gel journaliere a long terme (températures
minimales journaliéres < 0 °C) au printemps sur la période 1987-2016.

Nous avons appliqué une photopériode de huit semaines, visant a simuler des conditions de froid
naturel maximal (froid naturel cumulé a la date d'échantillonnage et 56 jours de froid artificiel), afin de
simuler les conditions photopériodiques les plus contrastées possibles sur les sites étudiés. Cette
photopériode correspond aux durées d'ensoleillement minimales (8 h, solstice d'hiver) et maximales (16
h, solstice d'été).

Les huit chambres climatiques utilisées en Suisse étaient équipées de lampes halogénes (Philips
MASTER TL-D) avec une densité de flux de photons photosynthétiques (PPFD) 1100 umol m2 s|1, et
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Les quatre chambres climatiques en Chine étaient équipées de LED (Philips Greenpower LED Top-lighting) avec
PPFD 1161 umol m2 s| 1. La photopériode était automatiquement réglée sur 8 h et 16 h (jour le plus court et le plus
long a cette latitude) dans les chambres climatiques en Suisse, tandis qu'elle était appliquée manuellement en Chine a
I'aide de couches de papier aluminium noir a l'intérieur des chambres qui recouvraient les échantillons soitde 177 ha 9
h (photopériode de 8 h), soit de 1 h a 9 h (photopériode de 16 h), comme décrit dans Wu et al. (2022a).

L’occlusion des vaisseaux a été évitée pendant 'expérience en recoupant la base de chaque bouture d’environ 0,5 cm
et en remplagant I'eau déminéralisée chaque semaine pour les traitements a 15 °C et 20 °C, et toutes les deux
semaines pour les traitements a 5 °C et 10 °C. Les températures de tous les traitements ont été enregistrées a 'aide
d’enregistreurs de température HOBO (Suisse : HOBO MX2203, Chine : HOBO MX2202, Onset Computer Corporation,
Bourne, MA, Etats-Unis). Toutes les chambres climatiques ont permis de maintenir des températures stables, les

températures moyennes se situant a +1 °C de la valeur cible (Figure supplémentaire 1).

Suivi phénologique

Le développement des bourgeons a été suivi deux fois par semaine selon une échelle catégorielle a quatre stades
(Vitasse, 2013) : au stade 0 (bourgeon dormant), aucun bourgeon n’était visible ; au stade 1 (gonflement du bourgeon),
les bourgeons étaient gonflés et/ou en allongement ; au stade 2 (éclosion), les écailles des bourgeons étaient ouvertes
et les feuilles partiellement visibles ; au stade 3 (débourrement), les feuilles avaient complétement émergé des
bourgeons mais étaient encore repliées, frisées ou pendantes, selon I'espéce ; et au stade 4 (feuille déployée), au
moins une feuille était complétement déployée. La date de chaque stade a été enregistrée pour le premier bourgeon

de chaque rameau. Chaque rameau a été recoupé et examiné chaque semaine afin de vérifier I'intégrité des bourgeons et des vaisseaux.
La plupart des espéces ont présenté un taux de survie élevé des boutures, quel que soit le traitement (Figure
supplémentaire 2). Cependant, un faible refroidissement (c.-a-d. des échantillons placés immédiatement en conditions
de forgage en décembre) et une exposition a une température de forcage de 20 °C ont entrainé une mortalité
relativement élevée chez I'érable sycomore, quelle que soit la photopériode, ainsi que chez le hétre européen et le
tilleul a petites feuilles en faible photopériode (8 h). Pour plusieurs espéces, les boutures n’ont pas pu atteindre le stade
phénologique 4 a une température de forgage de 5 °C. Le pourcentage de bourgeons ayant atteint au moins le stade 2
a été évalué pour les especes suisses comme indicateur de la vitalité des rameaux (Figure supplémentaire 3).

Cette évaluation a été réalisée 2 semaines apres l'observation du stade 2 pour les boutures exposées a des conditions
de forgage de 15 et 20 °C et 3 semaines apres I'observation du stade 2 pour les boutures exposées a des conditions
de forgage de 5 et 10 °C.

Analyse des données et statistiques

Pour 'analyse, nous nous sommes concentrés sur le débourrement, car ce stade représente le premier indicateur
clairement visible de I'émergence des feuilles pour toutes les especes. De plus, les stades ultérieurs peuvent dépendre
de la disponibilité des ressources (flux d'eau et de nutriments établis), qui peuvent étre limitées lors de I'utilisation de
boutures (Vitasse et Basler, 2014). Nous avons évalué les différences entre les traitements en termes de temps
thermique de débourrement, c'est-a-dire le nombre de jours nécessaires au débourrement sous une température de

forgage constante donnée, et en cumulant les degrés-heures de croissance (DHC).
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débourrement pour les conditions de refroidissement et de forgage, en utilisant 0 °C comme seuil d'accumulation du forgage.
Les températures ont été enregistrées avec une résolution temporelle de 30 min a l'intérieur de chaque chambre climatique.
L'équation (1) a été utilisée pour calculer I'accumulation de GDH avec t1 correspondant au temps de début d'exposition a la

condition de forcage expérimentale, tBB au temps de débourrement et Tt a I'enregistrement de température a une résolution
de 30 min.

tBB

GDH= 1 \{fft>02 ™

t1
Nous avons évalué la prévisibilité climatique en analysant une série temporelle de 30 ans de températures de I'air a 2 m au-
dessus du sol, de 1987 a 2016, dans deux stations météorologiques proches des sites d'échantillonnage correspondants
(Pékin : 39° 56'N, 116° 17' E, 54 m d'altitude ; Zurich : 47° 21" N, 8° 27" E, 424 m d'altitude). Pour cette analyse, nous avons
utilisé les degrés-jours de croissance (DJC), calculés de la méme maniére que les degrés-jours de croissance (DJC), mais
a une résolution journaliére. L'accumulation moyenne des températures de forgage, les DJC accumulés au dernier jour de
gel (c.-a-d. température minimale journaliére < 0 °C ou < -2 °C) et la probabilité de gel (c.-a-d. température minimale

journaliere < 0 °C) ont été calculés pour chaque jour de I'année (figures 1C, 1D et 1E).

Nous avons ajusté des modeéles linéaires mixtes généralisés bayésiens pour chaque espéce, en incluant le refroidissement
artificiel (2 conditions), la température de forcage (variable continue), la photopériode (2 conditions) et toutes les interactions
possibles a deux facteurs comme effets fixes, l'identité de I'arbre donneur comme effet aléatoire et des distributions a priori
normales. Les modeles d'inférence bayésiens ont été choisis car ils permettent d'attribuer une probabilité a une hypothése

a partir des données expérimentales actuelles (voir Ellison 2004, Trotta 2008, van de Schoot et al. 2021). Les variables
dépendantes (c.-a-d. le nombre de jours de forgage et I'accumulation de GDH au débourrement) et la variable indépendante
« température de forcage » ont été transformées par le logarithme népérien afin de normaliser les données et de modéliser
avec précision les effets non linéaires de la température de forgage sur le nombre de jours de forgage et I'accumulation de
GDH au débourrement (voir Wolkovich et al. 2021). Tous les modéles ont été ajustés a I'aide du package R rstanarm
(2.21.1), qui offre une interface avec la bibliotheque Stan C++ pour I'estimation bayésienne (Stan Development Team, 2022).
Chaque modéle a été exécuté sur quatre chaines avec 2 000 itérations (dont 400 itérations d'échauffement) et des
distributions a priori par défaut. L'analyse de sensibilité montre que la modification des distributions a priori n'affecte pas les
résultats (figures supplémentaires 4 et 5). Les coefficients Rhat et les tailles d'échantillon effectives (ESS) ont été utilisés
pour évaluer la performance des modéles (tableaux supplémentaires 1 et 2). Les distributions a posteriori (c.-a-d. les sorties
du modéle) ont été obtenues a I'aide du package bayestestR (0.11.0) et visualisées a I'aide du package bayesplot (1.8.1,
figures supplémentaires 6 et 7). L'interprétation statistique du modeéle a été réalisée a I'aide des facteurs de Bayes (BF10).
Toutes les analyses et tous les graphiques ont été effectués avec R (R Core Team, 2022), version 4.1.1. Nous présentons
la médiane et les intervalles de crédibilité correspondants a 89 % dans toutes les figures et tous les tableaux, sauf dans

I'analyse de sensibilité ou les intervalles de crédibilité a 50 % sont indiqués.
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Résultats

Effet du refroidissement et de la photopériode

Le nombre de jours de forgage nécessaires pour que le débourrement soit significatif (jours de forgage)

Les différences observées variaient selon les espéeces (Figure 2), conformément a la séquence observée en milieu naturel. Plus
précisément, nous avons observé le débourrement des bourgeons chez les espéces des genres Betula et Carpinus.

plus facilement que les autres espéces, quel que soit le site, par exemple en moins de 5 semaines

et 2 semaines pour le débourrement lorsqu'ils sont exposés a une température forcée de 20 °C sous des conditions de basses et hautes températures
les conditions de pré-refroidissement, respectivement (Tableau supplémentaire 1). De plus, toutes les espéces asiatiques

ont montré un temps de débourrement plus court que les espéces européennes du méme genre, quelle que soit leur origine

par exemple, I'érable du Shantung a eu besoin d’'un temps similaire pour débourrement que le bouleau argenté et le charme
européen pour la plupart des traitements (Figure 2).

Globalement, le bouleau de Dahurie a nécessité le moins de jours de forgage pour le débourrement, quel que soit le traitement,
tandis que I'érable sycomore, le hétre européen et le tilleul a petites feuilles ont nécessité le plus grand nombre de jours.

nombre de jours de forgage jusqu'au débourrement (Figure 2).

Toutes les especes ont réduit le nombre de jours de forgage nécessaires au débourrement avec I'augmentation de la température,
indépendamment du pré-refroidissement et des conditions photopériodiques. De plus, la plupart des espéeces

Le débourrement nécessitait plus de jours dans des conditions de pré-refroidissement moins strictes et I'effet d'un pré-
refroidissement plus intense augmentait avec la température. Ainsi, la plupart des

Les especes ont réagi plus rapidement a I'augmentation de la température grace a huit semaines supplémentaires de réchauffement artificiel.
refroidissement (figure 2). Le charme commun, par exemple, a nécessité en moyenne 2,4 fois moins de jours

le débourrement a 20 °C (9,6 jours) contre 10 °C (23,1 jours) apres une pré-refroidissement plus intense et

Le débourrement est 1,8 fois plus rapide a 20 °C (33,9 jours) qu'a 10 °C (60,9 jours) aprés

un prérefroidissement plus faible. Cependant, contrairement aux autres espéces, le bouleau argenté et le chéne pédonculé

Le tilleul a petites feuilles a réagi différemment. Le bouleau argenté n'a montré aucune interaction entre les conditions de pré-
refroidissement et la température de forgage, tandis qu'aucun effet de

Il a été constaté qu'un refroidissement artificiel supplémentaire de huit semaines était nécessaire pour le chéne pédonculé et le chéne a petites feuilles.

citron vert (Tableau supplémentaire 1).

Toutes les especes asiatiques ont montré une diminution plus rapide du nombre de jours de forgage avec I'augmentation de
température (c'est-a-dire une sensibilité a la température plus élevée) que les espéces européennes du méme genre

(Figure 2 et Tableau supplémentaire 1). De plus, des espéces de bouleau et de charme

Le genre et le chéne pédonculé ont montré une sensibilité a la température plus élevée que les autres espéces

du méme site. Le chéne pédonculé, cependant, a montré une sensibilité a la température similaire a celle de

Les espéces de bouleau et de charme asiatiques présentent une sensibilité a la température plus faible dans des conditions de pré-refroidissement
moins séveres, mais inférieure a celle de toutes les espéces asiatiques dans des conditions de pré-refroidissement plus séveres. Hétre européen

a montré la plus faible sensibilité a la température de toutes les espéces étudiées (Figure 2 et Tableau supplémentaire 1).

Le bouleau blanc, le hétre européen et le chéne pédonculé ont présenté des réponses distinctes aux traitements photopériodiques.
Une photopériode plus longue (16 h) comparée a une photopériode plus courte (8 h) a réduit

le nombre de jours nécessaires au débourrement du bouleau argenté, indépendamment de la température de forgage et de la pré-
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Figure 2 : Effet des différents traitements thermiques (forgage) sur le temps de débourrement (jours)

sous différentes conditions de pré-refroidissement et de photopériode. Les relations prédites a partir de

Les modéles finaux sont représentés par des lignes continues avec des intervalles de crédibilité correspondants de 0,89. Refroidissement
Les traitements et les emplacements sont représentés par des couleurs, le bleu indiquant les espéces en croissance

A proximité de Pékin, le rouge indique les espéces poussant prés de Zurich. Les conditions de pré-refroidissement sont indiquées par
une luminosité plus faible (pré-refroidissement élevé) et plus élevée (pré-refroidissement faible).

tandis que les traitements photopériodiques sont représentés par des lignes et des triangles pleins (photopériode de 16 h) et des lignes

et des points en pointillés (photopériode de 8 h).

conditions de froid. Le hétre européen a montré un effet photopériodique croissant avec I'augmentation de la température, tandis qu'un
effet photopériodique décroissant avec I'augmentation de la température était

Ce phénomene a été observé chez le chéne pédonculé. Aprés une période de pré-refroidissement plus intense, le hétre européen, par
exemple, a nécessité en moyenne 1,4 fois plus de jours pour débourrement a une photopériode de 8 h et une température de forcage
de 20 °C (+12 jours), et le chéne pédonculé a nécessité 1,3 fois plus de jours pour débourrement.

a une photopériode de 8 h et une température de forgage de 5 °C (+20,9 jours) (Figure 2 et Supplémentaire

Tableau 1).
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Exigence de GDH pour le débourrement entre les espéces européennes et asiatiques

Globalement, les espéces asiatiques ont présenté des besoins en forgage radiatif inférieurs a ceux des especes
européennes du méme genre (Figure 3). Cet écart a disparu entre les espéces de charme européennes et asiatiques,

mais pas pour les espéces de bouleau et d'érable européennes dans des conditions de pré-friction plus intenses. De
maniére générale, le bouleau de Dahurie, espéce asiatique, a nécessité de loin le moins de degrés-heures de croissance
(DHC) pour le débourrement, quel que soit le traitement, tandis que I'érable sycomore, espéce européenne, a nécessité

le plus grand nombre de DHC pour le débourrement en conditions de faible pré-friction (Figure 3). Les especes des

genres bouleau et charme ont nécessité moins de degrés-heures de croissance (DHC) pour le débourrement que les
autres espéces de méme origine (Figure 3). Une pré-friction intense a manifestement réduit le nombre de DHC nécessaires
au débourrement pour la plupart des espéces, a I'exception du bouleau de Dahurie, du chéne pédonculé et du tilleul a
petites feuilles. Toutes les espéces d'érable et de charme, ainsi que le hétre européen, ont présenté une évolution
divergente entre les conditions de pré-friction faibles et intenses avec I'augmentation de la température. Pour ces espéces,
I'effet de conditions de pré-refroidissement plus longues augmente avec 'augmentation de la température de forgage (Figure 3, Tableau supplém
Le charme commun a présenté une réponse plus marquée a huit semaines supplémentaires de refroidissement artificiel
que toutes les autres espéces étudiées, et a pu réduire son taux de GDH d'un facteur 2,6 a une température de forgage

de 20 °C. En revanche, aucune différence notable n'a été observée entre les traitements de refroidissement pour le

bouleau de Dahurie, dont le taux de GDH n'a pas diminué du tout a une température de 20 °C.

La plupart des espéces présentent une accumulation non linéaire des températures de forgage

Une accumulation linéaire de GDH pour prédire le débourrement donnerait des valeurs de GDH similaires pour les
différents traitements. Or, nous avons constaté que toutes les espéces asiatiques présentaient une réduction de leurs
besoins en GDH avec I'augmentation de la température, indépendamment des traitements de froid préalables et de la
photopériode (3 et Figure 3). Cette tendance indique une accumulation non linéaire des températures de forgage, les
températures de forgage plus élevées étant plus efficaces que les températures plus basses. En revanche, les espéces
européennes présentaient des besoins en GDH trés variables selon les conditions de pré-froidissement. Le bouleau blanc,
le chéne pédonculé et le tilleul a petites feuilles ont vu leurs besoins en GDH diminuer avec I'augmentation de la
température, indépendamment des traitements préalables, comme les espéces asiatiques (Figure 3). Les besoins en
GDH pour le débourrement du hétre européen ont augmenté avec I'augmentation de la température de forgcage,
indépendamment des conditions de pré-froidissement et de photopériode, tandis que les besoins en GDH de I'érable
sycomore n'ont augmenté avec l'augmentation de la température de forgage qu'aprés des conditions de pré-froidissement
plus faibles. Ainsi, les besoins en froid n'étaient probablement pas entiérement satisfaits pour ces deux espéces, méme
aprés un pré-froidissement intense. Le charme européen a montré une réponse quelque peu intermédiaire, les besoins
en GDH augmentant avec la température dans des conditions de pré-refroidissement faibles, tandis que les besoins en

GDH diminuent avec la température dans des conditions de pré-refroidissement élevées (Figure 3).

De plus, nous avons constaté des variations significatives et distinctes des besoins en GDH en fonction de la photopériode
chez le bouleau blanc, le chéne pédonculé et le hétre européen, comme cela avait déja été observé pour le nombre de
jours avant le débourrement (Figure 3). Le bouleau blanc nécessitait moins de GDH a une photopériode de 16 h qu'a une
photopériode de 8 h, indépendamment de la température de forgage et de la période de froid préalables. L'effet

photopériodique augmentait avec la température de forgage chez le hétre européen et le hétre européen.
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Figure 3 : Effet des différents traitements thermiques (forgage) sur les degrés-heures de croissance (DHC) sous différentes conditions

de pré-refroidissement et de photopériode. Les relations prédites par le modéle final sont représentées par des lignes continues avec

leurs intervalles de crédibilité respectifs de 0,89.

Les traitements de refroidissement et les lieux sont représentés par des couleurs : le bleu indique les espéces poussant prés de Pékin

et le rouge celles poussant prés de Zurich. Les conditions de pré-refroidissement sont indiquées par une luminosité plus faible (pré-

refroidissement élevé) et plus élevée (pré-refroidissement faible), tandis que les traitements photopériodiques sont représentés par

des lignes et des triangles pleins (photopériode de 16 h) et par des lignes et des points pointillés (photopériode de 8 h).

La consommation d'énergie solaire (GDH) a diminué avec l'augmentation de la température chez le chéne pédonculé (figure 3 et

tableau supplémentaire 2). Plus précisément, le hétre européen a nécessité en moyenne pres de 50 % de GDH en plus a une

photopériode de 8 h et une température de forcage de 20 °C, quelles que soient les conditions de pré-refroidissement, tandis que le

chéne pédonculé a nécessité en moyenne 25 % de GDH en plus a une photopériode de 8 h et une température de forgage de 5 °C,

quelles que soient les conditions de pré-refroidissement.
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Discussion

Bien que de nombreuses études expérimentales se soient concentrées sur la détermination de la plage de
températures de forgage responsables de la levée de dormance (par exemple, Malyshev et al., 2018 ; Fu et
al., 2019a), les études visant a quantifier I'efficacité et la plage de températures de forgage pour des
conditions de froid et de photopériode données sont rares et ont majoritairement été réalisées avec des
températures de forgage légérement supérieures (max. —5 °C) aux conditions ambiantes (Flynn et Wolkovich,
2018 ; Wang et al., 2020). Ainsi, cette expérience transcontinentale offre une approche unique pour comparer
I'efficacité de différents forgcages, températures de forgage et photopériodes et dissocier leurs effets individuels
sur des espéeces phylogénétiquement apparentées provenant de différentes régions biogéographiques, en
utilisant les mémes parameétres expérimentaux et une large gamme de températures de forgage constantes.
Compte tenu des limites de la transposition des résultats de cette expérience aux environnements naturels,
nous avons constaté que les besoins en chaleur pour le débourrement diminuent considérablement avec
I'augmentation de la température de forgage pour la plupart des espéces soumises a des conditions de froid
plus élevées. Nos résultats démontrent donc I'effet diversifié, mais universel, du froid sur la vitesse de levée
de dormance chez les espéces d'arbres feuillus tempérés. Les espéces d'Asie orientale ont présenté des
besoins en forgage radiatif inférieurs a ceux des espéces européennes du méme genre, notamment en
conditions de froid modéré. De plus, nous démontrons que la photopériode peut influencer la quantité de

GDH nécessaire au débourrement, ainsi que la relation entre le froid et le forgage radiatif chez certaines
especes, l'effet le plus marqué étant observé chez le hétre européen.

L'effet de conditions expérimentales de refroidissement et de forgage trés variables

Conformément aux études expérimentales précédentes, nous avons constaté que presque toutes les espéces
testées présentaient des besoins en froid moins importants aprés une exposition prolongée au froid, soit
apres huit semaines a 2 °C. Ceci suggeére que la plupart des espéces n'avaient pas atteint leurs besoins en
froid fin décembre, comme l'ont également montré des études expérimentales antérieures (Laube et al.,

2014 ; Man et al., 2017 ; Baumgarten et al., 2021). De facon surprenante, nous avons observé des sensibilités
au froid et au forgage nettement différentes entre les espéces d'un méme genre, ce qui indique que les
besoins en froid et en forgage pour la levée de dormance et le débourrement ne sont pas des caractéres
phylogénétiques fortement conservés, mais dépendent plutot du climat d'origine du milieu ou I'espece a évolué récemment.
Par exemple, I'érable de Shantung asiatique était la seule espéce semblant avoir satisfait a ses besoins en
froid a la fin décembre, tandis que I'érable sycomore, son proche parent européen, nécessitait la plus grande
quantité de froid parmi toutes les espéces étudiées. Les genres Bouleau et Charme exigeaient moins de
forgage que la plupart des autres espéces. Cependant, le Charme d'Europe n'a montré une forte réactivité
aux températures de forgage qu'aprés une exposition prolongée a des conditions de froid, conformément aux
travaux antérieurs (Baumgarten et al., 2021). Plutét qu'une forte composante phylogénétique expliquant la
quantité de froid et de forcage nécessaire au débourrement, nous proposons que ces caractéristiques soient
plutét plastiques et aient été fagonnées par I'évolution pour s'adapter aux conditions climatiques locales ou
régionales a long terme, notamment en ce qui concerne le risque de gelées tardives dommageables (Lenz

et al., 2016 ; Gao et al., 2022). Les espéces de I'est de la Chine semblent avoir de faibles besoins en froid et
en forgage radiatif, et sont donc capables de réagir rapidement a la hausse des températures printanieres,

ce qui est cohérent avec le climat de fond général caractérisé par une forte
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La prévisibilité climatique se caractérise par une transition rapide des températures négatives aux températures positives au
début du printemps. En revanche, les especes européennes subissent un forgage radiatif et un refroidissement plus importants.
exigence, en veillant a ce qu'ils ne réagissent pas trop rapidement a un hiver plus rigoureux ou a un printemps précoce

les températures, car le risque de gelées printaniéres est plus élevé et beaucoup moins prévisible qu'en Asie de I'Est

(Figure 1A, E). Cette transition rapide des températures de congélation aux températures hors gel

Cela pourrait également expliquer pourquoi les espéces d'Asie de I'Est n'ont pas pu avancer leur phénologie printaniére.

dans une plus grande mesure que les espéces d’Europe centrale par °C de réchauffement jusqu’a présent (voir Vitasse et al.
2009, Dai et al. 2014). Cependant, un refroidissement hivernal plus important sur le site d'Asie de I'Est a la date

d'échantillonnage pourrait avoir amplifié la force de la tendance observée (Figure 1B).

La combinaison de basses températures de refroidissement et de températures de forgage élevées (c.-a-d. 15 °C et 20 °C)

La séquence de débourrement a été modifiée chez certaines espéces. Le chéne pédonculé, par exemple, a subi une modification substantielle.
La nécessité de cette stimulation pour le débourrement diminue avec I'augmentation de la température de stimulation. Par
conséquent, cette espéce requiert moins de stimulation a haute température que le hétre européen.

pour tout traitement et avec un forgage moindre que le charme européen en conditions de faible froid. Ce constat est
conformément aux travaux antérieurs qui ont montré que les chénes blancs européens réagissent fortement a la chaleur

Les températures printaniéres favorisent le débourrement du bouleau blanc plus t6t que chez le bouleau argenté ou le hétre
européen, et ce dernier est beaucoup moins sensible aux besoins en froid que le hétre européen.

(Wenden et al., 2020). Ainsi, I'accumulation du forcage linéaire avec un seuil de base de 0 °C

ou 5 °C néglige I'accumulation non linéaire du forcage des espéces tempérées a des températures de forgcage élevées et peut
fournir des prédictions inexactes des processus se déroulant a l'intérieur des bourgeons et

cellules. Par conséquent, une nouvelle hausse des températures est susceptible de modifier le débourrement des arbres a
feuilles caduques des régions tempérées en raison de leurs besoins trés spécifiques et de leur sensibilité au froid, forgant

et la photopériode, avec des décalages phénologiques plus marqués attendus pour les espéces a faible besoin en froid.
exigence et insensibilité a la photopériode (Laube et al., 2014, Hu et al., 2022).

En revanche, les espéces ayant des besoins en froid plus élevés et/ou étant sensibles a la photopériode, comme

Le hétre européen pourrait avancer beaucoup moins son stade phénologique printanier, ce qui pourrait avoir des répercussions.
leur compétitivité avec d'autres espéces pour une nouvelle fenétre d'opportunité pour les ressources (lumiére,

eau, nutriments).

L'accumulation forcée, un processus linéaire ?

Le fait que la plupart des espéces aient nécessité moins de GDH a une température de forgcage constante plus élevée dans

des conditions de pré-refroidissement plus importantes suggére une accumulation non linéaire de la température de forgage
au-dessus de 5 °C avec une efficacité thermique plus élevée a des températures de forgage plus élevées. Cela suggére que
les modéles sigmoides intégrant le refroidissement et le forgcage sont probablement plus adaptés pour représenter

la physiologie végétale et pourrait donc étre plus appropriée pour prédire le moment du débourrement des bourgeons des plantes tempérées
arbres (Chuine, 2000). Cependant, il convient d'interpréter cela avec prudence, car cela constitue un changement de forgage.
Le seuil dans les modeles GDH pourrait modifier I'interprétation de I'efficacité thermique.

Par exemple, lors du changement du seuil de température de 0 °C a 2 °C, aucun des Européens

Les espéces montreraient une sensibilité croissante a la température avec lI'augmentation de la température et

I'effet d’'un refroidissement intense serait plus marqué pour les espéces asiatiques (figure supplémentaire 8).

Cette question importante nécessite des recherches expérimentales supplémentaires sur les espéces concernées.
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des seuils de température spécifiques qui devraient servir de base a I'accumulation de chaleur pour prédire le
débourrement.

L’érable sycomore et le hétre européen ont nécessité un forcage plus important aux températures moyennes et
élevées (10, 15 et 20 °C) qu’a basse température (5 °C), méme aprés une période de froid prolongée. Ce résultat
est probablement di aux besoins élevés en froid de ces deux espéces, qui ne sont vraisemblablement pas
entierement satisfaits méme apres un prétraitement au froid prolongé (Vi-tasse et Basler, 2012 ; Dantec et al.,
2014). Etant donné que la plage de températures de froid semble efficace pour lever la dormance entre -2 °C et
10 °C (Baumgarten et al., 2021), ces espéces ont probablement bénéficié d’un froid supplémentaire a 5 °C et,
dans une moindre mesure, a 10 °C, réduisant ainsi la quantité de chaleur nécessaire au débourrement.

Sensibilité des espéces a la photopériode

Le hétre européen est I'espéce qui a présenté la variation de sensibilité thermique la plus importante sous les
différents traitements photopériodiques, confirmant ainsi sa sensibilité a la photopériode, comme démontré
précédemment dans plusieurs expériences (Laube et al., 2014 ; Fu et al., 2019b). Fait intéressant, le hétre
européen a montré un effet photopériodique plus marqué a la fois par températures élevées et/ou faible exposition
au froid, suggérant que des conditions de froid intense compensent un déficit de signaux photopériodiques, tandis
qu'une photopériode plus longue pourrait également compenser un manque de froid, comme I'ont montré des
expériences antérieures (Caffarra et Donnelly, 2011 ; Laube et al., 2014). Outre le hétre européen, un effet
photopériodique a également été observé chez le bouleau blanc et le chéne pédonculé. Cependant, aucune
relation entre la phylogénie ou le stade de succession et la sensibilité photopériodique n'a été mise en évidence,
comme l'ont déja souligné Way et Montgomery (2015). En réalité, le bouleau blanc et le chéne pédonculé se sont
montrés légerement sensibles a la photopériode et ont avancé leur phénologie d'une photopériode courte (8 h) a
une photopériode trés longue (16 h), notamment a basses températures. Ce résultat suggére que la photopériode
agit davantage comme un signal accélérant la phénologie printaniére chez la plupart des arbres feuillus tempérés
que comme un facteur déterminant en soi (Fu et al., 2019a). Une contribution importante a I'avenir serait d'étudier
les especes de la famille des Fagacées, qui comprennent les genres chéne, hétre et chataignier ayant colonisé
de vastes régions de I'hémisphére nord, afin de mieux comprendre comment ces espéces ont développé une
sensibilité a la température et a la photopériode pour éviter les gelées printanieres dommageables une fois
installées dans de nouveaux territoires (Zohner et al., 2016 ; Wu et al., 2022b).

Les espéces d'Asie orientale sont probablement moins vulnérables aux dégats causés par le gel tardif du printemps.

Le climat de Pékin et de ses environs est continental, avec une transition rapide des températures froides aux
températures chaudes au printemps (Figure 1A). Ainsi, le risque de faux printemps (c’est-a-dire lorsque les jeunes
feuilles sont endommagées par le gel) reste faible en Asie de I'Est, méme pour les espéces pionniéres comme le
bouleau de Dahurie et le charme de Turczaninow. Ceci explique peut-étre pourquoi ces espéces réagissent
beaucoup plus facilement aux variations de température que les espéces européennes du méme genre (par
exemple, le bouleau blanc et le charme commun). Contrairement aux espéeces d’Asie de I'Est, les espéces
d’Europe centrale sont exposées a un climat moins prévisible, avec des gelées tardives au printemps.
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susceptible de se produire en avril et mai (figure 1C, D, E). Par conséquent, les espéces d'Europe centrale

ont développé un besoin en chaleur plus élevé pour I'éclosion des bourgeons, ce qui leur permet d'éviter le ringage.

lors de périodes de redoux inhabituelles en fin d'hiver et au début du printemps (Lenz et al., 2016, Bigler et

Bugmann, 2018). Une comparaison entre le forgage cumulé lors du dernier épisode de gel

(température de I'air inférieure a 0 °C) et le besoin de forgage prévu pour le débourrement, déterminé lors de notre expérience (marge
de sécurité), ont révélé que les especes d'Asie de I'Est seraient rarement exposées au gel.

(marge de sécurité positive) méme en cas de conditions de froid intense, tandis que les espéces d'Europe centrale présentent des
marges de sécurité plus faibles, voire négatives, notamment lorsque ces conditions seraient

exposés a des conditions de froid plus longues (Figure 4). Cela suggére que les espéces d'arbres européennes

Il est possible que les espéces d'Asie de I'Est aient développé des besoins en froid plus importants que les espéces asiatiques en raison
de la moindre prévisibilité des gelées tardives printaniéres en Europe centrale. Les espéces d'Asie de I'Est pourraient donc étre moins...
plus vulnérables aux dommages causés par le gel au cours des prochaines décennies que les espéces d'Europe centrale

du méme genre. Cependant, outre le fait d'échapper aux dégats du gel en étant plus conservatrices face a I'augmentation de la
température avec des besoins en froid et en photopériode plus élevés, elles agissent comme

En guise de protection, les plantes moins conservatrices peuvent également se protéger en produisant des températures élevées de congélation.

bourgeons et feuilles résistants, comme on le trouve souvent chez les espéces a débourrement précoce (Lenz et al., 2013).

Limites

Bien que nous ayons utilisé des plages d'exposition au froid, des températures de forgage et des photopériodes qui

Ces parameétres, trés artificiels et sans fluctuations, nous ont permis de dissocier leur effet propre sur la phénologie printaniére plutot
que de fournir des prédictions précises sur le déroulement du printemps.

La phénologie avancera sous I'effet du réchauffement climatique futur. Cependant, I'absence de fluctuations diurnes de température
pourrait avoir influencé la relation entre le forgage et le refroidissement, car elle

Il a été démontré que la température diurne a plus d'effet que la température nocturne (Fu et al.,

2016).

De plus, la différence entre les espéces en matiere de résistance au gel des tissus nouvellement formés est également

La sensibilité au froid est trés spécifique a chaque espéce (Lenz et al., 2013), et la vulnérabilité de certaines espéeces aux gelées
tardives de printemps doit également étre ajustée a leur résistance au froid spécifique, qui reste a évaluer pour certaines espéces
étudiées dans cette expérience, notamment pour les espéeces asiatiques.

On s'attend a ce que les jeunes feuilles des arbres d'Asie orientale présentent une résistance au gel inférieure a celle des arbres
d'Europe centrale, car elles sont globalement moins exposées aux gelées tardives de printemps. De plus,

Certaines espéces européennes, comme ['érable sycomore et le hétre européen, ont présenté des caractéristiques plus conservatrices
que toutes les espéces étudiées dans cette expérience, avec des besoins en froid plus élevés.

la levée de dormance ou une combinaison de froid intense et de photopériodes longues. Par conséquent, ces

Les especes pourraient mieux éviter les dommages causés par le gel grace a la progression plus lente du printemps.

phénologie avec des températures printaniéres croissantes par rapport aux espéces plus opportunistes (Kérner et

Basler, 2010). Cependant, ils ne pourraient pas profiter de la « nouvelle fenétre de

L’« opportunité » de croissance et de développement pourrait s’avérer décisive au stade de jeune pousse pour la compétitivité et
I'établissement a long terme. Nous ne pouvons exclure un effet supplémentaire d’'une plus grande

Le refroidissement hivernal cumulé des espéces d'Asie de I'Est par rapport a celui des espéces d'Europe centrale a la date

d'échantillonnage (figure 1B), tandis que différentes sources lumineuses (c.-a-d. lampes halogénes a Zurich et
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Figure 4 : GDD requis pour le débourrement des neuf espéces étudiées sous différentes températures de forgage,
conditions de pré-refroidissement et photopériode telles que prédites par le modele bayésien a effets mixtes (a
gauche) et GDD observés au dernier gel printanier sur les sites étudiés (a droite).

On constate une plus grande différence entre les besoins en degrés-jours de croissance (GDD) prévus et
observés prés de Pékin qu'a proximité de Zurich. On observe également une influence plus faible des conditions
de pré-refroidissement (luminosité) chez les espéces d'Asie de I'Est (rangée supérieure) que chez les espéces
d'Europe centrale (deux rangées inférieures).

L'utilisation d'ampoules LED a Pékin n'explique probablement pas pourquoi les effets photopériodiques n'ont été
observés que chez les espéeces européennes, étant donné les tres faibles densités de flux photonique (—100 pmol
m 2s ')employées lors de l'expérience. Par ailleurs, notre étude expérimentale portait sur un nombre limité
d'especes : seulement trois espéces asiatiques et six espéces européennes. Afin de confirmer la robustesse de
nos résultats, des expériences similaires devraient inclure davantage d'espéces provenant de ces régions, ainsi

que des régions présentant des transitions hiver-printemps différentes, comme I'est de I'Amérique du Nord.
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Conclusion

Notre expérience factorielle compléte, incluant trois espéces appartenant au méme genre mais poussant
soit en Europe, soit en Asie, et trois autres espéces européennes, a montré que l'augmentation des
températures hivernales et printaniéres a de multiples effets sur la phénologie printaniére des espéces
d'arbres a feuilles caduques. On s'attend a ce que le débourrement se poursuive a I'avenir, en particulier
pour les espéces plus opportunistes qui ont des besoins moindres en froid et en photopériode pour le
débourrement, tandis que I'absence de contraintes de froid et de photopériode est susceptible de ralentir
le débourrement des espéces plus conservatrices. Notre expérience transcontinentale a également
montré que les espéces d'Asie de I'Est étaient en général plus sensibles aux forgages climatiques que les
espéces européennes du méme genre, ce qui concorde avec la plus grande prévisibilité des gelées
printaniéres dans I'est de la Chine. Au vu de ces résultats, nous prévoyons que le réchauffement
climatique futur entrainera une avance de la phénologie printaniére des espéces d'Asie de I'Est,
étroitement liée a la température printaniére, ce qui pourrait accroitre I'assimilation du carbone dans les
foréts d'Asie de I'Est, jusqu'ici principalement limitées par la température. Enfin, la photopériode ne semble
jouer qu'un role secondaire par rapport au refroidissement et au forgcage pour la plupart des espéces
étudiées dans cette expérience et aura donc probablement un effet limitant sur la régulation des futurs
changements phénologiques en réponse au réchauffement climatique.
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Repenser l'interprétation de la sensibilité

phénologique printaniére dans les climats plus
chauds

Résumeé

En résumé : ce chapitre remet en question 'idée recue selon laquelle les modifications physiologiques des arbres
induites par le réchauffement climatique seraient les seules responsables du déclin observé de leur sensibilité
phénologique a la température. Nous proposons que ce phénoméne soit une conséquence mathématiquement
prévisible de I'augmentation des températures, indépendamment de la physiologie des arbres.

Statut : Soumis comme communication bréve a npj Science of Plants par Manuel G.
Walde1, Yann Vitasser1,2 et Elizabeth M. Wolkovich3

1Ecologie des écosystémes, Dynamique forestiére, Institut fédéral de recherches sur la forét, la neige et le
paysage (WSL), Birmensdorf, Suisse

2Centre Oeschger de recherche sur le changement climatique, Université de Berne, Hochschulstrasse 4,
3012 Berne, Suisse

3Faculté de foresterie, Université de la Colombie-Britannique, 2424 Main Mall, Vancouver (C.-B.) V6T 174,
Canada

Contributions des auteurs : MGW, YV et EMW ont congu les idées et élaboré le protocole de I'étude ; MGW a

analysé les données et a dirigé la rédaction du manuscrit avec le soutien important de YV et EMW.
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Préface

Des publications récentes ont montré un déclin substantiel des réponses phénologiques printaniéres des arbres tempérés a I'augmentation
de la température, fréquemment attribué aux effets induits par le réchauffement.

changements dans la physiologie des arbres. Nous soutenons que l'altération apparente de la sensibilité phénologique

Ceci est mathématiquement attendu dans un contexte de réchauffement climatique. Nous montrons, a l'aide de données, que la sensibilité
phénologique diminue avec l'augmentation de la température, sans modification de la physiologie des arbres.

a partir de conditions controlées et d'une longue série d'observations de la floraison des cerisiers.

Contenu

L’effet du réchauffement climatique sur les événements clés du cycle de vie des espéces végétales est de plus en plus évident, notamment
grace a des observations au sol et des images satellites qui révélent un développement phénologique printanier significativement plus
précoce au cours des derniéres décennies (Piao et al., 2019).

Des études récentes ont toutefois montré que la sensibilité a la température du développement phénologique printanier a diminué chez
les arbres des régions tempérées au cours des deux derniéres décennies, marquées par un réchauffement climatique substantiel (Fu et
al., 2015 ; Chen et al., 2019 ; Dai et al., 2019).

La sensibilité a la température a souvent été attribuée a des changements dans la physiologie de I'arbre, en particulier

L’augmentation des restrictions liées au froid et a la photopériode est un facteur important. Cependant, certains auteurs attribuent
également I'adaptation au climat local aux différences de sensibilité a la température propres a chaque espéce.

(Walde et al., 2022, Wang et al., 2015), tandis que d'autres ont démontré I'importance de

longueur de la période sur laquelle la température est intégrée pour l'interprétation de la sensibilité phénologique a la température

(Gusewell et al., 2017, Keenan et al., 2020).

Un refroidissement insuffisant ou des limitations de la photopériode pourraient affecter le débourrement ou la floraison des espéces
tempérées dans certaines conditions environnementales (Chuine, 2010). Des recherches récentes suggeérent toutefois que les besoins

en froid sont généralement pleinement satisfaits chez la plupart des arbres tempérés et qu'il faudrait beaucoup plus de temps pour qu'ils diminuent.
Des changements plus importants du refroidissement que ceux actuellement observés retardent la phénologie (Baumgarten et al.,

2021). De plus, des études expérimentales montrent que la phénologie printaniére de la plupart des régions septentrionales

Les plantes ligneuses sont jusqu'a présent largement insensibles aux changements de durée du jour liés au réchauffement climatique (Zohner et al.,
2016, Walde et al., 2022). Pris ensemble, ces résultats suggérent qu'il est peut-étre prématuré de

Compte tenu du réchauffement actuel, on peut s'attendre a un débourrement retardé en raison du froid et/ou des contraintes de
photopériode chez la plupart des arbres des régions tempérées. Au lieu d'un changement physiologique qui retarde le débourrement,
L'avance phénologique printaniére attendue avec I'augmentation de la température, le résultat purement mathématique d'un modéle
simple de degrés-jours — sans refroidissement ni photopériode — peut s'expliquer

le déclin progressif de la sensibilité phénologique avec I'augmentation de la température.

Le modele classique de somme thermique (ou somme des degrés-jours) du débourrement, basé sur les températures journaliéres, est
comparable a la modélisation du temps nécessaire pour parcourir une distance donnée en voiture a une certaine vitesse.
vitesse. Dans cette analogie, les températures moyennes quotidiennes (« vitesse ») et le temps d'exposition pendant

Le ressort s'intégre pour fournir I'énergie nécessaire au débourrement (Figure 5a). Par analogie,
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Figure 5 : Explication du déclin apparent de la sensibilité phénologique a la température : (a)

(a) Effet de la vitesse du véhicule sur le temps nécessaire pour parcourir une distance donnée. (b) Effet de la température
Le temps nécessaire pour accumuler une somme thermique donnée est fixé ici a 400 GDD.

la quantité nécessaire pour le débourrement diminue avec l'augmentation de la température de maniére exponentielle analogue a (a).
(c) Temps de débourrement en fonction de la température sous une température constante spécifique a I'espéce

sommes. La ligne continue représente le temps moyen modélisé jusqu'au débourrement, y compris les 0,95

Intervalle de confiance en fonction de la température de forgage. Les points représentent l'intervalle sous-jacent.

Données brutes issues de boutures de rameaux exposées a différentes températures (axe des abscisses) et pendant 16 h
photopériode jusqu'au débourrement aprés des conditions de froid suffisantes (Walde et al., 2022). (d) Le

relation logarithmique entre le temps de débourrement et la température des données présentées en (c)

linéariser la relation.

Si la vitesse d'une voiture augmente, le temps nécessaire pour parcourir une distance donnée diminue de fagon non linéaire.

(voir Shelford, 1930). Par conséquent, une personne conduisant a faible vitesse gagnerait plus de temps.
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Une personne ayant une accélération de 1 km/h présente une accélération plus faible qu'une personne conduisant a
une vitesse plus élevée (en supposant que la distance a parcourir soit identique). De méme, on s'attend a ce que le
temps nécessaire au développement phénologique printanier des arbres diminue exponentiellement avec
'augmentation de la température, en supposant qu'une espece nécessite une quantité fixe de chaleur accumulée
pour atteindre ce stade (Figure 5b). Selon ce modéle, la diminution de la sensibilité phénologique printaniére des
especes d'arbres avec I'augmentation de la température peut résulter d'une augmentation de température sans
modification de la physiologie sous-jacente. A I'appui de cette hypothése, des modeéles intégrant la dépendance non
linéaire des espéces végétales a la température ont permis de corriger les baisses apparentes de sensibilité
phénologique printaniere (Wolkovich et al., 2021).

Nous avons testé I'effet d'une somme thermique fixe spécifique a I'espeéce comme modéle de phénologie printaniére
des arbres a feuilles caduques, en utilisant des données expérimentales issues d'une expérience en chambre
climatique afin de garantir I'absence de limitation par le froid ou la photopériode, et des données d'observation
provenant de I'une des cinq plus longues séries chronologiques phénologiques printanieres (fleurissement du cerisier
(Prunus avium) a Liestal, en Suisse, Walde et al., 2022 ; Vitasse et al., 2022). Des boutures de six especes
européennes et de trois espéces chinoises ont été soumises a différents traitements de froid, de photopériode et de
température de forgage lors de I'expérience initiale en chambre climatique (Walde et al., 2022). Cependant, nous
n'avons inclus que les données provenant de boutures d'arbres européens ayant subi un froid complet et une
photopériode de 16 h afin d'éviter les effets potentiellement confondants d'un manque de froid ou d'une photopériode

insuffisante sur la réponse thermique des boutures.

Sous des sommes thermiques spécifiques a l'espéce fixées (c.-a-d., les degrés-jours de croissance, DJC), la relation
non linéaire prédite entre la date de débourrement et la température correspond bien aux données d'observation, ce
qui illustre que la variation de température n'affecte la sensibilité apparente a la température que pour des raisons
mathématiques (figure 5¢). En suivant la transformation mathématique courante d'une telle relation de seuil, une
transformation logarithmique permet de linéariser la relation exponentielle entre la température et la date de
débourrement et d'obtenir des sensibilités a la température pratiquement identiques pour toutes les températures,
contrairement aux résultats récents faisant état de sensibilités décroissantes, qui supposaient un modele linéaire
(figure 5d).

L'accumulation des degrés-jours de croissance (GDD) in situ du cerisier Liestal avant la floraison révéle des
fluctuations interannuelles, mais aucune tendance a long terme quant au temps thermique nécessaire au débourrement
(Figure 6a). L'analyse du cerisier Liestal, sous I'hypothése de GDD constants, indique une relation non linéaire entre
la température printaniére et le temps de débourrement, ainsi qu'une diminution apparente de la sensibilité
phénologique a la température (Figure 6b). Une transformation logarithmique linéarise a nouveau la relation non
linéaire attendue entre la température et le temps de débourrement et conduit a des sensibilités thermiques similaires
pour toutes les températures (Figure 6¢).

Les résultats de ces deux études de cas — incluant des données expérimentales et observationnelles — illustrent
'importance de prendre en compte la non-linéarité de la réponse phénologique aux températures plus élevées pour
les futures prévisions phénologiques printaniéres. Les concepts de somme de températures, tels que les degrés-jours
de croissance (GDD), pourraient ainsi contribuer a distinguer les effets mathématiques des effets physiologiques.
Toutefois, en écologie, ces concepts présentent certaines limites et doivent étre interprétés avec prudence (Keenan
et al., 2020 ; Gusewell et al., 2017).
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Figure 6 : La sensibilité phénologique printaniére apparente a la température démontrée in situ

dans l'une des plus longues séries chronologiques d'observations phénologiques. (a) Les degrés-jours de croissance

(GDD) nécessaire a la floraison d'un cerisier poussant a Liestal dépend de I'année.

La droite de régression représente la moyenne a long terme des GDD 1! et les points représentent les données brutes sous-
jacentes des observations phénologiques in situ (Vitasse et al., 2022). (b) Représentation

temps de floraison du cerisier Liestal en fonction de la température, sous I'hypothése d'un cumul annuel de degrés-jours de
croissance (GDD) constant. La droite de régression représente les valeurs moyennes simulées.

+1!, et les points représentent les données brutes sous-jacentes. (c) Le temps transformé en logarithme logarithmique jusqu'a

relation entre la température de floraison des données présentées en (d) pour linéariser la relation.

On ne peut exclure que des limitations physiologiques, telles qu'un manque de froid ou une photopériode plus courte en
début de période de végétation, puissent retarder I'avancement phénologique printanier.
des espéces d'arbres tempérées. Cependant, I'nypothése d'un GDD constant et spécifique a chaque individu est erronée.

La somme jusqu'au débourrement, quelle que soit la température, diminuerait inévitablement le phénologue printanier.
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La sensibilité phénologique sous des climats plus chauds est indépendante des changements physiologiques des
arbres. D'aprés nos résultats, le débat récent et animé concernant une diminution de la sensibilité phénologique
face au réchauffement climatique pourrait étre attribué, au moins en partie, a des causes mathématiques plutot
qu'a la réponse physiologique de la plante aux contraintes environnementales.

Méthodologie

Pour notre analyse, la somme moyenne d'accumulation de chaleur spécifique a I'espéce et l'intervalle de confiance
correspondant de 0,95 ont été calculés comme une somme des températures moyennes quotidiennes Ti sur toutes
les températures avec 0 °C comme température de base a partir du premier jour d'exposition a la température t1

jusqu'au débourrement tBB (voir I'équation 2).

tBB
GDD= | oe )

t1
Pour I'analyse des séries temporelles a long terme, les degrés-jours de croissance (GDD) et la température moyenne
ont été calculés de maniere similaire (avec 0 °C comme température de référence) du 1er janvier a la date de
floraison du cerisier Liestal pour chaque année de 1984 a 2020. Seuls les jours avec des températures moyennes
journaliéres supérieures a 0 °C ont été pris en compte pour I'accumulation des GDD et le calcul de la température
moyenne. Le résultat a ensuite permis de calculer la moyenne a long terme des GDD et son écart-type (+1!) pour la
floraison du cerisier Liestal. Cette moyenne a long terme (GDD %1!) a servi a simuler les dates de floraison pour des
températures comprises entre 3 et 10 °C. La figure 6b représente ainsi les jours simulés jusqu'a la floraison a partir
du 1er janvier (jour 1 de I'année) pour une température donnée, ainsi que les données brutes sous-jacentes pour les

deux parametres, sans les jours avec des températures moyennes inférieures a 0 °C.

La sensibilité phénologique printaniere (ST ) a été calculée pour des intervalles de température de 1 °C, de la
température Ti a la température Ti+1-C , ainsi que le temps de floraison correspondant tTi et tTi+1<-C. Plus

précisément, I'équation (3) a été utilisée pour les unités non transformées (naturelles) et I'équation (4) pour les unités
transformées logarithmiquement (x et y).

tTi |tTi+1-C
sT= ——M 3)
[Ti | Ti+1-C|
S log(tTi ){log(tTi+1-C) @)
log(Ti){log(Ti+1-C)|
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Chapitre 3

Les isotopes stables de 'eau, un indicateur des
processus physiologiques des arbres

pendant leur dormance ?
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Le suivi du flux d'isotopes de I'eau dans les bourgeons
permet d'identifier le début de I'endodormance,
mais pas la levée de dormance chez les arbres des

régions tempeéreées.

Résumeé

Résumé : Dans ce chapitre, nous étudions la répartition de I'eau des rameaux aux bourgeons pendant I'hiver (c’est-a-
dire de la décoloration automnale des feuilles au débourrement printanier) a I'aide d’eau marquée au tritium (2H). Notre
étude visait a établir un lien entre I'absorption d’eau a court terme par les bourgeons et leur état de dormance.

Nous avons toutefois constaté que la teneur en eau du bourgeon, plutét que I'absorption d'eau a court terme, est un

indicateur fiable de I'état de dormance du bourgeon.
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Abstrait

Le démarrage plus précoce de la végétation printaniére dans les foréts tempérées est un effet visible du réchauffement climatique
qui modifie les cycles mondiaux de I'eau et du carbone. Par conséquent, il devient crucial de le prédire avec précision.

les futurs changements phénologiques printaniers de la végétation dans différents scénarios de réchauffement climatique.
Cependant, les modéles phénologiques actuels souffrent d'un manque de connaissances physiologiques sur les arbres.

dormance, et sont rarement validées expérimentalement. Ici, nous avons échantillonné des boutures de rameaux de cinq

espéces d'arbres a feuilles caduques dans deux lieux climatiquement différents (270 et 750 m d'altitude, —2,3 °C

différence) tout au long de I'hiver 2019/2020. Le succés du débourrement des bourgeons des rameaux, le temps thermique de
débourrement, la teneur en eau des bourgeons et I'absorption d'eau marquée au 2H a court terme par les bourgeons ont été quantifiés.
L’objectif de cette étude est d’établir un lien entre I'état de dormance des bourgeons et I'efficacité du transport d’eau vasculaire,

afin de relier cet état a I'efficacité du transport d’eau vasculaire.

transport par voie d'eau. Nous avons constaté d'importantes différences dans I'état de dormance entre les espéces tout au long de I'ensemble de I'eau.
I'ensemble de la période d'enquéte reflétant probablement les exigences environnementales spécifiques a lI'espece

pour initier et lever la dormance, alors que seules de petites différences dans I'état de dormance étaient

Nous avons observé une forte absorption d'eau marquée au 2H par les bourgeons entre les deux sites étudiés.

au cours de la sénescence foliaire, suivie d'une forte diminution que nous avons attribuée a l'initiation de

endodormancie. Cependant, de maniére surprenante, nous n'avons pas observé d'augmentation progressive du marquage au 2H.
L'absorption d'eau par les bourgeons s'est intensifiée avec I'avancement de I'hiver. Néanmoins, toutes les espéces d'arbres
étudiées ont présenté une corrélation constante entre la teneur en eau des bourgeons et leur état de dormance. Nos résultats

Cela suggere que l'absorption d'eau marquée au 2H a court terme pourrait ne pas étre un indicateur fiable de la dormance.

Bien qu'elle ne soit pas encore totalement maitrisée, cette méthode s'avere prometteuse pour le suivi de l'induction de la dormance chez les arbres a feuilles caduques.
arbres. En revanche, la teneur en eau des bourgeons apparait comme un indicateur plus rentable et plus fiable

de levée de dormance.

Introduction

Les arbres des régions tempérées exercent une influence significative sur les cycles mondiaux de I'eau et du carbone et fournissent
un important mécanisme de rétroaction pour le systéme climatique terrestre (Richardson et al., 2013). Tout au long de leur étude, ils ont démontré que ce mécanisme joue un réle essentiel dans la régulation du climat terrestre.
Au cours de leur histoire évolutive, ils ont optimisé le moment de la reprise de leur croissance printaniere pour

climat local pour éviter les dégats du gel tardif au printemps tout en maximisant la compétitivité pour les ressources (Chuine, 2010 ;
Lenz et al., 2016 ; Baumgarten et al., 2023). Espéces d’arbres tempérées

ont donc développé des stratégies d'adaptation pour ajuster leur phénologie printaniére en fonction de facteurs abiotiques.

Des exigences telles que le refroidissement (température froide pendant la dormance hivernale), le forgage (température favorisant
la croissance cellulaire aprés la levée de dormance) et la photopériode (revues dans Delpierre)

et al. 2016).

Ainsi, différents modeéles ont été proposés pour prédire la phénologie printaniére des feuillus et

des arbres a feuilles persistantes au cours des 50 derniéres années, en tenant compte de ces principaux facteurs environnementaux
(Cannell, 1989 ; Hanninen, 1990 ; Chuine, 2000). Des expériences controlées ont été mises en place dans

ces derniéres années, des études ont été menées pour caractériser les différentes phases de dormance ainsi que les signaux

environnementaux associés (par exemple, Laube et al. 2014, Flynn et Wolkovich 2018, Baumgarten et al. 2021,
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Walde et al. 2022), mais ont rarement été utilisées pour améliorer les modeles phénologiques. Pourtant, des observations intéressantes
Il convient d'étudier les mécanismes physiologiques qui interviennent lors de la progression de la dormance hivernale des bourgeons.
fournir la base pour prédire la phénologie dans un contexte de changements climatiques d'une rapidité sans précédent

(Basler, 2016). Par conséquent, un intérét croissant pour la régulation moléculaire, physiologique et structurale de la dormance des
bourgeons a récemment émergé, notamment grace aux progrés technologiques.

et des études approfondies sur les arbres fruitiers plantés dans des climats plus chauds (Liu et Sherif, 2019,

Fadon et al., 2020, Pan et al., 2021, Yang et al., 2021). Cependant, la compréhension de

principaux composants métaboliques et de signalisation moléculaire inter- et intracellulaire qui conduisent a

Les changements physiologiques impliqués dans la progression de la dormance hivernale des bourgeons ne sont pas encore totalement élucidés.
(Velappan et al., 2017, Considine et Foyer, 2023). Lang et coll. (1987) distinguent trois

Les stades successifs de dormance sont appelés parodormance (régulée par des facteurs physiologiques externes a I'organe

affecté) et endodormance (régulée par des facteurs physiologiques internes a I'organe affecté).

L’organe) et I'écodormance (régulée par des facteurs environnementaux). Ces trois stades sont pratiques pour décrire I'état
phénologique des bourgeons durant la dormance hivernale, méme si

De plus en plus de preuves démontrent qu'elles ne sont pas totalement séparées dans le temps, mais se chevauchent progressivement
(Cooke et al., 2012 ; Fadon et al., 2020). L'étude de la transition de I'endodormance

a I'écodormance, c'est-a-dire lorsque les méristemes des bourgeons commencent a devenir sensibles aux températures plus chaudes
améliorer la précision des prévisions des modeéles dans des scénarios climatiques plus chauds (Chuine et al.,

2016).

Des changements structurels et physiologiques majeurs ont été observés chez un couple lors de l'initiation de la dormance.

des plantes vivaces (revu dans Savage et Chuine 2021). Premiérement, sous l'effet de I'acide abscissique (ABA)

La régulation, une accumulation de bouchons de callose au niveau des plasmodesmes des cellules a lieu en automne, isolant les
cellules vivantes les unes des autres, a la fois dans les bourgeons et dans les cellules du phloéme (Tylewicz et al.,

2018). Ces bouchons forment un complexe sphinctérien de dormance qui empéche le flux d'eau.

des tissus de la tige aux bourgeons et réduisent drastiquement les activités métaboliques et physiologiques (revue dans Rinne et
van der Schoot 2003). Cet isolement symplastique est rétabli.

durant I'hiver (supposément aprés une certaine exposition au froid) en raison d'un changement dans le

équilibre métabolique entre la synthese nette de callose et la dégradation nette de callose (Rinne et al., 2001).

Il n'est cependant pas clair a quel moment cette restauration de la voie symplastique entre les cellules se produit durant I'hiver, ni
quels signaux environnementaux la déclenchent. On ignore également si cette restauration

est responsable de la levée de dormance ou constitue une condition préalable a d'autres processus, aboutissant finalement au
gonflement et au débourrement des bourgeons (Fouché et al., 2023). De plus, des bouchons de composés tanniques

Les molécules s'accumulent dans le xyléme a la jonction entre le bourgeon et la tige au méme niveau.

Des périodes de dormance ont été observées chez certaines espéces, isolant les bourgeons du systeme vasculaire principal.

Des travaux récents suggérent que la levée de dormance des arbres a feuilles caduques est également étroitement liée a

la concentration d’acide abscissique (ABA) et de glucides (revue dans Fadoén et al. 2020).

Par exemple, les bourgeons du cerisier doux augmentent généralement leur concentration en ABA pendant la phase d'endodormance
avant de la diminuer a nouveau pendant I'écodormance, tandis que les concentrations en saccharose diminuent de fagon constante.
augmentation pendant I'endodormance jusqu'a atteindre les concentrations maximales au début

d'écodormance (Vimont et al., 2021, Chmielewski et Gotz, 2022, Gétz et Chmielewski,

2023). De plus, I'activation des communications inter- et intracellulaires par l'intermédiaire des aquaporines
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Il semble que ces facteurs jouent un réle important au printemps dans la turgescence cellulaire et le gonflement des bourgeons
chez les arbres a feuilles caduques (Yooyongwech et al., 2008). La teneur en eau des bourgeons du cerisier et du pécher
diminue pendant I'endodormance et augmente a nouveau pendant I'écodormance avant le débourrement (Yooyong-wech et
al., 2009 ; Gétz et al., 2014 ; Kaufmann et Blanke, 2017).

Dans cette étude, nous avons quantifié la teneur en eau des bourgeons et appliqué une technique de marquage isotopique pour
suivre I'évolution du transport de I'eau de la tige au bourgeon via le systéme vasculaire, de I'automne au printemps. Nous avons
également évalué le lien entre la teneur en eau des bourgeons, I'absorption d'eau a court terme par les bourgeons, ainsi que
I'entrée et la sortie de dormance. Des boutures de cing espéces d'arbres a feuilles caduques, provenant de deux sites du nord
de la Suisse, ont été prélevées régulierement d'octobre 2019 a avril 2020 et incubées a 20 °C, soit dans de I'eau déminéralisée
jusqu'au débourrement, soit dans de I'eau marquée au deutérium (2H) pendant 24 h. Les boutures incubées dans I'eau
déminéralisée ont servi a déterminer le stade de dormance (la profondeur de dormance étant évaluée par le nombre de jours
nécessaires au débourrement dans des conditions de forgage), tandis que celles incubées dans I'eau marquée au deutérium
ont permis de déterminer la teneur en eau des bourgeons et de suivre l'absorption d'eau a court terme par les bourgeons au

cours de la période d'incubation. Cette expérience inédite visait a répondre aux questions suivantes :

1. En quoi les espéces d'arbres étudiées different-elles dans la progression de la dormance au sein et
entre les deux sites climatiquement différents ?

2. Comment la teneur en eau des bourgeons évolue-t-elle au cours de la progression de la dormance et dans quelle mesure
est-elle corrélée a la profondeur de la dormance ?

3. Le marquage isotopique stable de I'eau dans les boutures de rameaux pourrait-il étre utilisé pour quantifier la dormance ?

Quel est le statut des espéces d'arbres a feuilles caduques ?

Nous nous attendions a des différences importantes dans la progression de la dormance entre les différentes espéces, en raison
de leurs exigences spécifiques en matiére de température et de photopériode. Nous pensions que les températures plus élevées
sur le site de basse altitude retarderaient la coloration des feuilles et le début de la dormance. De plus, nous anticipions une
augmentation progressive de I'absorption d'eau a court terme avec I'augmentation du refroidissement lors d'une exposition a 20
°C.

Matériels et méthodes

Description du site et échantillonnage

Des échantillons de rameaux ont été prélevés dans deux foréts mixtes du nord de la Suisse, présentant une différence d'altitude
d'environ 500 m et des conditions climatiques sensiblement différentes. Le site de basse altitude se situe a Muttenz, prés de
Bale, a 270 m d'altitude (47°32'27.6"N 7°38'49.2"E), tandis que le site de haute altitude se trouve sur I'Uetliberg, prés de Zurich,
entre 700 et 800 m d'altitude (47°21'15.1"N 8°29'16.0"E). La température moyenne de I'air a été enregistrée toutes les heures,
a2 mdu sol, a l'aide d'enregistreurs de température installés sur les troncs d'arbres, c6té nord, a I'abri du soleil direct (HOBO
MX2203). La température moyenne et |'écart type moyen quotidien de la température du 11 octobre 2019 au 1er avril 2020

étaient de 6,4 + 2,6 °C pour le site de Muttenz et de 4,1 £ 1,7 °C pour le site d'Uetliberg (figure 1).
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Sur chaque site, des rameaux ont été prélevés sur cing espéces : *Acer pseudoplatanus* L., *Carpinus betulus*®
L., *Fagus sylvatica* L., *Quercus petraea* Liebl. et *Tilia cordata* Mill. Par souci de clarté et de concision, nous
désignerons chaque espéce par son nom de genre anglais, soit respectivement *érable*, *charmant®, *hétre*,
*chéne* et *tilleul*. Nous avons choisi ces espéces en raison de leur sensibilité contrastée a la température et

a la photopériode pendant la dormance (voir Walde et al., 2022).
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Figure 1 : Localisation des sites d’échantillonnage et température de I'air a ces sites. Les échantillons ont été
prélevés a 270 m d’altitude (Muttenz) et entre 700 et 800 m d’altitude (Uetliberg). Les lignes du graphique
inférieur représentent la température moyenne journaliere de I'air et les zones ombrées indiquent les
températures minimales et maximales journaliéres. Les températures moyennes de l'air + I'écart-type journalier
moyen de la température de I'air sur 'ensemble de la période étudiée sont indiquées par des couleurs
correspondantes. Les campagnes d’échantillonnage sont indiquées par des triangles noirs (tous les parameétres)
et des triangles blancs (teneur en eau des bourgeons et absorption d’eau a court terme uniquement).

Lors du premier échantillonnage, nous avons sélectionné cinq arbres adultes sains pour chaque espéce et chaque site (hauteur > 10
m, age > 30 ans). A I'aide d'un ébrancheur & perche de 7 m, nous avons prélevé a plusieurs reprises, au cours de 12 campagnes
d'échantillonnage menées d'octobre 2019 a avril 2020 (soit environ toutes les deux semaines), deux boutures de 60 cm sur chaque

arbre. Les boutures ont été placées dans des sacs en plastique immédiatement apres le prélévement et transportées a l'institut de
recherche quelques heures plus tard. A I'institut de recherche, tous les résidus ont été traités.
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Les feuilles ont été retirées, les rameaux recoupés a leur base et les surfaces de coupe placées le jour méme
dans des boites en plastique transparent remplies d'eau du robinet afin de maintenir les 5 cm inférieurs des
rameaux immergés. Les rameaux ont ensuite été conservés a 2 °C pendant une nuit. Outre les 12 campagnes
d'échantillonnage initiales, trois échantillonnages supplémentaires ont été réalisés en janvier et février 2020 afin
d'obtenir une meilleure résolution de I'absorption d'eau a court terme par les bourgeons, car nous prévoyons que
la transition de I'endodormance a I'écodormance se produise durant cette période.

surveillance du débourrement

Le lendemain matin du prélévement, la premiére branche de chaque individu a été taillée a environ 50 cm et
placée dans des boites en plastique transparent dont les 5 premiers centimétres étaient immergés dans de I'eau
déminéralisée (voir figure 2, en haut a gauche). Ces boites ont été exposées a une température de 20 °C et a une
photopériode de 24 h dans une chambre climatique afin d'évaluer I'état de dormance. Une longueur de bouture
d'environ 50 cm a été choisie pour inclure un nombre représentatif de bourgeons pour chaque branche et pour
pouvoir recouper fréquemment la base de la branche (d'environ 0,5 cm) jusqu'au débourrement afin d'éviter
I'occlusion des vaisseaux. Les branches ont été recoupées et I'eau déminéralisée a été renouvelée chaque
semaine jusqu'au débourrement. La phénologie printaniére (c.-a-d. le débourrement) des boutures a été suivie
deux fois par semaine a I'aide d'une échelle catégorielle a cinq stades (Vitasse, 2013). Cette classification
comprend l'absence de développement visible (stade 0) ; Le stade de développement des bourgeons a été suivi
en plusieurs étapes : gonflement (stade 1), éclosion et apparition partielle des feuilles (stade 2), feuilles
completement émergées mais repliées, frisées ou pendantes (stade 3), et enfin, feuilles completement déployées
(stade 4, voir Figure supplémentaire 1). Dés que le premier bourgeon de chaque rameau atteignait un nouveau
stade, la date était enregistrée. Le taux de réussite de I'éclosion a été évalué deux semaines aprés que le premier
bourgeon ait atteint le stade 4, en comptant le nombre de bourgeons ayant atteint au moins le stade 2 par rapport
au nombre total de bourgeons (Baumgarten et al., 2021). Le temps thermique nécessaire a I'éclosion (stade 2)
apres exposition a des conditions de forcage (20 °C) a permis de déterminer la profondeur de dormance en
conditions naturelles. Nous nous sommes concentrés sur le stade d’éclosion, car il s’agit du premier indicateur
clairement visible de I'’émergence des feuilles chez toutes les espéces, tandis que I'atteinte des stades ultérieurs
peut dépendre de la disponibilité des ressources, qui peuvent étre limitées lors de I'utilisation de boutures (Vitasse
et Basler, 2014). La chambre climatique fournissait des températures stables a 1 °C de la valeur cible et était
équipée de lampes halogénes (Philips MASTER TL-D) avec une densité de flux de photons photosynthétiques de
50 pmol m2 s11 a hauteur de bourgeon.

Suivi de I'absorption d'eau a court terme a l'aide d'eau marquée au 2H

La deuxiéme branche de chaque individu a été taillée en fragments d'environ 10 cm de long, chacun portant un
seul bourgeon a son extrémité supérieure. Ces fragments ont ensuite été placés dans des tubes en plastique de
30 mL préalablement remplis de 10 mL d'eau marquée au deutérium ( 2H — 2000 %o) et soumis aux mémes
conditions de forgage (voir figure 2 en haut a droite). La courte longueur de coupe (environ 10 cm) a permis de
réduire la distance entre la jauge d'eau et le bourgeon supérieur afin d'accélérer I'absorption de I'eau marquée par
les bourgeons. Aprés 24 h, le bourgeon supérieur de chaque fragment de branche a été coupé juste au-dessus
de sa base et les échantillons ont été conservés a -20 °C jusqu'a l'extraction de l'eau.
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Figure 2 : lllustration graphique du dispositif. Sont illustrés des rameaux issus d’'une campagne d’échantillonnage

placés dans des boites en plastique transparent pour la détermination de la profondeur de dormance et du succes du
débourrement (en haut a gauche), I'étiquetage des boutures (en haut a droite) et I'extraction d’eau par le

distillation cryogénique sous vide (CVD, en bas) réalisée artisanalement. La CVD utilise une basse pression et
température élevée pour évaporer la vapeur d'eau (fleche rouge) des échantillons (cercles verts)

qui se condense ensuite dans un piége froid (fleche bleue) utilisant de I'azote liquide comme agent de congélation

(rectangles bleus).

L'eau des bourgeons a été extraite a I'aide d'un systeme de distillation sous vide cryogénique (CVD) congu sur mesure.
Le modele présenté dans West et al. (2006) décrit un systéme CVD qui extrait I'eau contenue dans un échantillon en
I'évaporant dans un compartiment puis en la condensant dans un autre (figure 2, en bas). Le principal composant du

systéme CVD utilisé est un bain-marie.
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Le premier compartiment contenait une solution maintenue a 80 °C et le second, des tubes en U immergés
dans de l'azote liquide (voir Orlowski et al., 2013 ; Diao et al., 2022). L'ensemble du processus a été accéléré
par une pompe a vide (BS2212, Brook Crompton Ltd, Doncaster, Royaume-Uni) maintenant la pression en
dessous de 0,05 mbar pendant I'extraction. Celle-ci a duré 2 h afin d'extraire toute I'eau des tissus. Apres
I'extraction, la pompe a vide a été arrétée et de |'azote sec a été injecté dans le systétme CVD. Les tubes en
U ont ensuite été retirés de I'azote liquide et détachés du systeme CVD. lIs ont été scellés avec des
bouchons en caoutchouc et les extraits ont été décongelés a température ambiante avant d'étre transférés
dans des flacons en verre (350 pL ou 2 mL, selon la quantité d'eau extraite ; Infochroma AG, Goldau, Suisse)
a l'aide d'une pipette. Les isotopes stables de I'eau des extraits, ?H et '*C, ont été mesurés. Les valeurs de

' O ont été mesurées a l'aide d'un analyseur élémentaire a conversion haute température couplé a un
spectrometre de masse a rapport isotopique DeltaPlus XP (TC/EA-IRMS ; Finnigan MAT, Bréme, Allemagne)
avec une précision de 1 %o pour 'H et de 0,2 %o pour * O. Les échantillons ont été pesés avant et apres

extraction a I'eau.
déterminer la teneur en eau du bourgeon.

Les concentrations de 2H etde ' O a l'intérieur des bourgeons peuvent varier durant I'hiver en raison de
I'évaporation, mais le rapport entre ces deux isotopes devrait rester stable. Afin de déterminer la relation
entre I'abondance isotopique naturelle de 2H etde ' O au cours de I'hiver, nous avons réalisé trois
campagnes d'échantillonnage supplémentaires durant I'hiver 2020/2021 (Figure 3).
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Figure 3 : Relation entre I'abondance naturelle de 'oxygéne (' O) et les signatures isotopiques de
I'hydrogéne ( 2H) de I'eau des bourgeons. Cette relation linéaire spécifique a I'espéce entre les isotopes de
I'oxygéne et de I'hydrogene a permis de déterminer I'excés de marqueur absorbé par les bourgeons
(absorption d’eau a court terme). La ligne bleue représente la relation moyenne annuelle globale entre les
isotopes de I'oxygéne et de I'’hydrogéne (Droite des eaux météoriques mondiales).
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Cette relation déterminée a été utilisée dans une étape suivante pour prédire le fond attendu (abondance naturelle) !
2H dans chaque échantillon (fond ! 2H) de I' étude de marquage 2H a chaque date d'échantillonnage en fonction du !
180 mesuré et de la relation linéaire spécifique a I'espéce entre ! 180 et ! 2H avec une ordonnée a l'origine 0 et

une pente 1 (Equation 1).

! 2Hbackground= 0+ 1 |!180sample (1)

Ensuite, le pourcentage d'atomes de deutérium (2H) équivalent au fond ! 2H, a I'échantillon ! 2H et a I'étiquette ! 2H a
été calculé a l'aide de I'équation (2) avec Rstandard étant la composition isotopique de I'eau océanique moyenne
standard de Vienne (VSMOW).

'2H
100 |Rstandard - 9gog*?
atome % = 2 2)
1+Rstandard - Jooo *1

Le pourcentage d'atomes 2H des échantillons, du fond et du marqueur a été utilisé pour calculer I'absorption a court
terme de I'eau marquée (%) c'est-a-dire que l'excés de 2H par rapport au fond 2H a été calculé a l'aide de I'équation (3).
L'absorption a court terme d'eau marquée (%) reflete donc I'excés de deutérium qui a pu passer de I'eau marquée

dans les tubes aux bourgeons via le systéeme vasculaire du rameau aprés 24 h a 20 °C.

Pourcentage d'atomes marqués par échantillon

1 Pourcentage d'atomes marqués par fond. 100 (3)

Absorption d'eau marquée (%) = Pourcentage

d'atomes marqués 1 Pourcentage d'atomes marqués par fond. Le 24 janvier 2020, nous avons également analysé I'absorption d'eau
a court terme dans les tissus des rameaux situés sous la base des bourgeons (— env. 0,5 cm) afin de déterminer si la circulation de
I'eau dans les rameaux était possible mais bloquée avant d'atteindre les méristemes des bourgeons. La méme équation spécifique a
I'espéce, déja utilisée pour calculer I'absorption d'eau a court terme dans le bourgeon, a été utilisée pour calculer I'absorption d'eau
dans les tissus des rameaux adjacents au bourgeon, car nous avons constaté que la pente de la relation linéaire entre les
concentrations d'oxygéne 18 (* O) et d'hydrogéne 2 (2H) dans les tissus des rameaux était similaire a celle des tissus des bourgeons

(Figure supplémentaire 2).

Analyse des données et statistiques

Le succes du débourrement, le délai thermique de débourrement, la teneur en eau des bourgeons et I'absorption a
court terme d'eau marquée ont été modélisés a l'aide de modeles linéaires mixtes généralisés. Le succes du
débourrement et la profondeur de dormance ont été modélisés respectivement par une régression binomiale et une
régression polynomiale, avec les dates d'échantillonnage (variable continue), les espéces (variable catégorielle a 5
modalités) et les sites (variable catégorielle a 2 modalités), ainsi que toutes les interactions possibles a deux facteurs,
comme effets fixes, et l'identité de I'arbre donneur comme effet aléatoire. Dans ce dernier modeéle, la variable
dépendante, le délai thermique de débourrement, a été transformée par le logarithme népérien et les dates
d'échantillonnage ont été paramétrées par un polyndme du second degré afin de normaliser les données de profondeur
de dormance et de modéliser avec précision la progression non linéaire de la profondeur de dormance spécifique a

chaque espece durant I'hiver. Seules les campagnes d'échantillonnage réalisées aprés les premiéres gelées (soit 27 mois avant le premier ge
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novembre 2019) pour I'évaluation de la profondeur de dormance, car les espéces d'arbres ont montré des modeles de temps thermique

non linéaires incohérents jusqu'au débourrement avant les premiéres gelées.

La teneur en eau des bourgeons et I'absorption d'eau a court terme ont été modélisées de maniére similaire, mais en utilisant un échantillonnage.
les dates sous forme de variables catégorielles (15 niveaux) afin de mieux modéliser les résultats non linéaires et de pouvoir

comparer les différentes campagnes d'échantillonnage. Coefficients de corrélation de Pearson spécifiques a chaque espéce.

Des corrélations ont été calculées entre le succes du débourrement, la profondeur de dormance, la teneur en eau des bourgeons et
I'absorption d'eau a court terme. Toutes les corrélations ont été testées sans les campagnes d'échantillonnage 1 a 3 (c.-a-d.

du 10.10.2019 au 07.11.2019) car pour ces corrélations, notre objectif était de nous concentrer sur I'état physiologique du bourgeon lié

a la dormance interne, tandis que pendant ces campagnes, les feuilles

étaient encore présents et potentiellement photosynthétiquement actifs, ce qui pourrait influencer la dormance des bourgeons par le

biais d'interactions avec les sucres et 'ABA (Chao et al., 2007).

Toutes les analyses et tous les graphiques ont été réalisés avec R v.4.1.1 (R Core Team, 2022). Tous les modeles ont été

Les données ont été ajustées a I'aide du package R gimmTMB (v1.1.5), qui prend en charge un large éventail de distributions statistiques
ainsi que des extensions de modéle telles que la surabondance de zéros, I'hétéroscédasticité et I'autocorrélation’. Toutes les figures ont
été générées avec ggplot? (v3.4.0). Le package car (v3.1-1) a été utilisé.

Les analyses de variance (ANOVA) ont été réalisées a l'aide du logiciel emmeans (v1.8.4-1), et les tests post-hoc ont été effectués avec
le test HSD de Tukey afin de rechercher des différences significatives entre les variables.

especes, dates et sites d'échantillonnage. Une ANOVA de type Il a été utilisée pour évaluer le succés du débourrement (n = 583), tandis
que des ANOVA de type Il ont été utilisées pour évaluer la profondeur de la dormance (n =

442), la teneur en eau (n = 620) et I'absorption d'eau a court terme (n = 620).

Résultats

Progression de la dormance spécifique a l'espéce sur les différents sites

Globalement, la plupart (>85 %) des boutures de hétre et de chéne provenant des deux sites et les boutures de charme provenant de
Les érables d'Uetliberg ont pu débourrer tout au long de la période expérimentale, tandis que les érables

et les boutures de tilleul ainsi que les boutures de charme de Muttenz ont montré une valeur considérablement plus faible

Capacité de débourrement, notamment en automne et au début de I'hiver (Figure supplémentaire 3).

Le succés du débourrement a augmenté chez les différentes espéces au fil de I'hiver, avec des différences significatives.

parmi les especes (Figure 4A). Le chéne, par exemple, a montré la plus faible augmentation du succes de débourrement

de 15 % lors du premier échantillonnage a 45 % lors du dernier échantillonnage, tandis que la chaux a montré

Augmentation la plus importante, passant de 0 % au début a 80 % a la fin. La plupart des boutures d'érable et de tilleul

n'a pas débourré avant les premiéres gelées, alors que la plupart des boutures de hétre y sont parvenues.

Le débourrement s'est déroulé tout au long de la période étudiée. Le succes du débourrement n'a pas différé entre les différentes phases.
sites pour toutes les espéces étudiées (Tableau 1 et Figure 4A).

Le temps thermique nécessaire au débourrement variait selon la date d'échantillonnage, I'espéce, le site et l'interaction.

entre la date d'échantillonnage et I'espéce (figure 4B, tableau 1). Globalement, I'érable et le hétre ont nécessité un temps thermique

significativement plus long pour le débourrement que le charme, le chéne et le tilleul (tous P < 0,05).

1https://github.com/gimmTMB/gimmTMB
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Tableau 1 : Impact de la date d'échantillonnage, de I'espece, du site et de leurs interactions sur le succes du débourrement
et le temps thermique de débourrement a 20 °C et une photopériode de 24 h. Le tableau présente le chi carré (x?).

Degrés de liberté (ddl) et valeur p. Les résultats significatifs (p < 0,05) sont indiqués en gras.

Succés du débourrement Temps thermique du débourrement

Effet fixe 22 dl pivalue 12 dI p-value
(Intercept) NA NA NA 2897,6 1 < 0,001
Date d'échantillonnage : 57 140,001 366,4 2 < 0,001
Espéce : 60,5 4 £ 0,001 65,9 4 < 0,001
Site : 0,2 : 1 ; Date d'échantillonnage : Espéce : 0,651 6.7 10J010
6,2 : 4 ; Date d'échantillonnage : Site : 0,1 : 1 0,182 88,3 8 <|0,001
Espéce : Site : 2: 4 0,723 3,020,220

0,741 4,6 40,327

0,001). De plus, le charme a montré une diminution plus rapide du temps thermique nécessaire au débourrement que le
d'autres espéces (P < 0,001). Les boutures d'érable et de tilleul provenant du site de basse altitude de Muttenz ont nécessité
un temps thermique significativement plus long pour le débourrement que les boutures provenant du site de haute altitude.
Uetliberg. Toutes les espéces ont montré une forte relation linéaire négative entre le succes du débourrement.

et le temps thermique jusqu'au débourrement (tous P < 0,001, Figure 4C).

Teneur en eau des bourgeons et absorption d'eau par les bourgeons pendant la dormance

La teneur en eau des bourgeons dépendait significativement de la date d'échantillonnage, de I'espéce, de leur interaction et
L’interaction entre la date et le site d’échantillonnage (tableau 2, figure 5A). Par exemple, I'eau des bourgeons

La teneur en composés organiques volatils (COV) a considérablement diminué chez le hétre entre la premiére date d'échantillonnage (10/10/2019,
feuilles majoritairement vertes) et la quatriéme date d'échantillonnage (27/11/2019, c'est-a-dire apres les premiéres gelées et la fin de la saison séche).
la sénescence des feuilles), tandis que la teneur en eau du chéne n'a pas changé au cours de cette période (P = 0,002).

et P = 0,989, respectivement). De la deuxieéme a la troisieme date d'échantillonnage (c.-a-d. du 23.10.2019 au

Le 06/11/2019, des érables et des charmes du site de plus basse altitude (Muttenz) ont montré

On a observé une augmentation remarquable de la teneur en eau des bourgeons, significativement plus élevée que chez

les arbres prélevés sur le site situé a plus haute altitude (Uetliberg, p < 0,001 pour les deux comparaisons). De décembre a
février, la teneur en eau des bourgeons était globalement la plus élevée pour le tilleul, avec —57 + 3 % (moyenne + écart-type).
La valeur la plus faible a été observée pour le chéne, avec —40 + 4 % (figure 5A). Toutes les espéces ont présenté une augmentation significative de
la teneur en eau des bourgeons entre I'avant-derniére et la derniére date d'échantillonnage avant le débourrement, méme si
Certaines especes ont nécessité plus de deux semaines entre la derniere date d'échantillonnage et le débourrement (tous les P <
0,001 ; voir le tableau supplémentaire 2).

L'absorption d'eau a court terme par les bourgeons dépendait significativement de la date d'échantillonnage, l'interaction
entre la date d’échantillonnage et I'espéce, et I'interaction entre le site et 'espece (Tableau 2).

Au début de notre étude (soit le 10 octobre 2019), aucune absorption d'eau a court terme par les bourgeons n'a été observée.
a été observé (Figure 5B). Ensuite, au cours de la progression de la sénescence foliaire (c.-a-d. le 23 octobre et le 23 octobre),
Le 06/11/2019, d'importantes allocations d'eau & court terme ont été détectées. A partir du 6 novembre

Jusqu'au 27 novembre, toutes les espeéces, a lI'exception du hétre de Muttenz, ont vu leur absorption d'eau diminuer de maniére relativement

Des valeurs élevées a presque zéro (tous les P < 0,001), marquant probablement une barriére physiologique bloquant le
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Figure 4 : (A) Taux de réussite du débourrement et (B) temps thermique nécessaire au débourrement, et (C) corrélation

entre le succés du débourrement et le temps thermique nécessaire au débourrement & 20 °C et sous photopériode constante

condition de forgage. Les lignes continues et les zones ombrées représentent respectivement les prédictions du modele

et les intervalles de confiance correspondants a 0,90, tandis que les points représentent les données brutes sous-jacentes.

Les différents sites sont illustrés par des triangles bleus pour Uetliberg (site de haute altitude) et rouges.

cercles pour Muttenz (site de basse altitude). Le premier jour avec une température minimale inférieure a

0 °C est indiqué par des lignes pointillées. Le premier jour ou les températures moyennes sont inférieures a 0 °C est

indiqué par des traits pleins.

Le passage de I'eau se produit a l'interface entre la brindille et le bourgeon. De fin novembre a I'avant-derniére date

d'échantillonnage, I'absorption d'eau a court terme était minimale, mais non nulle, pour tous les échantillons.
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Tableau 2 : Impact de la date d'échantillonnage, de I'espéce, du site et de leurs interactions sur la teneur en eau des bourgeons
et I'absorption d'eau a court terme aprés 24 h d'exposition a 20 °C et a une lumiéere constante. Le tableau présente les valeurs de chi.

carré (x3), degrés de liberté (ddl) et valeur p. Les résultats significatifs (p < 0,050) sont indiqués.
en gras.

Succes du débourrement Temps thermique du débourrement

Effet fixe Valeur|p (& 2 degrés de liberté ) : 292,4 ; Valeur p
(Intercepter) 1,<0,001,;877;13; 1.0 1 0,313
Date d'échantillonnage <0,001|; 45,5|; 13 ; < 0,001

Espéces 53,6 4 € 0,001 1,7 0,600 1,2 4 0,790
Site 0,3 1 1 0,282
Date d'échantillonnage : Espéce 188,1 52 < 0,301 127,5 52 4 0,001

Date d'échantillonnage : 53,2 13|< 0,001 14,213 0,360
Site Espéces : Site 5,7 4 0,222 30,14 < 0,001

espéces. Durant cette période, le charme a souvent présenté une absorption d'eau a court terme significativement
plus élevée que la plupart des autres espéeces (tous les P < 0,050). Boutures de hétre de Muttenz et boutures de tilleul
Les données d'Uetliberg ont montré une augmentation significative de I'absorption d'eau a court terme a partir de I'avant-dernier échantillon.
jusqu'a la derniére campagne d'échantillonnage avant le débourrement, révélant ainsi des tendances similaires a celles de I'eau des bourgeons.

contenu (tous P < 0,001).

L'absorption d'eau a court terme a augmenté chez le hétre (P = 0,001) et diminué chez le charme (P =

0,040) avec I'augmentation de la teneur en eau des bourgeons, tandis qu'aucune relation entre I'absorption d'eau a court

terme et la teneur en eau des bourgeons n'a été observée pour aucune autre espéce (Figure 5C). Par conséquent, les bourgeons
La teneur en eau n'a pas fourni d'informations fiables sur I'évolution de la conductivité du vaisseau.

au cours de la progression hivernale. A la neuviéme date d'échantillonnage (soit le 24/01/2020), qui a eu lieu a

le jour le plus froid de I'hiver 2019/2020, absorption d'eau a court terme par les brindilles sous le

On a étudié les bourgeons et toutes les espéces ont eu tendance a incorporer davantage d'eau marquée dans les rameaux.
que dans les bourgeons, avec une différence significative pour le hétre (P = 0,012) et le chéne (P = 0,024, voir

Figure 6). Ce résultat indique qu'a ce moment-la, une grande partie de I'eau marquée restait
verrouillées sous la base des bourgeons.

Absorption d'eau a court terme et teneur en eau en fonction de I'état de dormance

Aucune corrélation n'a été trouvée entre le temps thermique nécessaire au débourrement et I'absorption d'eau a court terme dans tous les cas.
espéces a |'exception du charme ou une diminution de I'absorption d'eau a court terme a été associée a

La durée thermique nécessaire au débourrement diminue (Figure 7A). Le tilleul, mais aucune autre espéce, a montré une
augmentation significative du succés du débourrement avec I'augmentation de I'absorption d'eau a court terme (Figure S4A).
Cependant, toutes les espéces ont montré une forte corrélation négative entre le temps thermique jusqu'au débourrement.
et la teneur en eau des bourgeons (figure 7B) et toutes les especes, a I'exception de I'érable, ont montré une forte corrélation positive

corrélation entre le succés du débourrement et la teneur en eau des bourgeons (Figure supplémentaire 4B).
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Figure 5 : (A) Effet de la progression de I'hiver sur la teneur en eau des bourgeons, (B) absorption d'eau a

court terme par les bourgeons et (C) corrélation entre la teneur en eau des bourgeons et I'absorption d'eau a

court terme aprés 24 h a 20 °C et sous photopériode constante. Les points opaques et les barres d'erreur

représentent respectivement la moyenne et I'erreur standard correspondante, tandis que les lignes continues

et les zones ombrées en (C) représentent les prédictions du modéle et leurs intervalles de confiance a 90 %,

et les points transparents représentent les données brutes sous-jacentes. Les différents sites sont illustrés par

des triangles bleus pour Uetliberg (site de haute altitude) et des cercles rouges pour Muttenz (site de basse

altitude). Le premier jour avec une température minimale inférieure a 0 °C est indiqué par des lignes pointillées.

Le premier jour avec des températures moyennes inférieures a 0 °C est indiqué par des lignes continues.
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Figure 6 : Absorption d’eau a court terme, spécifique a chaque espéce, dans différents tissus apres 24 h en conditions de forcage
(20 °C et photopériode de 24 h) lors de la campagne d’échantillonnage 9 (soit le 24/01/2020). Les points opaques et les barres

d’erreur représentent la moyenne et I'erreur standard correspondante.

Discussion

Notre étude expérimentale montre que, pour toutes les espéces, le succés du débourrement augmente et le temps thermique
nécessaire au débourrement diminue au cours de I'hiver, et que ces deux variables sont fortement corrélées. En revanche, les
différences intraspécifiques entre les sites d'échantillonnage étaient faibles, voire inexistantes, pour ces deux parametres. Nous
avons observé de forts signaux isotopiques en automne pour toutes les espéces, indiquant une forte absorption d'eau a court terme
par les bourgeons pendant la coloration des feuilles, avant de diminuer @ un minimum apres la sénescence foliaire, c'est-a-dire
aprés la chute des feuilles, marquant probablement le début de I'endodormance. De fagon surprenante, aucune augmentation
progressive de I'absorption d'eau a court terme par les bourgeons n'a été détectée au cours de I'hiver, mais une augmentation
abrupte est survenue peu avant le débourrement. Cependant, nous avons constaté une augmentation progressive de la teneur en
eau des bourgeons au cours de I'hiver, fortement corrélée au temps thermique nécessaire au débourrement pour toutes les especes
étudiées. Ceci suggére que la teneur en eau des bourgeons semble étre un marqueur fiable et simple de la profondeur de

dormance pendant I'écodormance, contrairement a I'absorption d'eau a court terme mesurée par les isotopes de I'eau.

Progression de la dormance spécifique a I'espéce

Comme dans les travaux précédents, toutes les espéces d’arbres tempérés étudiées ont vu leur succés de débourrement augmenter
et leur temps thermique de débourrement diminuer au fur et & mesure que I'hiver avancait (par exemple, Baumgarten et al. 2021).
Nous avons toutefois constaté des différences significatives entre les espéces, reflétant leurs sensibilités variables aux signaux
environnementaux. Par exemple, le hétre et le chéne ont pu débourrer tout au long de la période d'étude, tandis que les trois autres

especes n'ont pu débourrer qu'aprés une bréve période de froid. Ce résultat est conforme aux observations précédentes.
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Figure 7 : (A) Corrélation entre la durée thermique de débourrement et I'absorption d’eau a court terme et (B) la
teneur en eau des bourgeons apres I'induction de la dormance (aprés le 07/11/2019). Les lignes continues et
les zones ombrées représentent les prédictions du modeéle et leurs intervalles de confiance a 90 %, tandis que
les points représentent les données brutes. Les différents sites sont illustrés par des triangles bleus pour
Uetliberg (site de haute altitude) et des cercles rouges pour Muttenz (site de basse altitude).

Des travaux ont montré que certaines espéces tempérées nécessitent une période de froid minimale pour le
débourrement (Laube et al., 2014 ; Baumgarten et al., 2021). Le taux de réussite du débourrement ne différait
pas significativement entre les individus d'une méme espece cultivés sur différents sites. Cependant, le temps
thermique nécessaire au débourrement de I'érable, du charme et du tilleul était plus court tout au long de la
période étudiée pour les boutures provenant du site d'altitude d'Uetliberg, reflétant probablement une exposition
plus importante aux températures froides sur ce site. Ainsi, l'augmentation des températures hivernales pourrait
ralentir la progression de la phénologie printaniére chez certaines espéces d'arbres des écosystémes tempérés
en raison d'une diminution ou d'un retard des conditions de froid (Fu et al., 2015 ; Wang et al., 2020 ; Beil et al.,
2021 ; Zhang et al., 2022). Toutefois, cet effet pourrait également étre di a des différences intraspécifiques
résultant d'une adaptation génétique aux conditions environnementales spécifiques du site (Vitasse, 2013).

L'absorption d'eau a court terme comme indicateur de I'état de dormance

Etonnamment, I'étude de I'eau des bourgeons dans des conditions naturelles a révélé que la pente entre les
isotopes de I'oxygene ( 180) et de I'hydrogéne (  2H) est moins prononcée que prévu.
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La relation généralement observée dans la droite des eaux météoriques globales (Figure 3) est similaire.
L'accumulation plus importante de l'isotope lourd de I'oxygene (* O) par rapport a l'isotope lourd de I'hnydrogéne
(®H) dans les bourgeons indique un fractionnement de Rayleigh (voir Gonfiantini, 1986). Ceci suggére que les
bourgeons perdent de I'eau par évaporation a travers la cuticule pendant la dormance hivernale (Wiegand,

1906), ce qui est corroboré par un déplacementde ' O allant jusqu'a 10 %o entre le 21/01/2021 et le 04/03/2021
(Figure 3). Cependant, la teneur en eau des bourgeons de toutes les espéces étudiées n'a pas varié
significativement entre début décembre et fin février, comme I'ont constaté Essiamah et Eschrich (1986). Ceci
suggeére que l'eau évaporée a été continuellement remplacée par I'eau provenant des tissus adjacents afin de
protéger les bourgeons de la dessiccation.

L'analyse des isotopes de I'eau a révélé d'importantes fluctuations de I'absorption d'eau a court terme en automne,
au cours de la sénescence foliaire, chez toutes les espéces. L'absorption d'eau a court terme était maximale chez
toutes les espeéces lors des deuxiéme (fin octobre) et troisieme (début novembre) campagnes d'échantillonnage,
tandis que les valeurs les plus faibles ont été observées lors des premiére (mi-octobre) et quatrieme (fin novembre)
campagnes. Ce schéma semble lié a la progression de la sénescence foliaire, qui s'est achevée (toutes les
feuilles étaient soit colorées, soit tombées) entre la premiere et la quatriéme campagne d'échantillonnage chez
tous les individus étudiés. Durant cette période, I'appareil photosynthétique est dégradé par des enzymes
cataboliques et des nutriments essentiels tels que I'azote et le phosphore sont redistribués de la feuille vers les
tissus de réserve avant I'abscission (Matile, 2000 ; Keskitalo et al., 2005 ; Fracheboud et al., 2009). Nos résultats
indiquent que, durant ce processus, le transport d'eau dans les bourgeons était probablement possible via le
systéme vasculaire et sans doute nécessaire a la réabsorption des nutriments et des sucres. Nous avons attribué
la forte diminution de I'absorption d'eau a court terme observée ensuite chez toutes les espéces a I'entrée en
endodormance, une période caractérisée par une faible activité plasmodesmale et un faible transport passif d'eau
entre les cellules, dus respectivement a un dép6t important de callose et a une forte répression des genes
d'aquaporines (Rinne et van der Schoot, 2003 ; Yooyongwech et al., 2008 ; Fouché et al., 2023). Cependant, des
recherches complémentaires combinant des approches génétiques et physiologiques seraient nécessaires pour
examiner le couplage entre l'induction de I'endodormance et la sénescence foliaire (par exemple, Yooyongwech

et al., 2009, 2015 ; Fouché et al., 2023). De nouvelles expériences orientées vers cet objectif permettraient ainsi
d'améliorer la précision des modéles phénologiques existants.

Etonnamment, aucune augmentation progressive de I'absorption d'eau a court terme n'a été observée pendant
I'écodormance pour aucune des espéces. De plus, contrairement a des travaux antérieurs (par exemple, Aloni et
Peterson 1997, Rinne et al. 2001), mais en accord avec une étude récente menée sur le cerisier (Fouché et al.,
2023), nous n'avons trouvé aucune preuve d'une augmentation du flux d'eau du rameau vers le bourgeon avec
I'augmentation de I'exposition au froid. Ainsi, le transport vasculaire de I'eau vers les bourgeons semble non
fonctionnel de la fin de la sénescence foliaire jusqu'au moins juste avant le débourrement chez les espéces
étudiées, soit en raison d'une obstruction du flux d'eau, soit en raison d'un xyléme immature (Goodwin, 1967, Xie et al., 2018).
Nos résultats indiquent donc que I'augmentation de la teneur en eau des bourgeons en fin d'hiver et début de
printemps pourrait se produire par les voies apoplastique et/ou symplastique a partir de I'eau stockée dans les
tissus adjacents. Cette quantité semble suffisante pour prévenir la dessiccation des bourgeons pendant la
dormance, mais probablement insuffisante pour répondre a la demande croissante en eau lors du débourrement

et du débourrement (Savage et Chuine, 2021). Cependant, le stade auquel les phénols printaniers interviennent reste incertain.
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La voie vasculaire est rétablie. Par conséquent, l'origine des sources d'eau impliquées dans la cellule est restaurée.

Le phénomene d'élargissement (gonflement des bourgeons) a l'intérieur des bourgeons avant I'éclosion et le déploiement des feuilles reste encore mal compris.
et mérite une attention accrue dans les expériences futures. Etant donné que notre approche de marquage 2H nécessite

Le transport a longue distance depuis la coupe le long de la brindille jusqu'au bourgeon pourrait étre étudié par l'injection d'eau marquée,
permettant ainsi de suivre le transport d'eau apoplastique et/ou symplastique a courte distance.

avec des micro-seringues dans la brindille a courte distance du bourgeon terminal.

La teneur en eau des bourgeons comme indicateur de I'état de dormance

Globalement, la teneur en eau des bourgeons a diminué aprés la sénescence des feuilles et a commencé a augmenter pour tous les
espéces au début du printemps, environ 6 a 8 semaines avant le débourrement, ce qui correspond probablement au

période durant laquelle les bourgeons commencent a réagir aux températures chaudes (c.-a-d. I'écodormance). Cette découverte

la quantification de la teneur en eau des bourgeons est potentiellement intéressante en tant que méthode peu technologique.

L’objectif de cette étude était d’examiner I'état de dormance des espéces d’'arbres a feuilles caduques des régions tempérées au printemps.
L’augmentation du poids sec et frais des primordia floraux au cours de I'hiver a été utilisée comme indicateur.

un marqueur de levée de dormance chez les arbres fruitiers (par exemple, Brown et Kotob 1957, Legave et Garcia

1982. Basler et Kérner (2014) ont constaté une augmentation de la surface des bourgeons chez les arbres forestiers a feuilles caduques.
progression du printemps dans des conditions naturelles, mais a notre connaissance, aucune étude n'a

Nous avons examiné I'évolution de la teneur en eau des bourgeons foliaires des arbres forestiers au fil de I'hiver.

Nous avons constaté des relations linéaires entre la teneur en eau des bourgeons et le temps thermique nécessaire a leur éclosion.

toutes les especes aprés l'induction de la dormance. Par conséquent, le suivi de I'évolution de la teneur en eau des bourgeons

L'imagerie par résonance magnétique pourrait étre un indicateur plus fiable de la progression de la dormance hivernale chez les arbres des
foréts de feuillus que la capacité d'absorption d'eau vasculaire a court terme.

L'IRM réalisée sur des arbres fruitiers a révélé que la majeure partie de I'eau est liée a l'intérieur des cellules au début de la dormance, et
qu'elle est progressivement libérée sous I'effet de conditions de forgage, tandis que, simultanément, une quantité substantielle d'eau est libérée.
L'élargissement des primordia floraux se produit bien avant que les signes de débourrement ne deviennent visibles (révisé)

(dans Faust et al. 1997). Par conséquent, notre observation apporte une preuve supplémentaire du lien étroit entre la profondeur de dormance
et la résistance au froid, ou I'augmentation de la teneur en eau avec

La progression pourrait étre attribuée a une désacclimatation (Vitra et al., 2017, North et Kovaleski,

2023). Cependant, il pourrait ne pas y avoir de corrélation systématique entre la teneur en eau des bourgeons et la résistance au froid entre
les espéces, car des espéces plus résistantes au gel comme I'érable et le charme I'ont montré.

La teneur en eau des bourgeons est en moyenne plus élevée pendant la période de dormance maximale et lors de la levée de dormance.

que des especes plus sensibles comme le hétre et le chéne (Lenz et al., 2013, Vitra et al., 2017).

La forte corrélation entre le succés du débourrement et le temps thermique nécessaire au débourrement est observée pour toutes les especes.
cela montre que les deux variables sont, dans une certaine mesure, interchangeables et constituent des indicateurs importants de la

Etat de dormance physiologique des espéces d’arbres tempérés a feuilles caduques (Baumgarten et al., 2021).

Ce résultat indique des obstructions au début de la dormance qui ont fortement réduit le flux d'eau pour certains bourgeons (temps thermique
élevé avant le débourrement) ou méme I'ont complétement empéché.

D'autres (faible succés de débourrement) se sont ensuite progressivement dégradées avec la progression de la dormance. Nous supposons
que la diminution des concentrations d'acide abscissique (ABA) est un facteur clé de ce phénomeéne.

transformation, car il a été démontré que des concentrations élevées d'ABA augmentent la calcitonine plasmodesmale.
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perdre le dép6t et réguler a la baisse I'action des aquaporines (Tylewicz et al., 2018, Pan et al., 2021,

Fouché et al., 2023). Il est intéressant de noter que les boutures de rameaux d'érable et de charme ont montré des résultats significatifs.
La teneur en eau des bourgeons était plus faible sur le site d'altitude d'Uetliberg que sur les boutures provenant de

Site de basse altitude de Muttenz lors de la troisi€me campagne d'échantillonnage (début novembre).

La campagne d'échantillonnage était la premiére a enregistrer des températures moyennes journaliéres inférieures a 5 °C a Uetliberg.
et s'est produite seulement 4 jours avant les premiéres gelées. Par conséquent, il s'agit d'une endodormance.

La croissance des érables et des charmes a Uetliberg pourrait avoir été induite plus t6t en réponse a une croissance rapide.

baisse de température, entrainant une réduction de la teneur en eau des bourgeons afin d'assurer leur protection

leurs bourgeons des dommages potentiels causés par le gel (Vitra et al., 2017).

Conclusion

Globalement, notre étude a mis en évidence d'importantes différences dans le succés du débourrement et le temps thermique nécessaire au
débourrement entre les espéces européennes communes, reflétant probablement des besoins en froid spécifiques a chaque espéce et des
sensibilités a la température de forgage, tandis que des différences beaucoup plus faibles ont été observées.

entre les deux sites d'étude. Toutes les especes ont montré une forte absorption d'eau a court terme pendant la croissance foliaire.

La sénescence refléte probablement un transport efficace de I'eau a travers le systéme vasculaire pour les nutriments.

résorption. Une fois les feuilles complétement colorées ou tombées, une diminution brutale de I'absorption d'eau a court terme a été observée,
marquant le début de I'endodormance. Cependant, contrairement a

Notre hypothése n'a pas été confirmée par I'absence de preuves d'une augmentation de I'absorption d'eau par voie vasculaire.

Ce systeme sert de marqueur pour la levée de I'endormite, associée a une diminution du temps thermique nécessaire au débourrement. Il est peu
probable que les bourgeons des arbres a feuilles caduques des régions tempérées absorbent I'eau par voie vasculaire.

systéme durant I'endodormance et I'écodormance. Par conséquent, notre méthodologie n'est que partiellement adaptée

comme traceur de I'état de dormance des arbres feuillus tempérés, notamment pour suivre le début de la fin de la dormance. Néanmoins, ce
marquage isotopique de l'eau pourrait révéler de nouvelles perspectives s'il est appliqué

avec une résolution temporelle plus élevée pendant la coloration et la chute des feuilles afin de suivre précisément le déclenchement

Des études complémentaires sur I'endodormance et d'autres expériences seraient nécessaires pour quantifier les conditions climatiques induisant
le début de la dormance, outre les facteurs internes a la plante. Il est intéressant de noter que la teneur en eau des bourgeons joue un réle important.
semble étre un indicateur fiable et simple du temps thermique nécessaire au débourrement pendant I'écodormance.

toutes les espéces étudiées, contrairement a I'absorption d'eau a court terme, en utilisant des isotopes de I'eau.
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Le marquage isotopique stable révéle les flux d'eau et de

carbone dans les jeunes arbres des régions tempérées
avant le débourrement.

Résumeé

Résumé : Ce chapitre présente des données expérimentales sur I'absorption d’eau par les tissus (tige, rameau
et bourgeon) des arbres, tant au niveau aérien que souterrain, grace a I'utilisation d’ eau marquée au tritium (3H).
Toutes les espéces étudiées absorbent 'eau du sol et de 'atmosphére pendant leur dormance hivernale,
probablement pour maintenir I'hydratation de leurs tissus. Cependant, la redistribution interne de I'eau avant le

débourrement est fortement influencée par la physiologie spécifique de I'espéce, son stade phénologique et
I'anatomie de son bois.
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Abstrait

Malgré des efforts expérimentaux considérables, les mécanismes physiologiques régissant la dynamique de I'eau
et du carbone chez les espéces d'arbres tempérés avant le début de la période de croissance restent mal compris.
Nous avons appliqué de I'eau enrichie en ?H au sol de quatre espéeces d'arbres européens cultivées en pot pendant
leur dormance hivernale. Aprés huit semaines de froid, les isotopes de I'hnydrogene dans I'eau des tiges, des
rameaux et des bourgeons ont été mesurés a six reprises au cours de deux semaines consécutives de forcage
(expérience 1). De plus, nous avons marqué par impulsion des tissus aériens des plantes a l'aide de vapeur d'eau
enrichie en 2H et de CO  enrichi en "*C sept jours aprés l'exposition aux conditions de for¢age afin de suivre
I'absorption d'eau et de carbone atmosphériques (expérience 2). L'expérience 1 a révélé l'incorporation d'eau du
sol dans les organes aériens de toutes les espéces pendant la phase de froid et des différences significatives,
spécifiques a chaque espéce, dans la répartition de I'eau pendant les conditions de forgage, que nous avons
attribuées a des différences de caractéristiques structurales. L'expérience 2 a illustré I'incorporation de vapeur
d'eau dans tous les tissus aériens de toutes les especes. Cependant, l'incorporation de carbone n'a été observée
que chez les jeunes arbres a feuilles persistantes. Nos résultats suggérent que les arbres des régions tempérées
absorbent et redistribuent I'eau du sol et I'eau atmosphérique afin de maintenir une hydratation suffisante de leurs
tissus aériens durant I'hiver. Par conséquent, nos observations apportent un nouvel éclairage sur la dynamique de
répartition de I'eau chez les arbres des régions tempérées au début du printemps.

Introduction

Le début de la période de croissance des arbres des régions tempérées est principalement régulé par les
températures froides hivernales nécessaires a la levée de dormance (effet de froid), les températures plus
chaudes du printemps (effet de forgage) et la durée du jour (photopériode), autant de facteurs qui interagissent de
maniére complexe (Delpierre et al., 2016). Ces facteurs ont fait I'objet de nombreuses expériences, révélant des
différences substantielles entre les espéeces (par exemple, Flynn et Wolkovich 2018, Laube et al. 2014, Walde et
al. 2022). Une fois toutes les exigences phénologiques satisfaites, I'apport en eau est crucial pour soutenir
I'expansion et la division cellulaires dans les méristémes des bourgeons et permettre le débourrement et la
feuillaison, quelle que soit I'espéce. Cependant, on ignore encore largement si I'eau nécessaire a I'expansion
cellulaire lors du gonflement et du débourrement des bourgeons provient des tissus adjacents ou des racines.

Il est connu que les arbres des régions tempérées diminuent leur fonction métabolique et leur transport d'eau en
fermant les canaux de transport d'eau au début de I'endodormance pour protéger les tubes criblés (conduits du
phloéme) des dommages causés par le gel et les vaisseaux (conduits du xyleme) de I'embolie déclenchée par le
gel (Cavender-Bares, 2005, Cavender-Bares et al., 2005, Cochard et Tyree, 1990).

On suppose donc que le transport vasculaire de I'eau dans les bourgeons est absent pendant I'endodormance,
soit en raison d'une obstruction du flux d'eau, soit en raison d'un xyléme immature, et il semble n'étre rétabli que
peu de temps avant le débourrement (Goodwin, 1967, Xie et al., 2018, Walde et al., 2024).

En revanche, le transport non vasculaire de I'eau, c'est-a-dire le mouvement de I'eau a travers les cellules de la
plante plutdt que par des tissus de transport spécialisés, pourrait maintenir I'nydratation des bourgeons pendant la
dormance en réallouant I'eau interne de la plante a partir des tissus voisins (Savage et Chuine, 2021). L'hydratation
des bourgeons pendant la dormance hivernale semble particuli€rement importante car
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Les bourgeons perdent de I'eau pendant I'hiver a travers la cuticule (c'est-a-dire par transpiration non stomatique) lorsqu'un

Un fort gradient d'humidité existe entre I'air et les tissus internes du bourgeon (Wiegand, 1906). Si les études existantes reconnaissent
I'importance de I'apport en eau aux bourgeons pendant I'hiver, la transition

Le moment précis ou les arbres passent de processus de transport principalement non vasculaires a des processus de transport
vasculaires pour soutenir les divisions et I'élongation des cellules méristématiques reste incertain (par exemple, Gétz et Chmielewski).
2023, Vimont et al. 2021, Yooyongwech et al. 2008). Xie et al. (2018) ont découvert que le transport d'eau non vasculaire initie le
gonflement des bourgeons de Vitis vinifera avant la connexion vasculaire.

Un lien s'établit entre le bourgeon et la tige. Bien que le transport d'eau non vasculaire puisse contribuer a I'expansion cellulaire a
I'intérieur du bourgeon, un systéme vasculaire fonctionnel serait essentiel a

répondre plus tard aux besoins en eau des feuilles des arbres tempérés (Lavric et al., 2017, Zweifel et al.,

2006). Laube et al. (2014) ont suggéré que l'absorption de vapeur d'eau (c.-a-d. la transpiration inversée)

ou I'absorption de gouttelettes d'eau a travers la surface de la plante pourrait contribuer a la réhydratation des tissus

au cours de la phénologie printaniere. Mayr et al. (2014), par exemple, ont montré que I'espece conifére a feuilles persistantes Picea
abies peut restaurer la teneur en eau du xyléme embolisé des branches par

L’absorption d’eau par les feuilles, bien que ce processus semble peu susceptible de déclencher le débourrement des espéces a feuilles
caduques (Zohner et al., 2020), fait 'objet d’études qui prennent en compte la levée de dormance.

Le transport simultané de I'eau et de I'eau est rare (mais voir Fouché et al. 2023). Par conséquent, le suivi des processus de transport
de I'eau lors de la levée de dormance peut améliorer notre compréhension de

les facteurs phénologiques printaniers (Hanninen et al., 2019), qui ont le potentiel d’affiner les modéles phénologiques printaniers

existants basés sur les processus (par exemple, Zhang et al. 2023).

La fixation du carbone est un autre facteur indispensable au développement des plantes, outre I'absorption d'eau et de nutriments. Les
arbres fixent le carbone principalement par la photosynthése foliaire, mais la photosynthése de I'écorce joue également un role important.
est répandue et représente une maniére alternative de fixer le carbone (voir Salomén et al. 2024),

en particulier lors de conditions climatiques défavorables (voir Avila et al., 2014). La photosynthése de I'écorce pourrait donc se produire
pendant la dormance hivernale des espéces d'arbres tempérées.

(Wittmann et Pfanz, 2007).

Néanmoins, les espéces d'arbres des régions tempérées different considérablement dans leurs processus physiologiques liés a
I'approvisionnement en eau et en carbone pendant la dormance hivernale. Parmi les exemples les plus évidents, citons les espéces a
feuilles persistantes qui nécessitent davantage d'eau pour hydrater leurs feuilles en hiver.

que les especes a feuilles caduques. De plus, des différences morphologiques, telles que I'anatomie du bois pendant

La dormance hivernale pourrait également affecter I'hydratation des tissus des arbres a feuilles caduques. Essiamah et

Eschrich (1986) a suggéré que le début de I'absorption d'eau par les racines et des processus de transport vasculaire chez les espéces
a pores diffus accompagne le gonflement des bourgeons au printemps. En revanche, les espéces a pores annulaires reconstruisent de
nouveaux vaisseaux conducteurs avant la phénologie foliaire au printemps (par exemple,

Sass-Klaassen et al. 2011) et les systémes de transport vasculaire ne deviennent fonctionnels que pendant

débourrement. Bien que la répartition interne de I'eau dans les arbres au début du printemps soit en partie comprise, on ignore
principalement si la photosynthése de I'écorce des espéces d'arbres tempérées pourrait

fixer une quantité détectable de CO2 atmosphérique pendant I'hiver ou si les bourgeons des arbres y contribuent
a l'assimilation du carbone.
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Dans cette étude, nous avons cherché a suivre les processus de (ré)allocation de I'eau et du carbone dans les tissus
des tiges, des rameaux et des bourgeons a la fin de la dormance hivernale, c'est-a-dire juste avant le débourrement.
Pour ce faire, nous avons injecté de I'eau fortement enrichie en 2H dans le sol de quatre espéces d'arbres en pot
présentant des caractéristiques physiologiques contrastées, durant leur dormance hivernale. Grace a cette méthode de
marquage isotopique, nous avons pu suivre le transport potentiel de I'eau du sol vers les tissus aériens avant le
débourrement et quantifier les variations de la teneur en eau des tissus apres exposition aux conditions de forgage
(expérience 1). De plus, nous avons également quantifié I'absorption d'eau atmosphérique et la fixation du carbone
dans les tissus aériens en appliquant de la vapeur d'eau enrichie en 2H et du dioxyde de carbone (CO ) enrichi en

3C avant le débourrement a deux especes d'arbres a feuilles caduques et une espéce d'arbre a feuilles persistantes (expérience 2).

Notre méthodologie nous a permis de suivre I'absorption d'eau par les racines et la répartition interne de I'eau chez la
plante lors de conditions expérimentales de refroidissement et de forcage. De plus, nous avons déterminé la répartition
de I'eau et du carbone dans différents tissus aériens (tige, bourgeons et aiguilles) aprés une semaine de forgage au

printemps. Nos deux expériences visaient a tester les trois hypothéses suivantes.

1. Les basses températures limitent fortement I'absorption d'eau par les racines et empéchent la redistribution de
I'eau du sol vers les parties aériennes chez toutes les espéces d'arbres. Par conséquent, nous prévoyons que
la reprise du flux d'eau du sol vers les bourgeons au printemps dépendra largement des caractéristiques
physiologiques propres a chaque espece lors de la levée de dormance.

2. Les arbres perdent de I'eau en hiver par la cuticule et les lenticelles, en fonction de la demande évaporative
atmosphérique. Nous émettons I'hypothése que ce processus pourrait s'inverser en cas de faible demande
atmosphérique, permettant ainsi aux arbres d'absorber I'eau de I'atmosphere avant le débourrement.

3. La photosynthese de I'écorce est caractéristique d'un ensemble d'espéces d'arbres. Par conséquent, nous
supposons que l'assimilation du carbone se produit en quantités détectables chez les espéces a feuilles

caduques avant le débourrement printanier.

Matériels et méthodes

Especes étudiées

Nous avons sélectionné quatre espéces d'arbres originaires d'Europe centrale présentant des stratégies d'utilisation

des ressources contrastées : Fagus sylvatica L., une espéce a feuilles caduques tolérante a l'ombre et répandue dans
un climat tempéré humide ; Quercus petraea Liebl. et Sorbus torminalis L., deux espéces a feuilles caduques qui
poussent principalement dans des foréts séches, chaudes et clairsemées en raison de leur tolérance a la sécheresse

et de leurs besoins en lumiére nettement supérieurs a ceux de F. sylvatica ; et Pinus sylvestris L., une espéce de
coniféere a feuilles persistantes exigeant de la lumiére et présentant des besoins en nutriments et en eau relativement
faibles. Chaque espece présente des caractéristiques anatomiques du bois différentes : F. sylvatica posséde un bois

a pores diffus a semi-annulaires, Q. petraea un bois a pores annulaires, S. torminalis un bois a pores diffus a légérement
semi-annulaires et P. sylvestris un conifére a trachéides (Schoch et al., 2004). Selon I'espece, I'expérience a été menée
avec de jeunes plants en pot provenant de pépiniéres suisses, agés de 2 a 5 ans et mesurant de 50 a 87 cm de hauteur

(Tableau supplémentaire 3).

86



Machine Translated by Google

Expérience 1 : Marquage souterrain a 2H20 pendant la dormance hivernale

Tous les jeunes plants ont été maintenus a I'extérieur, dans la pépiniere expérimentale de I'Institut fédéral de recherches
sur la forét, la neige et le paysage (WSL, 47°21'38” N, 8°27'16” E ; 550 m d'altitude, température annuelle moyenne a la
station météorologique de Zurich/Kloten de 9,8 °C de 1987 a 2016), depuis février 2021 et arrosés quotidiennement
durant I'été 2021. Au cours de la premiere semaine de 2022, tous les jeunes plants en pot ont été transférés des
conditions extérieures ambiantes vers une chambre climatique (Bitzer 6HE-35Y, Kalte 3000 AG, Landquart, Suisse) a
température froide constante (1,2 + 0,2 °C) afin de satisfaire pleinement les exigences de froid pour la levée de dormance
(phase de froid, figure 8). Cette phase de refroidissement s'est déroulée du 3 janvier au 7 mars 2022. Apreés une semaine
de refroidissement en chambre climatique, soit le 10 janvier, 40 mL d' eau marquée au tritium ( 2H = 2037 + 8) ont été
injectés dans chacun des pots de 36 jeunes plants de *S. torminalis* et *F. sylvatica*, tandis que 36 jeunes plants de *Q.
petraea* et *P. sylvestris* ont regu respectivement 30 mL et 20 mL par pot, en raison de la plus petite taille de leurs pots
et de leur moindre capacité de rétention d'eau. L'injection de tritium dans le sol des jeunes arbres a enrichi la composition

isotopique du sol, avec des valeurs allant de 273 + 213 a 554 + 208 selon I'espéce (voir tableau supplémentaire 4).

Dés lors, les jeunes plants marqués n'ont plus été arrosés jusqu'aux prélévements destructifs visant a quantifier les
isotopes stables de I'eau dans leurs tissus. L' absorption et la redistribution du tritium (*H) ont été analysées
individuellement pour chaque espeéce en raison des différences spécifiques a chaque espéce concernant la teneur en 2H de I'eau du sol.
Le 7 mars, les 36 jeunes plants marqués au 2H O et les neuf jeunes plants non marqués, de toutes les espéces, ont

été transférés de la chambre climatique froide vers une serre et exposés a des températures ambiantes plus élevées. A
I'intérieur de la serre, les jeunes plants ont été exposés a la lumiére directe du soleil sans ombrage (l'irradiation ambiante,
du 7 au 18 mars, était d'environ 141 W/m? en moyenne et de 560 W/m? en valeur maximale journaliére). Du 7 au 18 mars,
six individus de chaque pot marqué ont été prélevés de maniére destructive tous les deux ou trois jours (soit 0, 2,4, 7,9

et 11 jours apres I'exposition aux conditions de forgage) pour chaque espéce, afin de quantifier la quantité de 2H O
absorbée par le sol et la teneur en eau des tissus. Contrairement aux trois autres espéces étudiées, *P. sylvestris* n'a

été échantillonné que les 7, 9 et 11 mars (soit 0, 2 et 4 jours apres I'exposition aux conditions de forgage), car les pots de
cette espéce se déshydrataient plus rapidement aprés cette exposition en raison de la présence d'aiguilles qui transpiraient
abondamment. Afin d'éviter que le stress hydrique n'influence nos mesures, nous avons interrompu l'expérience 1 pour

les jeunes plants de *P. sylvestris* restants aprés quatre jours.

La température de l'air a été enregistrée toutes les 30 minutes pendant les phases de refroidissement et de forcage par
des enregistreurs de température HOBO (HOBO MX2203, Onset Computer Corporation, Bourne, MA, Etats-Unis). La
température moyenne durant la phase de refroidissement (du 3 janvier au 7 mars) était de 1,2 + 0,2 °C (moyenne + écart-
type). Ce protocole de température a été choisi afin de satisfaire aux exigences de refroidissement tout en minimisant
I'accumulation des températures de forgage (Chuine, 2000 ; Walde et al., 2022). La température moyenne journaliére
durant la phase de forgage (du 7 au 18 mars) était de 17,8 °C (minimum 13,0 °C, maximum 25,4 °C), ce qui correspond
approximativement a la température ambiante lors des journées exceptionnellement chaudes d'avril ou a la température
moyenne a long terme enregistrée par l'institut début juin. Ce protocole de température impose donc aux jeunes arbres

des conditions de forcage importantes, mais réalistes. Eclosion des bourgeons de S. torminalis
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Figure 8 : Exposition thermique des jeunes arbres en pot pendant la phase de refroidissement (chambre climatique) et la phase de

forcage (serre). Les zones grises représentent l'intervalle entre les températures journalieres.

températures minimales et maximales, et la ligne noire épaisse correspond a la moyenne journaliére

température. Expérience 1 : Les campagnes d’échantillonnage sont illustrées par des lignes pointillées et

ont été exécutées a intervalles réguliers dans les deux semaines suivant le début de la phase de forgage.

La fleche noire indique la date d'application de I' étiquette 2H20 , tandis que les fleches orange indiquent les dates des prélévements

de fond. Le débourrement de S. torminalis, P. sylvestris,

Q. petraea et F. sylvatica sont respectivement illustrés par St, Ps, Qp et Fs et ont été déterminés uniquement pour I'expérience 1.

cet événement s'est produit pendant la période d'échantillonnage, moins d'une semaine aprés I'exposition aux conditions de forgage.

(du 11 au 13 mars). En revanche, le débourrement de P. sylvestris, Q. petraea et F. sylvatica s'est produit.

environ 20 jours (du 24 au 29 mars), 23 jours (du 29 au 31 mars) et 33 jours (du 7 au 12 avril) apres

exposition aux conditions de forgage, respectivement (Figure 8).

A chaque date d'échantillonnage, des échantillons de tiges, de rameaux et de bourgeons ont été prélevés de maniére destructive

sur six individus de chaque espéce. Les échantillons de tiges ont été coupés a environ 3-5 cm au-dessus du sol, tandis que les rameaux
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Des bourgeons ont été prélevés dans les 10 centimétres supérieurs de la canopée des jeunes plants (Figure
supplémentaire 5). Au moins cinq rameaux et cinq bourgeons ont été prélevés sur au moins trois branches par
individu. Les échantillons de rameaux ont été prélevés a 1 cm sous le bourgeon, tandis que les bourgeons ont été
prélevés environ 2 mm au-dessus de l'intersection rameau-bourgeon. Aprés abscission, les échantillons ont été
conserveés a -20 °C jusqu'a I'extraction de I'eau pour les analyses isotopiques. Des aiguilles agées d'un an ont été
incluses dans les échantillons de rameaux de *P. sylvestris* afin de séparer les tissus photosynthétiques en formation

(c.-a-d. a l'intérieur des bourgeons) des tissus fonctionnels existants, et ainsi refléter les conditions naturelles.

Trois individus non marqués de chaque espéce ont été échantillonnés le 10 janvier (soit aprés une semaine de
refroidissement) et trois autres le 18 mars (soit apres onze jours de forgage) afin de calibrer la relation de fond des
compositions isotopiques de I'hydrogéne (8°H) et de I'oxygéne ( &' O) pour tous les tissus (voir la section

« Correction du fond de 8°H »). De plus, six individus non marqués de chaque espéce ont été soumis au méme
refroidissement et maintenus dans les mémes conditions de forgage jusqu'a la fin du développement phénologique
printanier de tous les arbres.

Le développement phénologique printanier des espéces respectives a été évalué a I'aide d'une échelle catégorielle

a cing stades trois fois par semaine pour déterminer la date de débourrement (voir Vitasse 2013).

Expérience 2 : Marquage aérien au 2H20 et au 13C0O2

Pour I'expérience 2, six jeunes plants de *Quercus petraea*, *Fusarium sylvatica* et *Pinus sylvestris* ont été
maintenus en chambre climatique froide jusqu'au 27 mars, puis exposés aux conditions de forgage le 28 mars dans
la méme serre que celle utilisée pour I'expérience 1 (Figure 8). *Solanum torminalis* a été exclu de I'expérience 2 car
cette espéce a commencé a débourrer en quatre jours seulement lors de I'expérience 1, et notre objectif était
d'étudier les processus hydrauliques intervenant avant le débourrement. Aprés une semaine de forgage (température
moyenne de 16,9 °C, minimale quotidienne de 13,8 °C, maximale quotidienne de 22,1 °C), le soir du 4 avril, les pots
des jeunes plants ont été enveloppés dans des sacs en plastique transparents et fixés avec des élastiques afin
d'empécher tout échange de vapeur d'eau entre le sol et I'air. Ensuite, les jeunes plants ont été déplacés de la serre
dans une tente installée a l'intérieur d'une chambre climatique (Conviron PGR15, Controlled Environments Limited,
Manitoba, Canada) et y ont été conservés pour la nuit.

Le 5 avril, le marquage atmosphérique a été effectué de 9n00 a 15h30. Aucun signe visible de phénologie printaniére
n'a été observé pour aucune des especes étudiées au cours de I'expérience 2.

Le marquage isotopique pulsé double en surface a été réalisé en injectant dans la tente de la vapeur d'eau enrichie
en isotope lourd de I'hydrogéne (3H O) et du dioxyde de carbone enrichi en isotope lourd du carbone (*CO )
(Studer et al., 2015 ; Wang et al., 2021). La température de I'air (T) a l'intérieur de la chambre climatique était de 19,7
1 1,0 °C et les plantes ont été exposées a une densité de flux photonique de 489 + 19 pymol/m?#/s (Figure
supplémentaire 6A, B). L'humidité relative (HR) a été mesurée a l'intérieur de la chambre et calculée a l'intérieur de
la tente (voir Informations supplémentaires). L'HR a l'intérieur de la chambre climatique était de 63 + 14 % pendant

le marquage atmosphérique, tandis que I'HR a l'intérieur de la tente était Iégérement supérieure a la saturation, a 102

+ 16 % en moyenne (Figure supplémentaire 6C).
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La concentration de CO  a l'intérieur de la tente était de 564 + 54 ppm pendant toute la durée du marquage en
surface (Figure supplémentaire 6D). La composition isotopique stable de I'air dans la tente a été enregistrée en
continu a l'aide d'un analyseur d'isotopes de CO (Delta Ray, Thermo Fisher Scientific Inc., Bréme, Allemagne) et
d'un analyseur d'isotopes de H O (L2120, Picarro Inc., Santa Clara, CA, Etats-Unis) pendant le marquage.
Comparées aux périodes sans marquage, les valeurs de 6*H et 5'*C ont fortement augmenté pendant le marquage
en surface, atteignant respectivement 491 + 247 et 6992 + 4845 ( Figures supplémentaires 6E et 6F). Aprés la fin
du marquage atmosphérique, les plantes ont été retirées de la chambre climatique et replacées dans les conditions
de forcage de la serre précédemment utilisée. Au bout d'une heure, les tissus de la tige, des brindilles et des
bourgeons ont été récoltés comme dans I'expérience 1. Avant la récolte, 2 g des 5 cm supérieurs du sol ont été
prélevés dans trois pots de chaque espéce pour contréler toute contamination par 2H20 pénétrant les sacs en
plastique et se retrouvant dans le sol, ce qui s'est avéré négligeable (Figure supplémentaire 7).

Extraction d'eau et analyse des isotopes stables

Une distillation cryogénique sous vide (CVD) faite maison, basée sur le modéle décrit par West et al. (2006), a été
utilisée pour extraire I'eau contenue dans les échantillons pour les analyses isotopiques de I'eau.

Le systéme CVD utilisé comprend un bain-marie maintenu a 80 °C dans lequel les échantillons sont immergés,
ainsi que des tubes en U immergés dans de I'azote liquide pour la collecte de I'eau extraite (voir Diao et al., 2022 ;
Orlowski et al., 2013). Le procédé a été accéléré par une pompe a vide (BS2212, Brook Crompton Ltd, Doncaster,
Royaume-Uni) maintenant la pression en dessous de 0,05 mbar pendant I'extraction. Celle-ci a duré 2 h, aprés
quoi le systéme a été purgé a l'azote sec avant le retrait des tubes en U. Ces derniers ont ensuite été obturés par
des bouchons en caoutchouc, et les extraits ont été décongelés a température ambiante avant d'étre transférés
dans des flacons en verre (Infochroma AG, Goldau, Suisse) a I'aide d'une pipette. La masse des échantillons a
été mesurée avant et apres I'extraction afin de déterminer leur teneur en eau. En moyenne, 0,91 £ 0,29 mL, 0,32 +
0,34 mL et 0,24 + 0,21 mL d'eau de tissu végétal ont été extraits respectivement des tiges, des brindilles et des

bourgeons.

Les isotopes stables de I'eau des extraits, 2Het 180, ont été mesurés avec un analyseur élémentaire a
conversion haute température couplé a un spectrométre de masse a rapport isotopique DeltaPlus XP pour  2H
IRMS ; Finnigan MAT, Bréme, Allemagne) avec une précision de 1 pour ~ 180. Aprés et (TC/EA-

extraction a l'eau, les tissus secs des arbres témoins et des arbres 0,2 utilisés dans I'expérience 2 ont été
broyés en une poudre fine a I'aide d'un broyeur ultra-centrifuge (ZM1000 ; Retsch, Haan, Allemagne). Ensuite, 1 +
0,1 mg d'échantillon sec en vrac a été pesé dans des capsules en étain (3,315 mm, Santis Analytical AG, Teufen,
Suisse) a l'aide d'une balance de haute précision (MT5 ; Mettler-Toledo, Greifensee, Suisse), et les échantillons
ont été analysés pour  13C a l'aide d'un EA-IRMS (Thermo EA 1100 Deltaplus XL ; précision de 0,1).
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Correction du bruit de fond de  2H

Une relation linéaire stable entre  2H et 180 dans I'eau tissulaire est généralement observée dans des
conditions naturelles et peut étre exprimée sous la forme de I'équation (4).

2H=b+a- 180 )

Dans un premier temps, une relation linéaire entre 2Het ' O a été établie pour six jeunes plants non
marqués aprés sept jours de la phase de refroidissement et lors du dernier prélevement de la phase de forgage
(R?= 0,99, voir figure 8). Cette relation a ensuite été utilisée pour prédire les valeurs de 2H de chaque jeune
plant marqué non affecté par le marquage ( 2H <sub>fond</sub> ) a chaque date de prélévement, a partir

desvaleursde ' Omesurées( ' O <sub>échantillon</sub>). En effet, la composition isotopique de
I'eau utilisée pour le marquage est trés proche de celle de I'eau d'irrigation utilisée lors des expériences (équation 5).

2Hbackground =b+a - 180sample (3)

Ensuite, le  2Hbackground prédit a été soustrait de la composition isotopique de I'hydrogéne mesurée des
tissus échantillonnés apres le marquage (  2Hsample ) pour déterminer I'excés de marquage 2H20 (12H,
Equation 6), qui représente le centre des deux expériences de notre étude.

2H=  2Hsample | 2Hbackground (6)

De plus, nous avons approximé la fraction de marqueur incorporé dans les tissus végétaux afin d'obtenir une
meilleure représentation de la quantité réelle d'eau marquée dans chaque tissu (voir I'équation S4-S6 du Sl).

Analyse des données et statistiques :

Toutes les analyses et tous les graphiques ont été réalisés avec R v.4.1.1 (R Core Team, 2021). La
concentration en 2H a été modélisée par régression linéaire avec la concentration en* O (variable continue),
I'espéce (variable catégorielle), le tissu (variable catégorielle) et toutes les interactions possibles a deux et trois
facteurs comme effets fixes, a I'aide du package stats de R. Les droites de régression spécifiques a I'espéce
et au tissu, ainsi que leurs intervalles de confiance correspondants, ont été prédits a I'aide de ggeffects (v1.2.3).
La corrélation entre la teneur en eau des tissus, I' excés de 2H O marqué (?H) et I'exposition aux conditions
de forcage a été évaluée spécifiquement pour chaque espéce et chaque tissu a 'aide du coefficient de
corrélation de Pearson dans I'expérience 1. Les différences d’excés de marquage spécifiques a I'espéce entre
les tissus dans les expériences 1 et 2 ont été évaluées a l'aide de tests de Wilcoxon bilatéraux. Les différences
spécifiques au traitement entre les tissus et le '*C dans I'expérience 2 ont été évaluées par des tests de
Wilcoxon a rangs signés unilatéraux dans I'expérience de marquage atmosphérique. Les corrélations et les
tests non paramétriques de Wilcoxon a rangs signés ont été réalisés avec le package R rstatix (v0.7.2).

Toutes les figures ont été générées avec ggplot2 (v3.4.2).
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Résultats

Expérience 1 : Absorption et répartition de I'eau par les racines. L’'eau contenue dans

les tissus de la tige de tous les individus étudiés était enrichie en 2H par rapport au niveau de référence au début
de la phase de forgage (Figure 9). Ainsi, une certaine quantité de 2H O était déja incorporée dans la partie
inférieure de la tige a la fin de la phase de refroidissement, alors que les jeunes arbres étaient exposés a une
température de —1 °C. Cependant, la répartition de I'eau entre la tige, les rameaux et les bourgeons différait
selon les espéces durant cette phase. Toutes les valeurs de ?H des rameaux et des bourgeons des jeunes plants
de *F. sylvatica* et de *S. torminalis* étaient supérieures a I'erreur standard de la calibration de référence (+4,6)
a la fin de la phase de refroidissement (Figure 9), ce qui indique un transport d’eau de la partie inférieure de
la tige vers les organes aériens a des températures proches de 0 °C pour ces espéces. Un jeune plant de *P.
sylvestris* sur six présentait des valeurs de 2H des rameaux et des bourgeons inférieures a +4,6, tandis qu’aucune
eau marquée n’a été détectée dans ces tissus chez *Q. petraea*. Ainsi, a I'exception de Q. petraea, toutes les
espéces ont absorbé environ 10 a 15 % de I'eau marquée du sol dans les tissus de la tige et 1 a 3 % dans les
tissus des rameaux et des bourgeons pendant la phase de refroidissement de I'expérience 1, tandis qu'une
absorption d'eau du sol plus élevée dans la tige et aucune absorption d'eau du sol dans les rameaux et les
bourgeons a été observée pour Q. petraea pendant cette période (Tableau supplémentaire 4).
La teneur en eau des bourgeons de *S. torminalis* a augmenté (r = 0,76, p < 0,001) et celle des tiges de *P.
sylvestris* a diminué (r = -0,79, p < 0,001) avec I'augmentation de I'exposition aux conditions de forgage (Figure
supplémentaire 9). De plus, nous avons observé une augmentation, faible et a la limite de la significativité, de la
teneur en eau des tiges de *Q. petraea* (r = 0,33, p = 0,052) et des rameaux de *P. sylvestris* (r = 0,45, p =
0,063) avec l'augmentation de I'exposition aux conditions de forgcage.
La teneur en eau de tous les autres tissus n'a pas été affectée chez toutes les especes avec une exposition

croissante aux conditions de forcage (Figure supplémentaire 9).

Tout au long de la phase de forgage, toutes les espéces ont présenté un A2H de la tige supérieur a celui des
rameaux et des bourgeons (Figure 10). Le A2H de la tige de *Q. petraea® et de *F. sylvatica* a diminué (r = -0,49,
p = 0,003 etr =-0,64, p < 0,001, respectivement), tandis que celui des rameaux de ces deux espéces a augmenté
avec l'augmentation du forgage (r = 0,44, p = 0,008 etr = 0,41, p = 0,018, respectivement). Le A2H des bourgeons
a augmenté de maniére significative chez *Q. petraea*, mais pas chez les bourgeons des autres espéces étudiées
(r=0,61, p <0,001). Cette tendance, observée avant le développement des bourgeons, indique une dynamique
de flux d'eau ascendant des racines vers les bourgeons, sans transpiration foliaire. Chez *P. sylvestris* , une
tendance distincte, mais faiblement significative, a 'augmentation de la concentration de '?H dans les bourgeons
et les rameaux avec I'exposition croissante aux conditions de forcage a été observée (r = 0,47, p=0,051 etr =
0,44, p = 0,066, respectivement), contrairement a *S. torminalis* (Figure 10). Chez *S. torminalis*, la diffusion de
?2H dans I'eau des rameaux et des bourgeons était relativement faible durant les quatre premiers jours suivant
I'exposition aux conditions de forgage, tandis que la diffusion de '>H dans les deux tissus était beaucoup plus
importante par la suite (Figure 10). Aucune corrélation entre I'excés de marquage dans la tige et dans les rameaux
n'a été observée pour aucune des espéces (Figure supplémentaire 10A). Cependant, une forte corrélation entre
I'excés d'étiquettes des rameaux et des bourgeons a été trouvée pour toutes les espéces sauf F. sylvatica (Figure
supplémentaire 10B), indiquant que S. torminalis, Q. petraea et P. sylvestris sont moins limités dans le flux d'eau
des rameaux vers les bourgeons vers la fin de I'hiver que F. sylvatica.
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Figure 9 : Excés de marquage 2H20 ( 2H) au début de la phase de forcage de I'expérience 1 dans

différents tissus aériens aprés exposition a de I'eau du sol enrichie en 2H. Les boites représentent le premier quartile, la médiane
et le troisieme quartile, tandis que les moustaches indiquent 1,5 fois la valeur médiane.

L'intervalle interquartile est mesuré dans les deux sens et les valeurs sont regroupées par espece. Les points représentent les

mesures hors de l'intervalle des moustaches. Les lignes continues et pointillées représentent le fond.
moyenne et erreur standard moyenne de 4.6 respectivement, n représente le nombre de réplicats.

Les valeurs de 12H des bourgeons et des tiges n'étaient pas corrélées a la teneur en eau pour aucune espéce (Figure 11).

Cependant, la valeur de 12H des rameaux augmentait significativement avec I'augmentation de la teneur en eau chez S. torminalis et P.
sylvestris (r = 0,60, P < 0,001 etr = 0,54, P = 0,021, respectivement). Ce résultat fournit

preuves d'une augmentation de la teneur en eau des brindilles due a un flux d'eau ascendant pendant la

phase de forgage chez les espéces a feuilles caduques a débourrement précoce S. torminalis et a feuilles persistantes P. sylvestris.
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Figure 10 : Evolution de  2H en fonction de 'augmentation des conditions de forgage dans I'expérience 1 pour chaque
espéece et tissu étudiés. Les droites de régression, avec leurs intervalles de confiance a 95 %, indiquent le sens des
corrélations. Les traits pleins représentent les corrélations significatives (P < 0,050), tandis que les traits pointillés

représentent les corrélations pour lesquelles 0,050 < P < 0,100.

Expérience 2 : Absorption d’eau atmosphérique. Les résultats du marquage

a la vapeur d’eau atmosphérique ont montré un marquage '?H positif chez toutes les espéces et tous les tissus

échantillonnés (figure 12), ce qui indique que toutes les plantes peuvent absorber I'eau atmosphérique dans leurs tissus

aériens pendant leur dormance hivernale en conditions d’humidité saturée. Le marquage "H était significativement plus

élevé dans les bourgeons que dans les tiges des jeunes plants de *Quercus petraea* et de *Fusarium sylvatica*

(p = 0,002 et p = 0,004, respectivement), tandis qu’aucune différence de ce type n’a été observée entre les tissus chez *Pinus sylvestris*.
De plus, toutes les espéces ont présenté une valeur de A?H plus élevée pour les rameaux que pour les tiges et plus

faible pour les rameaux que pour les bourgeons . Cependant, cette tendance n'était significative que pour *F. sylvatica*

(P = 0,009 dans les deux cas). Ainsi, I'eau contenue dans les rameaux et les bourgeons représentait environ 10 a 13 %

et 7 a 10 % de I'eau marquée absorbée a partir de la vapeur d'eau pour *Q. petraea* et *F. sylvatica*, respectivement,

tandis que la quantité d'eau dans ces tissus était d'environ 4 % pour *P. sylvestris* (Tableau supplémentaire 5).
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Figure 11 : Evolution de  2H en fonction de la teneur en eau lors de I'expérience 1 pour chaque
espéce étudiée. Les droites de régression, avec leurs intervalles de confiance a 95 %, indiquent le sens
des corrélations. Les traits pleins représentent les corrélations significatives (p < 0,050).

Expérience 2 : Assimilation du carbone

Aucun des tissus analysés (bourgeons, rameaux et tige) des jeunes plants de *Q. petraea* et de *F.
sylvatica* n'était enrichi en *'*C*. En revanche, la tige, les rameaux et les bourgeons de *P. sylvestris*
étaient significativement enrichis en *'*C* par rapport aux arbres témoins aprés marquage au *'*CO
(p =0,021, p = 0,013 et p = 0,021, respectivement ; figure 13). Ainsi, le conifere *P. sylvestris* a assimilé
le CO atmosphérique sept jours apres I'exposition aux conditions de forgage, probablement grace

aux aiguilles des années précédentes, tandis qu'aucune assimilation significative de carbone n'a été
observée chez *Q. petraea* et *F. sylvatica*.

*
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Figure 12 : Concentration de €2H dans différents tissus aériens lors de I'expérience 2 aprés exposition a de la

vapeur d’eau enrichie en €2H agrégé par espéce. Les boites représentent le premier quartile, la médiane et le

troisieme quartile, tandis que les barres d’erreur indiquent 1,5 fois I'écart interquartile de part et d’autre.

Les lignes continues et pointillées représentent respectivement la moyenne et I'erreur standard moyenne du bruit
de fond (4,6). P représente la valeur p des tests de Wilcoxon bilatéraux spécifiques a I'espece entre les tissus,

les valeurs p significatives étant indiquées en gras. n représente le nombre de réplicats.

Discussion

Le marquage du sol lors de I'expérience 1 a révélé une absorption et une redistribution de I'eau vers les rameaux

et les bourgeons a des températures légérement supérieures a 0 °C pour toutes les espéces (phase de

refroidissement). Fait intéressant, lors de I'exposition & des températures élevées (phase de forgage), la teneur en

eau des tiges et des rameaux est restée inchangée chez les espéces a feuilles caduques Q. petraea et F. sylvatica.

Cependant, chez ces deux espéces, I'A?H des rameaux a augmenté avec I'exposition au forgage, suggérant un

flux ascendant d' A%H des tiges vers le xyleme des rameaux pour maintenir la teneur en eau. Chez les espéces a

feuilles caduques a débourrement précoce S. torminalis et a feuilles persistantes P. sylvestris, on a observé une

corrélation positive entre I'A?H des rameaux et leur teneur en eau. Ces résultats suggérent que ces espéces

allouent I'eau provenant de tissus distants via leur systéme vasculaire pour soutenir le gonflement des bourgeons

(S. torminalis) et la transpiration des aiguilles (P. sylvestris), plutét que de simplement compenser les pertes d'eau

par évaporation et transpiration. Le marquage atmosphérique appliqué lors de I'expérience 2 a révélé que toutes

les especes étudiées pouvaient absorber I'eau atmosphérique dans différents tissus aériens (tige, rameau et

bourgeon). Cependant, contrairement aux espéces a feuilles persistantes, les espéces a feuilles caduques sans
feuilles ne pouvaient pas fixer le carbone a des concentrations détectables avant le débourrement.
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Figure 13 : Concentration de <sup> 13</sup>C dans différents tissus aériens lors de I'expérience 2 aprés exposition a
du dioxyde de carbone enrichi en <sup>13</sup>C et agrégé par espéce. Les boites représentent le premier quartile,
la médiane et le troisieme quartile, tandis que les barres d’erreur indiquent 1,5 fois I'écart interquartile dans les deux
directions. P représente la valeur p des tests de Wilcoxon unilatéraux spécifiques au tissu et a I'espéce, comparant les
individus marqués et non marqués ; les valeurs p significatives sont indiquées en gras. n représente le nombre de

réplicats.

L'absorption d'eau souterraine maintient I'hydratation des tissus aériens de l'arbre
pendant 'hiver.

Contrairement a nos attentes, toutes les espéces ont absorbé de I'eau marquée dans leur tige pendant la phase de
refroidissement. Ce résultat indique une absorption d'eau par les racines et un flux d'eau des racines vers la tige a des
températures légérement supérieures a zéro pendant la dormance hivernale des tissus aériens. Par conséquent, nous
rejetons la premiére partie de I'hypothése 1, qui impliquait que I'absorption d'eau par les racines et le transport d'eau
des parties souterraines vers les parties aériennes étaient fortement limités par les basses températures. Young-

Robertson et al. (2016) et Thalheimer et al. (2024) ont également détecté une absorption d'eau par les racines pendant cette période.
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L’absorption d’eau par les racines en fin d’hiver est un processus complexe, notamment pour les arbres feuillus
boréaux et les pommiers. Cependant, les mécanismes sous-jacents a cette absorption restent encore mal
compris. Un processus actif du systeme vasculaire semble possible, car les racines ne présentent apparemment
aucune dormance lorsque la température du sol est supérieure a 0 °C (Malyshev et al., 2023). De plus, une
absorption passive a travers I'écorce des grosses racines est probable, 'eau pouvant ensuite se déplacer par
diffusion selon les gradients osmotiques (Cuneo et al., 2018). Notre méthodologie ne permet pas de distinguer
I'absorption active d’eau par les radicelles et les processus de transport passif du sol vers les grosses racines.
Néanmoins, nos résultats démontrent que les racines peuvent absorber de I'eau pendant la dormance hivernale

et alimenter d’autres organes, comme la tige.

Etonnamment, la présence de 2H O a méme été détectée dans les rameaux et les bourgeons de *S. torminalis*,
*F. sylvatica* et *P. sylvestris* a la fin de la période de froid. Cette observation montre que, chez ces espéces, la
répartition de I'eau de la tige vers les rameaux et les bourgeons a lieu pendant I'hiver, a des températures
légérement supérieures a 0 °C. La perte d'eau dans I'atmosphére et la diffusion de I'eau a partir des tissus voisins
pour compenser cette perte pourraient expliquer la répartition de I'eau observée de la partie inférieure de la tige
vers les rameaux et les bourgeons par temps froid (Thalheimer et al., 2024). En revanche, aucune trace de

2H O n'a été détectée dans les rameaux et les bourgeons de *Q. petraea®, ce qui confirme que les processus

de répartition de I'eau en hiver chez *Q. petraea*, une espéce a bois poreux annulaire, different fondamentalement
de ceux des autres espéces étudiées, présentant des structures ligneuses différentes (Dai et al., 2020).

Les espéces a feuilles caduques différent dans leurs stratégies de répartition de I'eau pour
soutenir le débourrement.

Les variations temporelles de la teneur en eau des tissus et de I'absorption de 2H O marqué, en fonction de
l'augmentation des conditions de forgage, indiquent différentes stratégies de répartition de I'eau entre la tige, les
rameaux et les bourgeons. Un flux d'eau de la partie inférieure de la tige vers les bourgeons a déja été détecté
chez *S. torminalis* pendant la phase de refroidissement, et le 2H des bourgeons était fortement corrélé a celui
des rameaux chez toutes les espéces, a l'exception de *F. sylvatica*, lors de la premiére expérience. Ce résultat
montre qu'un flux d'eau, au moins partiel, se produit entre les rameaux et les bourgeons avant le débourrement,
conformément aux observations de Walde et al. (2024). Au début de la dormance hivernale, le transport d'eau
entre les tissus de l'arbre est limité par une faible circulation plasmodesmale et un faible transport passif d'eau
entre les cellules, en raison respectivement d'un dép6t important de callose et de la répression des génes
d'aquaporines (Fouché et al., 2023 ; Rinne et van der Schoot, 2003 ; Walde et al., 2024 ; Yooyongwech et al.,
2008). Par conséquent, le flux d'eau observé entre les rameaux et les bourgeons pendant la phase de
refroidissement pourrait étre induit par la dégradation de la callose et I'activation des aquaporines aprés une
exposition spécifique aux conditions de froid (Rinne et al., 2001, 2011 ; Yooyongwech et al., 2008). La répartition
de l'eau a partir de tissus distants est impliquée dans le gonflement et I'éclosion des bourgeons de S. torminalis,
méme si des processus de répartition de I'eau plus importants des organes souterrains vers les organes aériens
ne sont probablement initiés qu'une fois que les feuilles sont complétement déployées.

En revanche, F. sylvatica a maintenu la teneur en eau des bourgeons et leur hauteur tout au long de la phase de
forgage, ce qui indique que cette espéce hydrate les rameaux a partir de sources d'eau éloignées.
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L'apport d'eau pourrait méme provenir de I'eau du sol en hiver. Cependant, le flux d'eau des rameaux vers les bourgeons
de *F. sylvatica* était limité durant la phase de forcage de cette expérience, tandis que les mécanismes de levée de
dormance des autres espéces étaient probablement déja opérationnels (Fouché et al., 2023 ; Yooyongwech et al.,
2009). Ce résultat concorde avec des travaux antérieurs montrant que le développement phénologique printanier de *F.
sylvatica* dépend fortement des conditions photopériodiques (Basler et Kdrner, 2012 ; Malyshev et al., 2018 ; Walde et
al., 2022). La photopériode artificielle appliquée durant les conditions de forgage de cette expérience (début mars) était
probablement trop courte pour induire le gonflement des bourgeons, car elle était Iégerement inférieure a 12 heures

durant la phase de forgage de I'expérience 1 (voir Fu et al., 2013 ; Vitasse et Basler, 2012).

Nous avons observé une augmentation significative de I'épaisseur de la couche superficielle (+2H) des rameaux et
des bourgeons de *Q. petraea* avec I'augmentation de la contrainte, mais cette épaisseur n'était pas significativement
supérieure a la valeur de référence. Ainsi, les processus de transport vasculaire semblent étre restreints entre la tige et
les rameaux chez *Q. petraea*, tandis que la connexion entre les rameaux et les bourgeons parait libre. Contrairement
a *Q. petraea*, nous avons mis en évidence un flux d'eau entre la tige et les rameaux chez les autres espéces, ce qui
indique des caractéristiques physiologiques spécifiques a I'espéce lors de la levée de dormance, comme le prédit la
seconde partie de I'nypotheése 1. Cependant, ce flux d'eau entre les rameaux et les bourgeons chez *Q. petraea*
pourrait également étre assuré, en faibles quantités, par des voies de transport non vasculaires, telles que les voies
apoplastique et symplastique. Les vaisseaux du bois initial des espéces a pores annulaires sont plus sensibles aux
embolies liées au gel que ceux des coniféres et des especes a pores diffus (Dai et al., 2020 ; Sperry et al., 1994).

Par conséquent, les espéces a pores annulaires comme *Quercus petraea* doivent reconstituer leurs vaisseaux de bois
initial au printemps afin d'alimenter les bourgeons et les rameaux en eau via le systéme vasculaire (Cochard et Tyree,
1990 ; Essiamah et Eschrich, 1986). La faible valeur de +2H observée dans les bourgeons et les rameaux de cette
espéce pourrait étre due aux limitations de capacité hydraulique globales en début de printemps. Toutefois, nous ne

pouvons exclure d'autres restrictions liées au systéme de transport d'eau non vasculaire.

L'absorption d'eau atmosphérique par les tissus aériens avant le débourrement
est possible

Conformément a I'hypothese 2, Q. petraea, F. sylvatica et P. sylvestris ont présenté une incorporation importante de
2H20 marqué atmosphérique dans les tissus de la tige, des rameaux et des bourgeons avant le débourrement. Ce
résultat indique que les arbres peuvent absorber I'eau par la surface de leurs organes aériens, comme cela avait été
précédemment observé chez P. abies en fin d'hiver (Mayr et al., 2014). Si le transport de I'eau des racines aux rameaux
et aux bourgeons est limité, I'absorption d'eau atmosphérique pourrait constituer une voie d'hydratation dans des

conditions atmosphériques proches de la saturation en vapeur d'eau (par exemple, tot le matin au printemps).

L'absorption d'eau par les rameaux et les tiges pourrait s'étre produite par l'intermédiaire des lenticelles, dont il a été
démontré qu'elles facilitent I'absorption d'humidité atmosphérique par I'écorce (Beckett et al., 2024 ; Groh et al., 2002 ;
Rosner et Morris, 2022). Cependant, notre étude n'a pas permis de différencier les tissus des bourgeons. Des
recherches supplémentaires sont donc nécessaires pour déterminer si les bourgeons incorporent I'eau marquée
uniquement dans leurs écailles ou si cette eau peut également étre distribuée dans les primordia foliaires et les cellules

méristématiques.
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Aprés une courte exposition aux conditions de forgage, nous avons observé des différences significatives de 2H
entre les tissus de *Quercus petraea* et *Fusarium sylvatica® (caucasiens a feuilles caduques) et de I'espece
conifére a feuilles persistantes *Pinus sylvestris*. Chez les deux espéces de caucasiens a feuilles caduques,
I'absorption de 2H O marqué était plus importante dans les bourgeons que dans la tige. Cette différence d'
absorption se refléete partiellement dans la quantité de marqueur incorporé, ou nous avons constaté des différences
substantielles entre la tige et les tissus acropétes chez *Q. petraea*, mais pas chez *Fusarium sylvatica®. Il est
intéressant de noter que F. sylvatica a présenté une incorporation plus importante du marqueur dans la tige et une
incorporation moindre dans les rameaux et les bourgeons que Q. petraea, ce qui suggére que la circulation de
I'eau entre la tige et les tissus acropétes est davantage restreinte chez Q. petraea par des contraintes internes
dues a l'immaturité du xyleme en début de printemps (Essiamah et Eschrich, 1986). Les tissus de la tige de Q.
petraea semblent bien alimentés en eau par les racines durant cette période, tandis que les tissus acropetes de
cette espéce ne peuvent compenser entiérement les pertes d'eau par transpiration. En revanche, les vaisseaux
conducteurs entre les racines et la tige de F. sylvatica pourraient étre moins développés durant cette période. Une
autre raison de l'incorporation plus importante du marqueur isotopique dans les tiges des jeunes plants de F.
sylvatica pourrait étre la différence de conductivité de I'eau de I'écorce entre les deux especes. P. sylvestris a
montré une corrélation étroite entre la teneur en eau des rameaux et... Dans I'expérience 1 (marquage souterrain
au 2H O), aucune différence significative n'a été observée entre les bourgeons et les tiges, contrairement a
I'expérience 2 ( marquage atmosphérique au 2H O). Ceci indique que le systeme vasculaire de cette espéce est
pleinement fonctionnel au moins quelques jours apres I'exposition aux températures induisantes. La faible quantité
de marqueur isotopique incorporée dans les tissus de *P. sylvestris*, comparée a celle des tissus des deux
espéces a feuilles caduques, confirme la fonctionnalité du systéme vasculaire. Ainsi, la présence d'aiguilles chez
*P. sylvestris* pourrait avoir facilité la libération de la vapeur d'eau incorporée dans les tissus végétaux vers
I'atmosphére aprés le marquage aérien de I'expérience 2, avant le prélévement des échantillons. Contrairement a
I'hypothése 3, nous n'avons pas observé d'absorption de carbone par photosynthése de I'écorce en quantités
détectables chez les espéces a feuilles caduques *F. sylvatica* et *Q. petraea* avant le débourrement.

Nous avons observé des valeurs de "*C significativement plus élevées dans tous les tissus analysés chez le
conifere a feuilles persistantes *Pinus sylvestris* aprés le marquage au *CO de l'expérience 2. Ce résultat
confirme que les coniferes a feuilles persistantes comme *P. sylvestris* initient la photosynthése autotrophe a
partir des aiguilles de I'année précédente et commencent a redistribuer les assimilats carbonés fixés par la
canopée vers les bourgeons et les tiges peu aprés I'exposition aux conditions de forgage. Néanmoins, la
photosynthése de I'écorce pourrait également avoir contribué a I' excés de *C observé dans la tige de *P.
sylvestris* lors de cette expérience (voir Avila et al., 2014). Aucune corrélation n'a été trouvée entre la teneur en
eau des bourgeons et leur enthalpie ( '?H) lors de I'expérience 1. Par conséquent, le conifere a feuilles persistantes
étudié, *P. sylvestris*, a probablement initié le transport d'eau de la tige vers les rameaux pour alimenter la
photosynthése peu aprés I'exposition aux conditions de forgage, augmentant ainsi la teneur en eau des rameaux.
Méme si I'écoulement de I'eau des rameaux vers les bourgeons se produisait probablement a ce moment-la, aucun

gonflement des bourgeons n'a été observé chez cette espéce pendant au moins trois semaines aprés l'exposition aux conditions de forg:
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Conclusion et perspectives

Globalement, cette étude apporte un éclairage nouveau sur I'absorption et la répartition de I'eau chez
différentes espéces d'arbres d'Europe centrale durant I'hiver. Nous montrons que I'absorption et la répartition
de I'eau par les racines vers les parties aériennes se produisent a des températures Iégérement supérieures
a 0 °C, invalidant ainsi la premiére partie de I'nypothése 1, probablement liée au maintien de I'hydratation des
tissus avant le débourrement. Néanmoins, conformément a la seconde partie de I'hypothése 1, nous avons
observé des différences substantielles dans la répartition de I'eau entre les espéces étudiées au début du
printemps, différences que nous avons attribuées a des variations dans les caractéristiques anatomiques du
bois, les facteurs de levée de dormance et la présence ou I'absence de feuillage. De plus, conformément a
notre deuxieme hypothése, I'eau atmosphérique pourrait contribuer a I'hydratation des tissus pendant la
dormance hivernale et au début du printemps. Cependant, contrairement a notre troisieme hypotheése, les
especes d'arbres a feuilles caduques étudiées n'ont pas absorbé de carbone en quantités détectables avant
le débourrement. Notre étude démontre que I'absorption et la répartition de I'eau chez les arbres durant I'hiver
sont des processus plus importants et complexes qu'on ne le pensait.
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Chapitre 4

Compétition des jeunes arbres en situation
de réduction des précipitations et apres

une avance phénologique printaniére induite
artificiellement.
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La réduction des précipitations et l'impact
phénologique printanier précoce sur la
compeétition intra- et interspécifique entre les
jeunes plants de hétre, de chéne et de tilleul

Résumeé

Résumé : Dans ce chapitre, nous avons évalué expérimentalement la compétitivité de jeunes plants de hétre,
de chéne et de tilleul cultivés en buttes, en monoculture et en mélange de deux, sous un régime de réduction
des précipitations et de réchauffement passif printanier. De facon inattendue, les jeunes plants de hétre ont

conservé une compétitivité remarquable, notamment pour I'azote, en conditions de sécheresse. En revanche,
les jeunes plants de tilleul ont surtout retenu I'attention en raison de leur forte consommation d’eau et de leur

moindre compétitivité pour les ressources azotées du sol.

Statut : Soumis comme article de recherche au Journal of Ecology sous
les noms de Manuel G. Walde1, Arthur Gessler1,2 et Yann Vitasse1,3

1Ecologie des écosystémes, dynamique forestiére, Institut fédéral de recherches sur la forét, la neige et le
paysage (WSL), Birmensdorf, Suisse ; 2Institut des écosystémes terrestres, ETH Zurich

Zurich (Ecole polytechnique fédérale de Zurich), Zurich, Suisse 3 Centre Oeschger pour

Recherche sur le changement climatique, Université de Berne, Hochschulstrasse 4, 3012 Berne, Suisse

Contributions des auteurs : AG, MGW et YV ont congu I'étude et élaboré la méthodologie ; MGW a mené le

travail de terrain et analysé les données ; MGW a dirigé la rédaction du manuscrit. AG et YV ont contribué de
maniére significative aux versions préliminaires et ont donné leur approbation finale pour la publication.
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Abstrait

Le hétre européen est I'essence feuillue la plus répandue en Europe centrale. Outre la production de bois d'ceuvre de grande
valeur, les hétraies rendent de nombreux services écosystémiques essentiels, notamment en matiére de régulation, de soutien
et de services culturels. Cependant, le hétre est menacé par le réchauffement et la sécheresse croissants du climat, comme
en témoignent la défoliation prématurée et le dépérissement du houppier observés apres les sécheresses et les vagues de
chaleur extrémes qui ont frappé I'Europe en 2015, 2018 et 2022. Par conséquent, les gestionnaires forestiers recherchent des
essences forestiéres plus résistantes a la sécheresse afin d'atténuer le stress hydrique et d'adapter progressivement les foréts
aux conditions climatiques futures. Toutefois, les études se penchent rarement sur la compétition intra- et interspécifique pour
I'eau et les nutriments chez les arbres forestiers durant la phase de recrutement, ni sur I'évolution de cette compétition face a la

diminution des précipitations et a 'avancement phénologique printanier induit par le réchauffement climatique.

« Ici, nous avons étudié des jeunes plants de hétre européen, de chéne sessile et de tilleul a petites feuilles cultivés soit en
monoculture, soit en mélange de deux espéces dans des mésocosmes expérimentaux.
Aprés une année d'acclimatation, les jeunes plants ont été soumis a une réduction des précipitations, a un réchauffement passif
au printemps, ou a une combinaison des deux pendant deux années consécutives.
Durant cette période, nous avons étudié les changements induits par le traitement sur la physiologie foliaire, la phénologie et la

croissance des jeunes plants.

La réduction des précipitations a limité la croissance et induit un volume foliaire plus important chez le hétre et le tilleul, ce qui
indique une utilisation plus économe en eau pour ces espéces. En revanche, ce traitement n'a eu aucun effet sur le chéne. Les
jeunes plants de hétre et de chéne ont mieux poussé en compétition interspécifique avec le tilleul, probablement parce que ces
deux espeéces étaient plus compétitives pour les ressources en azote du sol. Par contre, le débourrement précoce induit par le

réchauffement n'a eu aucun effet significatif sur la consommation d'eau, la répartition des nutriments ou la croissance des jeunes

plants.

» Synthése : Nos résultats suggerent que les jeunes hétres sont plus tolérants a la sécheresse au stade
juvénile que prévu et restent de bons compétiteurs pour les sources d’azote du sol en cas de précipitations
réduites, notamment lorsqu’ils poussent en mélange avec des tilleuls. La consommation d’eau plus élevée
du tilleul par rapport aux deux autres espéces pourrait constituer un inconvénient dans un climat futur plus
chaud et plus sec. Par conséquent, nos conclusions indiquent que les jeunes chénes pourraient étre plus

adaptés que les tilleuls pour la régénération forestiére sur les sites touchés par le dépérissement du hétre.

Introduction

Le changement climatique actuel, induit par les émissions anthropiques de gaz a effet de serre, provoque des sécheresses plus
fréquentes et plus intenses, d'une part en modifiant les régimes de précipitations et d'autre part en augmentant globalement la demande
évaporative (Albano et al., 2022 ; GIEC, 2021). Ces modifications du cycle global de I'eau accroissent la fréquence des événements ou

les arbres dépassent leurs limites physiologiques, les rendant plus vulnérables aux défaillances hydrauliques.

109



Machine Translated by Google

symptémes allant d'une baisse de productivité a la mortalité des arbres (Allen et al., 2010, Choat et al., 2018, Senf et al.,
2020).

Le hétre européen (Fagus sylvatica L.) est I'essence feuillue la plus abondante et la plus importante d'Europe centrale. En
I'absence de gestion active, il supplante durablement la plupart des autres essences présentes dans les peuplements
forestiers océaniques et subocéaniques humides et bien drainés d'Europe centrale. Cette capacité a dominer ses voisins est
due a sa forte tolérance a I'ombre durant sa jeunesse et a son important couvert forestier, qui intercepte la majeure partie de
la lumiére a I'age adulte (Ellenberg, 2010 ; Landolt et al., 2010). Le hétre européen présente donc une limite physiologique
quasi identique a la limite socio-écologique observée dans les peuplements forestiers naturels et naturalisés (Ellenberg et
Klotzli, 1972). Cependant, contrairement a d'autres espéces d'arbres feuillus européens, le hétre européen est plus vulnérable
a la sécheresse en raison de sa moindre capacité a limiter les pertes d'eau apres la fermeture des stomates lors d'un stress
hydrique sévére et de son systéme racinaire relativement superficiel (Zimmermann et al., 2015 ; Walthert et al., 2021 ; Wang
et al., 2024). Cette plus grande vulnérabilité du hétre européen se traduit par de nombreuses observations de brllures
foliaires et de défaillances hydrauliques induites par la sécheresse, se manifestant par une décoloration et une chute
précoces des feuilles, un dépérissement du houppier et la mortalité des arbres. Tous ces symptomes liés a la sécheresse
ont été particulierement observés aprés les sécheresses extrémes survenues en 2003, 2018 et 2022 dans une grande partie
de I'Europe occidentale et centrale (Schuldt et al., 2020 ; Rukh et al., 2023). Par conséquent, le hétre européen devrait
décliner dans des conditions plus chaudes a I'avenir, méme au centre de son aire de répartition actuelle, ce qui entrainera
un changement majeur dans la composition des espéces des écosystémes forestiers d'Europe centrale (Knutzen et al.,
2017, Buras et Menzel, 2018).

Il est indéniable que le hétre européen perdra du terrain face aux espéces d'arbres plus résistantes a la sécheresse, qui ont
jusqu'a présent été déplacées vers des sites plus secs et plus exposés, au-dela de ses limites physiologiques. Cependant,
on ignore encore laquelle des espéces d'arbres coexistantes tirera le plus grand profit de la diminution de la compétitivité

du hétre européen.

Outre la sécheresse, le changement climatique entraine également une hausse des températures printanieres, ce qui
accélere le renouvellement de la matiére organique du sol et augmente potentiellement la disponibilité de I'azote dans le sol
au printemps (Isobe et al., 2018). Cet apport supplémentaire d'azote pourrait étre bénéfique aux especes arborées, capables
d'avancer considérablement leur phénologie printaniere en réponse a la hausse des températures et ainsi mieux résister aux
événements climatiques extrémes ou aux pathogenes (Reyer et al., 2013 ; Vitasse et al., 2014). Cependant, le hétre
européen figure parmi les espéces arborées les moins sensibles aux températures en Europe centrale en ce qui concerne
son développement phénologique printanier, probablement grace a un fort contréle photopériodique de son débourrement
(Basler et Korner, 2012 ; Zohner et Renner, 2015 ; Walde et al., 2022). Ainsi, en plus d'un stress hydrique plus fréquent et
plus intense, le réchauffement climatique affectera la phénologie printaniére des espéces arborées a des degrés divers et

modifiera I'équilibre compétitif entre elles (Vitasse et al., 2011).

Il existe un consensus général selon lequel une plus grande richesse spécifique et une plus grande diversité fonctionnelle
favorisent la productivité des écosystemes et leur stabilité temporelle grace a des réactions de performance relativement

asynchrones des espéces cooccurrentes (c'est-a-dire qu'une espéece peut bien performer une année donnée, mais pas une autre).
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année, alors qu'une autre espéce se comporte beaucoup mieux cette année-la) dans les prairies (par exemple, Hector et al., 1999,
Tilman et al., 2006, Craven et al., 2018). Cependant, contrairement aux prairies

Les plantes et les arbres forestiers ont des cycles de génération trés longs, ce qui assure la disponibilité d'especes capables de prendre la releve.
Les fonctions écosystémiques a court terme apres un dépérissement sont généralement limitées. Une stratégie fréquente

Il s'agit donc de promouvoir une plus grande diversité de jeunes arbres poussant dans les hétraies afin que, sur le

D'une part, le stress hydrique des jeunes hétres pourrait étre atténué et, d'autre part,

Cela contribuerait a créer les conditions propices a la succession d'espéces prospéres aprés un éventuel dépérissement du hétre
européen. A long terme, cette procédure devrait permettre de pérenniser la multiplicité des espéces.

les services écosystémiques des foréts européennes et atténuent les risques économiques (Hof et al., 2017,

West et al., 2021).

Idéalement, les especes d'arbres candidates présentent des stratégies fonctionnelles trés diversifiées pour la répartition de I'eau (racines
profondes vs racines superficielles) ou le comportement stomatique en période de sécheresse (isohydrique et

des stratégies anisohydriques) afin que I'eau disponible dans le sol puisse étre répartie plus efficacement entre les espéces et que
l'acces aux réserves d'eau soit facilité (Grossiord, 2020). En effet, sur

En moyenne, les mélanges d'essences d'arbres sont plus productifs que les monocultures grace a la facilitation.

de I'absorption des ressources et de l'atténuation compétitive des arbres poussant en compétition intraspécifique

par rapport aux arbres poussant en situation de compétition interspécifique (Pretzsch, 2022). Cependant, une étude récente

Une étude dendroécologique menée a I'échelle du peuplement forestier n'a révélé aucun effet de la diversité des espéces sur la
croissance radiale de trois especes de coniféres tempérées (Charlet de Sauvage et al.,

2023). De plus, une expérience menée avec de jeunes arbres cultivés dans des chambres ouvertes a permis d'obtenir des résultats.

Des preuves indiquent que les espéces tolérantes a la sécheresse se développent mieux lorsqu'elles poussent dans un mélange avec davantage de plantes.
especes sensibles. En revanche, les especes les plus sensibles du mélange ne pourraient pas en bénéficier.

a partir des traits fonctionnels complémentaires des jeunes plants voisins plus tolérants a la sécheresse

(Didion-Gency et al., 2022). C’est pourquoi I'étude des performances des arbres

Le mélange d'espéces, en particulier au stade juvénile lors de I'établissement, est une étape clé dans la recherche d'especes d'arbres

candidates pour la composition des futurs écosystémes forestiers.

Dans cette étude, nous avons évalué expérimentalement les effets interactifs de la sécheresse et des changements d'intensité artificielle.
Phénologie printaniére avancée en fonction des paramétres suivants : volume foliaire ( '*C), teneur en azote (N) des feuilles, phénologie
automnale et croissance des jeunes plants de trois espéces d’arbres feuillus communes présentant une sensibilité contrastée a la
température et a la sécheresse. Le volume foliaire (**C) représente un indicateur indirect .

en cas de sécheresse, les plantes réduisent leur transpiration en conditions d'humidité du sol limitée en restreignant

la conductance stomatique, ce qui entraine une augmentation de la concentration en "*C des nouveaux assimilats (Farquhar).

et al., 1989, Ehleringer, 1993). La teneur en azote foliaire ajustée en fonction des saisons était un indicateur de la compétition pour

I'azote du sol.

Dans cette expérience, nous avons étudié des jeunes plants de hétre européen agés de deux ans et d'autres espéces plus agées.

Des espéces d'arbres forestiers tolérantes a la sécheresse et plus sensibles a la température, le chéne sessile (Quercus petraea Liebl.)
et le tilleul a petites feuilles (Tilia cordata Mill.), provenant de pépiniéres locales (Tableau supplémentaire 1), ont été sélectionnées. Les
jeunes plants ont été mis en culture en monoculture ou en association de deux espéces dans 18 parcelles boisées.

des conteneurs contenant un sol sableux plutét pauvre, qui étaient compartimentés en quatre unités

chacun. Aprés un an d'acclimatation, des abris anti-pluie et un systéme de chauffage passif (seulement

111



Machine Translated by Google

Des dispositifs (avant le débourrement) ont été installés pour les monocultures et les mélanges d'espéces afin de simuler

le stress hydrique et d'avancer la phénologie printaniere des especes étudiées.

Ce dispositif expérimental a ensuite été utilisé pour évaluer la répartition de I'eau et de I'azote dans le sol, en fonction
de la compétition interspécifique, du stress hydrique et de la phénologie printaniere avancée. La croissance des arbres

a été évaluée annuellement selon la répartition de I'eau et de I'azote afin de tester les hypothéses suivantes :

* Nous prévoyons que le stress hydrique induira une utilisation plus conservatrice de I'eau pour toutes les espéces,
ce qui se traduira par un volume foliaire plus important ! 13C. Cependant, le stress hydrique pergu au niveau du
jeune plant devrait varier en fonction de la compétition intra- et interspécifique, le hétre amplifiant et le chéne

atténuant le stress hydrique.

Nous prévoyons que les jeunes hétres surpasseront les jeunes plants des autres espéces pour l'allocation d'azote
au sol dans des conditions ambiantes. Cependant, le stress hydrique et la précocité printaniére pourraient
réduire cet avantage compétitif, car les autres espéces sont plus tolérantes a la sécheresse et présentent une

précocité printaniere plus marquée en réponse a l'augmentation des températures.

Nous prévoyons que la compétitivité pour I'eau et I'azote du sol influence la croissance des jeunes plants.
Par conséquent, nous émettons I'hypothése que les jeunes hétres se développent mieux en mélange
d'especes, sous des précipitations normales, au détriment des autres espéces. En revanche, le chéne et

le tilleul pourraient devenir plus compétitifs en cas de réduction des précipitations, lorsqu'ils poussent en
concurrence avec le hétre.

Matériels et méthodes

Espéces étudiées et protocole expérimental

Nous avons étudié les effets de la réduction des précipitations, de la compétition et de I'avancement de la phénologie
printaniere sur les jeunes plants de trois especes d'arbres feuillus tempérés : *Fagus sylvatica* L., *Quercus petraea*
Liebl. et *Tilia cordata* Mill. Par souci de clarté et de concision, nous désignons chaque espece par son nom de genre
anglais : hétre, chéne et tilleul. Ces espéces ont été choisies en raison de leurs différences de tolérance a la sécheresse
et de sensibilité phénologique printaniére. Le chéne et le tilleul sont plus tolérants a la sécheresse et leur phénologie
printaniére est plus sensible aux températures printaniéres plus élevées que celle du hétre (voir par exemple Vitasse

et al,, 2009 ; Fuchs et al., 2021 ; Walde et al., 2022 ; Leuschner et al., 2024).

En février et mars 2021, 18 conteneurs en bois (c'est-a-dire des plates-bandes surélevées) de 3 m de long, 1 m de large
et 0,45 m de profondeur ont été construits. Ces plates-bandes surélevées ont ensuite été compartimentées en quatre
unités appelées ci-aprés mésocosmes, avec un volume de sol d'environ 0,34 m3 pour chaque mésocosme.

Les plates-bandes surélevées étaient disposées en trois blocs de six plates-bandes surélevées, de sorte qu'un bloc

comprenait 24 mésocosmes, chaque traitement étant répété dans chaque bloc afin que le méme traitement
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Le dispositif a été appliqué a trois mésocosmes au total. En mars 2021, les plates-bandes surélevées ont été
remplies d'un mélange de terre pauvre en nutriments et perméable, acheté auprés d'une entreprise locale
(Okohum gmbh, Herrenhof, Suisse), afin d'accroitre la compétition entre les jeunes arbres pour les nutriments et I'eau.
Le sol était composé de 20 % de tourbe, 20 % de schiste expansé, 16 % de pierre ponce, 40 % de sable, 4 %
d'argile et 1 kg de billes de soufre par m3. Le substrat présentait les caractéristiques nutritionnelles suivantes :
pH : 7,2 ; teneur en azote (N) : 4 mg/l ; teneur en phosphore (P) : <2 mg/l ; teneur en potassium (K) : 51 mg/l ;
teneur en magnésium (Mg) : 75 mg/l. Aprés la mise en place de I'expérience au printemps 2021, 10 | de
compost ont été ajoutés a chaque mésocosme afin d'enrichir le sol en nutriments et d'y introduire une
communauté microbienne. Enfin, 100 g de galets calcaires ont été ajoutés a chaque mésocosme durant I'hiver
2022/2023. Durant I'hiver 2020/2021, 300 jeunes plants de deux ans de chaque espéce ont été achetés auprés
d'une pépiniére suisse (Emme Forstbaumschule, 3428 Wiler bei Utzenstorf) qui les avait cultivés a partir de
plants d'origine locale (Tableau supplémentaire 1). Tous les jeunes plants de hétre, tous les jeunes plants de
chéne et la moitié des jeunes plants de tilleul ont été livrés en godets, tandis que l'autre moitié a été livrée a
racines nues. En mars 2021, 288 jeunes plants de chaque espéce ont été plantés, a raison de douze plants
par mésocosme. Les plants ont été plantés soit en monoculture (douze individus par espéce), soit en mélange
de deux especes (six individus par espéce). Cette procédure a permis d'obtenir six compositions : monocultures
de hétre, de chéne et de tilleul, et mélanges hétre-chéne, hétre-tilleul et chéne-tilleul. La moitié des jeunes
tilleuls cultivés en monoculture et en mélange étaient a racines nues, l'autre moitié provenant de godets de
germination. Au début de I'expérience, les tilleuls en godets étaient plus petits que ceux a racines nues.
Cependant, aucune différence de caractéristiques foliaires ni de phénologie n'a été observée entre les deux
types de tilleuls au cours de I'expérience. Les jeunes plants ont été exposés aux conditions ambiantes (sans
abri contre la pluie ni réchauffement passif) pendant toute I'année 2021 afin de minimiser I'effet du choc de
transplantation durant la phase expérimentale.

Le traitement de réduction des précipitations et de réchauffement passif

En novembre 2021, des abris anti-pluie constitués de canaux en plastique ont été installés a environ 2 m du
sol sur toutes les plates-bandes surélevées, de maniére a couvrir environ 50 % de la surface du mésocosme.
Le traitement de réduction des précipitations consistait en des canaux concaves en plastique faisant office
d'abris anti-pluie afin de réduire les précipitations d'environ 50 % (voir figure supplémentaire 1). Ces abris
étaient composés aux deux tiers de canaux noirs et au tiers de canaux transparents afin de réduire l'irradiation
directe sur la plante. Pour le traitement témoin, les mémes abris ont été retournés a 180° (forme convexe) afin
de permettre les précipitations ambiantes tout en maintenant les mémes conditions d'éclairage, quel que soit le
traitement de réduction des précipitations (voir Vitasse et al., 2021). Les abris anti-pluie ont été installés pendant
deux années consécutives, de novembre 2021 a la fin de I'expérience en novembre 2023. Durant la période
de végétation 2022 et 2023, la teneur en eau volumique (TEV) de tous les mésocosmes a été déterminée a 18
reprises (7 fois en 2022 et 11 fois en 2023) a 'aide d'un humidimétre de sol FieldScout TDR 150 (Spectrum
Technologies, Aurora, Etats-Unis). La TEV du traitement de réduction des précipitations était toujours
significativement inférieure a celle du témoin a 20 cm de profondeur. Au cours des deux premieres semaines
de janvier 2022 et 2023, la partie supérieure de chaque jeune arbre a été exposée a un réchauffement passif
grace a des bouteilles en PET transparentes de 1,5 L faisant office de mini-serres. Le traitement de
réchauffement passif a été appliqué.
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L’étude a porté sur la moitié des individus cultivés en monoculture (approche intraspécifique) et sur la
totalité des individus cultivés en mélange (approche interspécifique). Les monocultures ont ainsi été
soumises a trois traitements de réchauffement passif : témoin (absence de réchauffement passif des

jeunes plants), non-réchauffement (absence de réchauffement passif des jeunes plants, mais réchauffement
des plants voisins) et oui-réchauffement (réchauffement passif des jeunes plants, mais pas des plants
voisins). Aprées leur installation, les bouteilles en PET ont été maintenues en place jusqu’a I'apparition de

la premiere feuille completement déployée pour chaque jeune plant. Les bouteilles individuelles du

systéme de réchauffement passif ont ainsi été retirées entre le 10 avril et le 8 mai, en fonction du
développement phénologique printanier des jeunes plants.

Analyse de la masse foliaire ! Teneur en <sup> 13</sup>C

et en azote (N) Pour I'analyse de la masse foliaire ! Teneur en <sup> 13</sup>C et en azote (N), quatre
campagnes d’échantillonnage ont été réalisées. Ces campagnes ont été menées sur un sous-ensemble
d’individus début juin et aolt 2022 et 2023 afin de suivre I'évolution de I'exposition a la sécheresse et de

la teneur en azote foliaire d’'une année a I'autre. Trois jeunes plants par bloc et par traitement ont été
sélectionnés aléatoirement, de sorte que chaque traitement comprenait au moins neuf répétitions. Le
dispositif expérimental factoriel complet comprenait quatorze traitements par espéce (prenant en compte
la composition spécifique, I'exposition a la sécheresse et le réchauffement passif printanier). Ainsi, 378
jeunes plants ont été étudiés lors de chaque campagne d'échantillonnage (14 traitements x 3 espéces x 9
répétitions), a I'exception de celle de juin 2022. En juin 2022, 324 jeunes plants, répartis en douze
traitements, ont été analysés, car les plants issus de monocultures non réchauffées, en compétition avec
ceux issus de monocultures réchauffées, n'ont pas été échantillonnés. Pour chaque campagne
d'échantillonnage, trois feuilles exposées au soleil de chaque plant, préalablement choisi aléatoirement,
ont été prélevées et séchées a 60 °C pendant au moins 48 heures avant d'étre broyées en une fine poudre
a l'aide d'un broyeur ultracentrifuge (ZM1000 ; Retsch, Haan, Allemagne). Ensuite, 1 + 0,1 mg d'échantillon
sec en vrac a été pesé dans des capsules en étain (3,3—5 mm, Santis Analytical AG, Teufen, Suisse) a
l'aide d'une balance de haute précision (MT5 ; Mettler-Toledo, Greifensee, Suisse), et les échantillons ont
été analysés pour le volume de feuilles | 13C, et la teneur totale en C et N a 'aide d'un EA-IRMS

(Thermo EA 1100 Deltaplus XL ; précision 0,1).

Suivi phénologique et évaluation de la croissance des jeunes plants
Suivi de la phénologie printaniére et automnale

Le développement phénologique printanier des jeunes arbres a été évalué jusqu'a trois fois par semaine,
du début mars a la mi-mai, afin de déterminer la date de débourrement et de feuillaison selon une échelle
catégorielle a cinq stades (voir Vitasse, 2013). Les stades ont été estimés par interpolation linéaire lorsque
cela s'avérait nécessaire (c'est-a-dire lorsqu'un stade donné se situait entre deux dates de suivi). Le
réchauffement passif a été appliqué a partir de la deuxiéme semaine de janvier jusqu'au feuillaison de
I'individu réchauffé (stade 4). Pour la sénescence foliaire automnale, nous avons évalué le pourcentage
de feuillage restant de chaque jeune arbre, de la premiére semaine de septembre jusqu'a la disparition
compléte du feuillage, ce qui est généralement le cas durant la premiére semaine de novembre.
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Le jeune plant présentant la phénologie automnale la plus tardive a été sélectionné. Pour estimer la sénescence foliaire
automnale, la date a laquelle 50 % et 80 % du feuillage avait disparu (feuilles colorées ou tombées) a été retenue. Une

interpolation linéaire spécifique a chaque plant entre deux dates de suivi a été utilisée le cas échéant.

Evaluation de la hauteur, du diamétre et de la biomasse des jeunes plants

La hauteur et le diamétre de chaque plant ont été mesurés a quatre reprises : une premiére fois immédiatement aprés la
plantation en mars 2021, une deuxiéme fois en décembre 2021 aprés un an d’acclimatation aux nouvelles conditions, une
troisieme fois en décembre 2022 aprés un an de réduction des précipitations et de réchauffement passif, et une quatriéme fois
en novembre 2023 apres deux ans de réduction des précipitations et de réchauffement passif. La hauteur des plants a été
mesurée du collet a la partie supérieure de la plante a I'aide d’'un métre pliant, et leur diamétre a été mesuré a 2 cm au-dessus
du collet a I'aide d’un pied a coulisse électronique. Aprés les mesures de hauteur et de diameétre effectuées en novembre 2023,

le systéme racinaire de tous les plants a été soigneusement déterré entre la mi-novembre et la mi-décembre.

Aprés l'excavation, le systéme racinaire a été lavé pour éliminer les résidus de terre adhérents, puis les jeunes plants ont été
coupés en parties aériennes et racinaires au niveau du collet et séchés pendant au moins 48 heures a 60 °C. Ensuite, la

biomasse séche des racines, des parties aériennes et la biomasse totale ont été déterminées a l'aide d'une balance.

Conditions environnementales et efficacité du traitement passif de réchauffement
et de réduction des précipitations

Une température moyenne annuelle de 11,7 °C et 11,5 °C a été enregistrée a la station météorologique installée sur le site
expérimental pour les années 2022 et 2023, respectivement (figure 1A). La température moyenne durant la période de
végétation (avril-octobre) était de 16,8 °C en 2022 et de 16,5 °C en 2023. 2022 et 2023 ont été les années les plus chaudes
jamais enregistrées sur ce site, avec des températures moyennes annuelles supérieures d'environ 3,5 °C aux niveaux
préindustriels et de 2 °C a la moyenne trentenaire de la période 1990-2020. Le déficit de pression de vapeur d'eau (DPVE)
était Iégérement plus élevé durant la période de végétation de 2022 (0,69 kPa) qu'en 2023 (0,64 kPa, figure 1B). En 2022, la
VPD moyenne était la plus élevée en juillet (1,21 kPa), tandis qu'en 2023, elle était la plus élevée en juin (1,12 kPa). L'efficacité
du traitement de réchauffement passif a été mesurée a I'aide de sondes thermocouples (modele HYP1, Omega Engineering
Inc., Norwalk, CT, Etats-Unis) depuis l'installation de toutes les bouteilles en PET (soit le 18 janvier) jusqu'au débourrement
de la plupart des jeunes plants (soit le 13 avril). Afin d'éviter tout échauffement, les thermocouples ont été fixés a la partie
supérieure du tronc, exposée au nord, a l'aide d'un ruban adhésif blanc. Notre méthode de réchauffement passif a permis
d'augmenter les températures moyennes journaliéres de 0,8 °C et 0,7 °C et les températures maximales journalieres de 2,5
°C et 4,2 °C pour 2022 et 2023, respectivement (tableau supplémentaire 2). Globalement, le débourrement a eu lieu5a 7
jours plus tét en 2022 qu'en 2023 pour toutes les espéces, probablement en raison des températures plus élevées en avril
2022 (+1,1 °C, Figure 1A, Tableau supplémentaire 2). Le chéne a entamé sa phénologie printaniére plus tét que les deux
autres espéces au cours des deux années et a débourré environ sept jours plus tot que le hétre et le tilleul en 2022 et environ
deux jours plus t6t en 2023. Le traitement de réchauffement passif a induit une avance phénologique printaniére similaire pour

toutes les especes.
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L’effet le plus marqué a été observé chez le chéne (-4,4 jours) et le plus faible chez le tilleul (-3,3 jours, Figure
supplémentaire 2A, B). Le potentiel hydrique du sol a été mesuré en continu tout au long de I'expérience grace a des
capteurs TEROS 21 (METER Group, Pullman, WA, Etats-Unis). La réduction des précipitations a significativement
diminué le potentiel hydrique du sol mesuré de juin a novembre 2022 et d’ao(t a septembre 2023 (Figure 1C). L'écart
entre les précipitations ambiantes et la réduction des précipitations était plus important durant la période de végétation
2022 (avril-octobre) que durant celle de 2023. Cependant, le potentiel de la matrice du sol du témoin était plus faible

en 2023 sous les précipitations ambiantes qu’en 2022, ce qui indique une moindre disponibilité en eau cette année-la.
Malgré ces conditions environnementales difficiles, toutes les espéces ont présenté un faible taux de mortalité (< 1 %)
durant I'expérience. Plus précisément, un hétre est mort a cause de I'activité de coléoptéres xylophages, et deux tilleuls

sont morts pour des raisons non précisées, tandis que tous les jeunes chénes ont survécu jusqu'a la fin de 2023.

Analyse des données et statistiques

Selon le paramétre étudié, au moins trois jeunes plants de chaque mésocosme ont été analysés, de sorte que le
nombre minimal de répétitions soit d'au moins neuf individus par traitement. Cependant, toutes les analyses statistiques,
a l'exception de celles portant sur les isotopes stables du carbone et la teneur en azote foliaire, ont été réalisées sur
I'ensemble des 864 jeunes plants cultivés dans le cadre de I'expérience, avec au moins 18 répétitions par traitement.
Plus précisément, nous avons utilisé des modeéles bayésiens non hiérarchiques spécifiques a chaque espece, de type
gaussien, pour tester les effets de la compétition (facteur a trois niveaux : hétre, chéne et tilleul), de la réduction des
précipitations (facteur a deux niveaux : oui/non) et du réchauffement passif (facteur a deux niveaux : oui/non), ainsi que
toutes les interactions a deux facteurs possibles, comme effets fixes sur tous les paramétres étudiés. De plus, nous
avons inclus les effets de la campagne d'échantillonnage (facteur a deux niveaux : juin et ao(t) et de I'année (facteur a
deux niveaux : 2022 et 2023), ainsi que toutes les interactions a deux facteurs qui en découlent, afin de modéliser les
variations de la masse foliaire en **C et de la teneur en azote foliaire. Les accroissements en hauteur et en diamétre
ont été étudiés spécifiquement pour les années 2022 et 2023. De plus, la différence entre les especes concernant la
masse foliaire ( **C ) et la teneur en azote (N) des feuilles a été évaluée par des modéles hiérarchiques globaux. Les
espéces représentaient un niveau d'information supérieur (effets fixes), tandis que la compétition, la réduction des
précipitations, le réchauffement passif, I'année et la campagne d'échantillonnage représentaient un niveau d'information
inférieur (effets aléatoires). Cette procédure a été choisie car la masse foliaire ( '*C ) et la teneur en N des feuilles
différent fortement entre les espéces, et nous souhaitions évaluer statistiquement ces différences avant d'appliquer
des modéles spécifiques a chaque espece. Contrairement aux autres parametres, la décoloration prématurée des
feuilles a été évaluée par une régression béta spécifique a chaque espece. Pour cette raison, 0,1 a été ajouté a la
proportion de décoloration prématurée évaluée, et le produit a été soustrait de 100,2 afin d'obtenir un espace de

paramétres de décoloration foliaire compris entre 0 et 1.

Les estimations des paramétres ont été obtenues a partir de modéles factoriels complets spécifiques a chaque espéce,
a l'aide du package R rstanarm (v2.21.4, Goodrich et al., 2024), qui fournit une interface avec la bibliothéque Stan C++
pour I'estimation bayésienne (Stan Development Team, 2024). Les modéles spécifiques a chaque espéce de tous les

paramétres étudiés ont été exécutés sur quatre chaines de 4 000 itérations (dont 2 400 itérations d'échauffement) avec

des distributions a priori par défaut. L'importance de toutes les variables incluses dans le modele a ensuite été calculée.
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Figure 1 : Température de I'air (A), déficit de pression de vapeur d'eau (VPD, B) et potentiel hydrique du sol (C)
enregistrés sur le site expérimental au cours de I'expérience en 2022 et 2023. Les quatre lignes rouges
correspondent aux dates d'échantillonnage pour la masse foliaire ! 13C et la teneur en azote.

Le modele factoriel complet a été évalué sur la base de la densité prédictive ponctuelle logarithmique attendue
(elpd) et de I'erreur quadratique moyenne (rmse) aprés une sélection de parameétres par validation croisée a K

plis (K = 5) a I'aide du package R projpred (v2.7.0, Piironen et al., 2023). Aprés I'évaluation des parametres, les
modéles ont été réexécutés dans une version mise a jour ne contenant que les variables prédictives.

Les performances du modéle (R’s et tailles d'échantillon effectives) et les tirages postérieurs (médiane et
intervalles de crédibilité a 0,89) des modéles mis a jour ont été récupérés a I'aide du package bayestestR (v0.13.2,
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Makowski et al., 2019). L'interprétation statistique du modéle a été réalisée a l'aide des facteurs de Bayes (BF)
et des régions d'équivalence pratique (ROPE) afin d'identifier la proportion de prédictions a posteriori des
parametres chevauchant l'intervalle de densité le plus élevé (IDH) de I'ordonnée a I'origine modélisée (médiane
+ 0,89 IC). Des différences ont été observées entre les monocultures et les traitements « témoin » et « sans
réchauffement », mais aucun effet n'a été constaté sur les paramétres mesurés.

Par conséquent, nous n'avons pas fait de distinction entre ces deux traitements dans les analyses statistiques
suivantes. Toutes les analyses ont été réalisées avec le logiciel R v.4.1.1 (R Core Team, 2024), et tous les
graphiques ont été créés a l'aide du package ggplot2 (v3.4.2, Wickham, 2016).

Résultats

Compétition intra- et interspécifique pour I'eau
isotopes de carbone stables en vrac dans les feuilles

Les jeunes arbres présentaient une différence significative, spécifique a I'espéce, dans les isotopes stables du
carbone ( 6'C) de leurs feuilles. Le chéne affichait des valeurs de 8'*C plus élevées que le hétre (+1,37) et le
tilleul (+1,18), ce qui indique une meilleure efficience d'utilisation de I'eau et, par conséquent, une stratégie
hydraulique plus conservatrice chez les jeunes chénes par rapport aux autres espéces (Figure 2). En 2022, la
teneur en 3'C des feuilles de toutes les espéeces a diminué de juin a ao(t, la baisse étant plus marquée chez
les jeunes hétres (-0,93) que chez les jeunes chénes et tilleuls (-0,42 et -0,43, respectivement). En 2023, la
diminution de 8'C de juin a ao(t était similaire pour le tilleul, mais plus faible pour le hétre (-0,49), tandis
qu'aucune différence n'a été observée pour le chéne entre juin et aolt cette année-la (Tableau supplémentaire
3). La réduction des précipitations et la compétition ont affecté la teneur en &'3C des feuilles de toutes les
espeéces (Figure 2). La teneur en <sup> 13</sup> C des jeunes hétres a augmenté en 2022, et encore
davantage en 2023 (+0,29 et +0,79), ainsi qu'en présence de tilleuls (+0,37, Tableau supplémentaire 3). La
teneur en <sup> 13</sup> C des feuilles des jeunes chénes a diminué en présence de hétres (-0,44) sous des
précipitations normales, mais a augmenté en présence de hétres et de tilleuls en situation de réduction des
précipitations (+0,18 et +0,38, respectivement). Cependant, aucun effet de la réduction des précipitations sur
la teneur en <sup> 13</sup>C des feuilles n'a été observé pour les jeunes chénes en monoculture (Tableau
supplémentaire 3). En revanche, la teneur en <sup>13 </sup>C des feuilles de tilleuls a augmenté en situation
de réduction des précipitations (+0,29) et diminué en présence de jeunes hétres et de jeunes chénes (-0,36 et
-0,29, respectivement). Aucune interaction entre la réduction des précipitations et la compétition n'a été
observée pour les jeunes chénes (Figure 2).

Décoloration prématurée des feuilles

L'évaluation de la décoloration prématurée des feuilles des jeunes arbres au cours de la premiére semaine de
septembre a révélé des différences importantes selon les espéces. Les jeunes chénes présentaient la plus
faible décoloration, tandis que les jeunes tilleuls affichaient la décoloration prématurée la plus marquée, avec
plus de 50 % de décoloration en moyenne pour les deux années (figure 3). Plus précisément, le hétre

118



Machine Translated by Google

Precipitation reduction ® no ¢ yes Competition ¢ Beech 4 Oak % Linden

Beech Qak Linden

June August June August June August

$41
t MEAS

¢ 4 _
b
$* 4 i

r
oo
L

b N
o ©w
1 1

——
—»—
-
¢coe

]

w

X
L

[
[e5) N
1 1

Leaf §C (%)

no
[{=]
1

bt i ++++++'

£c0e

&
o
1

@
1
-2
+

@
N
L

B OL BOL BOTL B OTL B
Competition

O
—
o)
O
-

Figure 2 : Effets de la réduction des précipitations, de la compétition, de la période d'échantillonnage et de I'année sur les feuilles

en vrac ! 13C. Les points représentent des moyennes arithmétiques avec des intervalles de confiance correspondants de 0,95.

Les jeunes plants présentaient moins de décoloration début septembre lorsqu'ils poussaient en concurrence avec le tilleul (-7
%) et lorsqu'ils étaient réchauffés passivement avant le débourrement (-6 %), et davantage de décoloration en 2023.

sous réduction des précipitations par rapport au témoin (+30 %, figure 3 et annexes)

Tableau 4). Les jeunes chénes présentaient une décoloration foliaire plus avancée en 2023 (+14 %), mais étaient

non affecté par aucun autre traitement, tandis que le tilleul a montré moins de décoloration prématurée en 2023

(-10 %) et Iégérement moins en cas de concurrence avec le chéne (-8 %), et plus prématuré

décoloration sous réduction des précipitations (+11%).

Compétition intra- et interspécifique pour les nutriments
teneur en azote des feuilles

Nous avons constaté d'importantes différences spécifiques a I'espéce dans la teneur en azote (N) des feuilles, mesurée selon
pour cent de la biomasse séche totale des feuilles tout au long de I'expérience (Figure 4). Feuilles de hétre

Les jeunes plants présentaient, en général, une teneur en azote inférieure a celle des feuilles des jeunes chénes et tilleuls
(Tableau supplémentaire 5). La teneur en azote des feuilles a diminué pour toutes les espéces de juin a ao(t, probablement
représentant la dégradation de la chlorophylle durant I'été. Cependant, la diminution de la teneur en azote foliaire entre début
juin et début aolt a varié selon les espéces et les années. En 2022,

La diminution de la teneur en azote foliaire pendant I'été était beaucoup plus faible pour les jeunes hétres et les jeunes chénes.
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Figure 3 : Estimations de densité du noyau de la décoloration prématurée des feuilles évaluée au cours de la premiére semaine
de septembre 2022 et 2023 en fonction de la réduction des précipitations, les lignes bleues continues et les lignes orange

pointillées représentant les moyennes arithmétiques du traitement de réduction des précipitations correspondant.

Les données relatives a la teneur en azote foliaire des jeunes plants de hétre et de tilleul ont été comparées a celles de 2023,
tandis qu'aucune différence de teneur en azote foliaire n'a été observée entre les années pour les jeunes plants de tilleul (Tableau
supplémentaire 5). L'analyse de l'indice de teneur en chlorophylle des deux campagnes d'échantillonnage de 2023 a I'aide d'un
chlorophylle-métre MC-100 (Apogee Instruments, Logan, Etats-Unis) a révélé une teneur en chlorophylle beaucoup plus faible
début aolt qu'en juin pour les jeunes plants de toutes les espéces, avec une dégradation de la chlorophylle d'environ 36 % pour

le hétre et le tilleul et de 19 % pour le chéne en moyenne (Figure supplémentaire 2).

La réduction des précipitations et la compétition ont affecté differemment la teneur en azote (N) des feuilles des jeunes plants
selon I'espéce (Figure 4). Par exemple, les jeunes plants de hétre présentaient une teneur en N plus élevée en juin en situation
de réduction des précipitations, mais pas en aodt, tandis qu'aucune tendance similaire n'a été observée pour les deux autres
espéces. Les feuilles de hétre avaient une teneur en N plus élevée lorsqu'elles poussaient en compétition avec le tilleul, tandis
que les jeunes plants de tilleul avaient une teneur en N plus faible lorsqu'ils poussaient en compétition avec le hétre. En revanche,
le chéne présentait une teneur en N plus faible lorsqu'il poussait en compétition avec le hétre en conditions de précipitations
normales et une teneur en N plus élevée lorsqu'il poussait en compétition avec le hétre et le tilleul en situation de réduction des

précipitations (Tableau supplémentaire 5).
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Figure 4 : Effets de la réduction des précipitations, de la compétition, de la période d’échantillonnage et de I'année sur la

teneur en azote (N) des feuilles. Les points représentent les moyennes arithmétiques avec leurs intervalles de confiance
respectifs de 0,95.

Phénologie automnale

La phénologie automnale a été évaluée statistiquement pour les jeunes plants de hétre et de chéne, mais pas pour ceux de
tilleul, car la plupart de ces derniers présentaient une décoloration prématurée des feuilles au cours des deux années,
empéchant ainsi de déterminer la sénescence automnale a 50 % chez un nombre suffisant d'individus. Nous avons observé
des différences spécifiques a I'espéce quant a la sénescence automnale : 50 % des feuilles étaient soit colorées, soit
tombées fin septembre pour le hétre et mi-octobre pour le chéne (Figure 5A). En 2023, la sénescence foliaire a 50 % du
hétre était retardée d'environ 2,5 jours par rapport a 2022, mais aucune différence n'a été constatée pour le chéne. |l est
intéressant de noter que la composition spécifique a influencé la progression de la sénescence foliaire.

Par exemple, la sénescence foliaire a 50 % des jeunes hétres et des jeunes chénes a été retardée respectivement de 2,7
et 4,4 jours en présence de tilleul (Tableau supplémentaire 6). De méme, un retard de 2,8 jours a été observé pour la
sénescence foliaire a 80 % des jeunes hétres, tandis que la coloration des jeunes chénes a été retardée de 6,7 jours en
présence de tilleul. La réduction des précipitations et le réchauffement passif n'ont eu aucun effet sur la sénescence foliaire

a 50 % ni a 80 % pour aucune des deux especes.

Les concentrations foliaires en azote constamment plus élevées pendant I'été et la date de sénescence foliaire plus tardive

des jeunes hétres et chénes poussant en compétition interspécifique avec le tilleul pourraient indiquer une
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une corrélation entre ces deux parameétres. Une corrélation entre la teneur en azote des feuilles pendant la
période d'aolt et la date de sénescence foliaire a 50 % a été trouvée pour les jeunes hétres en 2022 (BF = 149,8)
et 2023 (BF = 11,5), tandis qu'aucune corrélation n'a été trouvée pour les jeunes chénes en 2022 (BF = 1,4) et
2023 (BF = 0,3).
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Figure 5 : Effet de la compétition intra- et interspécifique sur la sénescence foliaire a 50 % (A) et a 80 % (B) de

jeunes plants de hétre et de chéne. Les points représentent les moyennes arithmétiques et leurs intervalles de
confiance a 95 %.

Effets de la compétition intra- et interspécifique sur la croissance des jeunes plants

Le hétre et le tilleul ont présenté une croissance primaire et secondaire des pousses supérieure a celle du chéne
(Figures supplémentaires 4 et 5). L'accroissement en hauteur du tilleul était inférieur d'environ 21 % en 2023 par
rapport a 2022 et encore plus faible en cas de réduction des précipitations (-46 %), tandis que I'accroissement en
hauteur du chéne et du hétre n'était pas affecté par cette réduction. En 2023, I'accroissement en hauteur du hétre
était en moyenne supérieur de 49 % a celui de 2022 en monoculture ou en compétition interspécifique avec le
chéne, et supérieur de 124 % en compétition interspécifique avec le tilleul. Contrairement aux deux autres
espéces, affectées soit par la réduction des précipitations (tilleul), soit par la compétition (hétre), I'accroissement
en hauteur du chéne n'a été influencé par aucun paramétre et est resté relativement stable d'une année a l'autre

et selon les traitements de précipitations (Figure supplémentaire 4).
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Figure 2 : Modéles de respiration du sol (A), de teneur en eau gravimétrique du sol (B) et de concentrations de nitrate
(C), dammonium (D) et de sulfate (E) assimilables par les plantes, en fonction de la température et du site forestier.
Les lignes continues et les zones ombrées représentent respectivement les prédictions du modéle et leurs intervalles
de confiance a 90 %, tandis que les points représentent les données brutes sous-jacentes.

Notez que toutes les variables, a I'exception de la teneur en eau gravimétrique, sont affichées sur une échelle logarithmique (log10).

Globalement, les modéles de respiration du sol spécifiques au site utilisant la température comme variable indépendante
ont donné des résultats relativement bons pour les sites de Bettlachstock (R? = 0,29) et de Lagern (R? = 0,38), mais

pas pour celui d'Othmarsingen (R? = 0,09). Cependant, tous les modéles de respiration du sol spécifiques au site, y
compris celui d'Othmarsingen, ont été significativement améliorés par I'ajout des concentrations de nutriments du sol

comme variables indépendantes supplémentaires (Figure 3). L'effet le plus marqué de tous les nutriments du sol étudiés...
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Figure 3 : Respiration du sol en fonction de la température et des concentrations d’ammonium assimilable par les
plantes dans le sol, sur les trois sites forestiers de hétres étudiés. Les symboles et les barres d’erreur représentent les

prédictions du modéle et leurs intervalles de confiance a 90 % ( échelle logarithmique décimale).

Des effets ont été observés pour I'ammonium, qui a augmenté de maniére significative la respiration du sol sur tous les
sites (P < 0,001, P < 0,001 et P = 0,014 ; respectivement pour Bettlachstock, Lagern et Othmarsingen).

Cependant, des concentrations plus élevées de nitrate et de sulfate dans le sol n'ont affecté la respiration du sol que

sur le site de Bettlachstock, et non sur les deux autres sites. Plus précisément, une plus grande disponibilité en nitrate

a augmenté la respiration du sol, tandis qu'une plus grande disponibilité en sulfate I'a diminuée sur le site de Bettlachstock.
Il est intéressant de noter que l'incorporation de nutriments du sol a fortement amélioré les performances du modéle

pour Bettlachstock (R2 = 0,54) et pour Lagern (R2 = 0,48), mais pas pour Othmarsingen (R2 = 0,13), indiquant que

d'autres méthodes devraient étre envisagées pour modéliser la respiration du sol sur le site d'Othmarsingen.

Effets phénologiques printaniers des hétres sur les cycles du carbone, de I'eau et des
nutriments

Le débourrement du hétre a eu lieu entre mi-avril et début mai. Bien que le débourrement ait été significativement plus
précoce a Othmarsingen et Lagern qu'a Bettlachstock, aucune différence notable n'a été observée dans la phénologie
printaniere des hétres individuels entre 2022 et 2023. Conformément a notre protocole expérimental, la respiration du
sol, la teneur en eau gravimétrique et les nutriments assimilables par les plantes, quantifiés au printemps, ont été

regroupés en périodes avant et apres le débourrement de 50 % des hétres sur chaque site.

Au printemps, la respiration du sol a augmenté avec la hausse de température, indépendamment du statut phénologique

des hétres de la canopée (P < 0,001, Figure 4A). Cependant, la respiration du sol
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L'augmentation de la respiration du sol s'est accentuée avec la hausse des températures apres le début de la phase phénologique printaniere
du hétre, de sorte que la différence de respiration du sol avant et aprés le débourrement s'est accrue avec I'augmentation de la température.
La température printaniére a augmenté (P < 0,001). Il est intéressant de noter que I'effet du débourrement sur la respiration
du sol différait selon les sites et était significativement plus faible a Lagern et Othmarsingen qu'a d'autres sites.

Bettlachstock (P < 0,001 et P = 0,024 pour Lagern et Othmarsingen, respectivement), qui

indique que l'intensité de I'effet phénologique printanier sur la respiration du sol pourrait varier

fortement dépendant des propriétés du sol et des espéces présentes sur le site.

Au printemps, la teneur en eau gravimétrique du sol était plus faible a Othmarsingen qu'a Lagern et

Bettlachstock (Figure 4B). Cependant, un effet phénologique printanier des hétres sur la teneur en eau gravimétrique n'a été
observé que pour le site de Bettlachstock (P = 0,001). Il est intéressant de noter que le printemps

La phénologie a eu des effets différents selon les sites sur la disponibilité de 'ammonium dans le sol (Figure 4D).

Sur le site de Bettlachstock, la concentration d'ammonium dans le sol n'a été que trés peu affectée par

I'état phénologique des feuilles de hétres, tandis que les concentrations d'ammonium étaient significativement plus élevées
ont été mesurées apres le début de la période de végétation a Lagern et Othmarsingen

sites (P < 0,001 pour les deux). Contrairement a I'ammonium, aucun effet significatif d'un parametre quelconque sur le

La concentration de nitrate dans le sol a été mesurée au printemps (Figure 4C). En revanche, la concentration de sulfate
dans le sol était significativement plus faible aprés le débourrement sur le site de Bettlachstock (P = 0,006).

alors qu'aucun effet phénologique printanier significatif sur la concentration de sulfate dans le sol n'a été observé pour

les deux autres sites (Figure 4E).

Effets phénologiques automnaux des hétres sur le carbone, I'eau et les nutriments
vélo

Tous les hétres suivis ont atteint 50 % de sénescence foliaire entre début et mi-octobre, indépendamment du site et de
I'année. Conformément a notre protocole expérimental, la respiration du sol, la teneur en eau gravimétrique et les nutriments
du sol assimilables par les plantes, quantifiés durant I'automne, ont été regroupés.

dans les périodes précédant et suivant la sénescence foliaire de 50 % des hétres poussant sur le site correspondant.

La respiration du sol a diminué avec la baisse des températures automnales, indépendamment du stade phénologique.

L’état des hétres de la canopée a diminué (P < 0,001). Cependant, la respiration du sol a diminué moins.

La respiration du sol était fortement corrélée aux températures plus froides avant que 50 % des feuilles ne soient sénescentes.
Ainsi, la différence de respiration du sol avant et aprés la sénescence était faible aux températures élevées, mais plus

marquée aux basses températures (P < 0,001, Figure 5A). En comparaison avec la respiration du sol des sites de Bettlachstock et
Othmarsingen, qui ont été fortement touchés par la sénescence des feuilles de hétre en automne, moins

Des effets marqués de la sénescence foliaire sur la respiration du sol ont été observés sur le site de Lagern (P =

0,056).

La teneur en eau gravimétrique du sol était plus élevée sur le site de Bettlachstock que sur les sites de Lagern.
et a Othmarsingen en automne (P < 0,001). Cependant, il est intéressant de noter que la sénescence foliaire en automne a
eu un effet important sur la teneur en eau gravimétrique du sol, en fonction de la température.

(Figure 5B). Ainsi, la différence avant et aprés 50 % de sénescence foliaire était la plus marquée.
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Figure 4 : Modeles de respiration du sol (A), de teneur en eau gravimétrique du sol (B) et de concentrations de nitrate (C), d’ammonium
(D) et de sulfate (E) assimilables par les plantes, en fonction de trois températures simulées (11, 13 et 15 °C), du stade phénologique
printanier des arbres de la canopée et du site forestier. Les symboles et les barres d’erreur représentent les prédictions du modéle et
leurs intervalles de confiance & 90 %. A noter que toutes les variables, & I'exception de la teneur en eau gravimétrique, sont présentées

sur une échelle logarithmique (log10).
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A des températures élevées sur tous les sites, la concentration de nitrate dans le sol était Iégérement supérieure avant
50 % de sénescence foliaire (P = 0,028), tandis qu'aucun effet significatif de la sénescence foliaire sur la concentration
d'ammonium dans le sol n'a été observé sur aucun site (figures 5C et 5D). De méme, aucun effet de la sénescence

foliaire sur la concentration de sulfate dans le sol n'a été constaté sur aucun site (figure 5E).

Discussion

L'échantillonnage continu de la respiration du sol, de la teneur en eau gravimétrique du sol et des nutriments inorganiques
du sol a révélé des différences marquées entre les sols forestiers pour toutes les variables étudiées. Néanmoins,
certaines tendances se sont dégagées sur tous les sites et concordent avec les résultats d'études antérieures. Comme
prévu, nous avons observé une augmentation exponentielle de la respiration du sol avec la température sur tous les

sites (voir Lloyd et Taylor, 1994), probablement due a une activité accrue de la communauté microbienne du sol et des
plantes sous l'effet de la hausse des températures. Cette activité accrue des especes végétales entraine une diminution

de l'eau du sol, les arbres augmentant leur transpiration (par exemple, Ruehr et al., 2009 ; Ruehr et Buchmann, 2010).

Il est intéressant de noter que la phénologie automnale et printaniere influence la respiration du sol, cette influence étant
plus marquée lors de la baisse des températures en automne et de leur hausse au printemps. Ce résultat suggére que
les racines augmentent la respiration du sol plus fortement avec la température que la communauté microbienne du sol
apres la phénologie printaniére. Cette observation concorde avec celle de Ruehr et al. (2009), qui ont constaté une
contribution croissante de la respiration racinaire a la respiration totale du sol avec I'augmentation de la température
durant la période de végétation. En automne, I'activité racinaire semble diminuer en fonction de la température du sol
plutét que de la phénologie aérienne. Ainsi, la respiration du sol reste relativement stable aprés 50 % de sénescence du
couvert végétal a des températures plus élevées, tandis qu'une différence significative entre la respiration du sol avant

et aprés 50 % de sénescence est observée a basses températures (Blume-Werry et al., 2016 ; Schwieger et al., 2019).

La mesure du phosphate du sol a révélé que cet élément nutritif essentiel pour les arbres était systématiquement
inférieur au seuil de quantification dans les trois hétraies suisses étudiées. En général, la disponibilité du phosphate pour
les plantes augmente ou diminue selon le pH du sol, respectivement a pH faible et élevé, et les réserves de phosphore
organique sont généralement bien supérieures aux réserves de phosphate dans la plupart des sols. Néanmoins, notre
observation concorde avec des travaux antérieurs ayant mis en évidence une diminution de la teneur en phosphore
foliaire des hétres européens depuis le début des années 1990 et une carence croissante en phosphore dans les
hétraies européennes (Jonard et al., 2015 ; Talkner et al., 2015). De méme, des résultats plus récents montrent une

carence en phosphore dans la plupart des foréts suisses, d'aprés |'état nutritionnel des feuilles sur les sites LWF.

Contrairement a nos attentes, une diminution de la disponibilité des nitrates et des sulfates dans le sol a été observée
sur tous les sites avec I'augmentation de la température, indiquant une immobilisation accrue de ces nutriments. Des
études antérieures ont montré que les stocks d'azote inorganique du sol (ammonium et nitrate) sont les plus élevés en

hiver et au début du printemps (Isobe et al., 2018).
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Figure 5 : Respiration du sol (A), teneur en eau gravimétrique du sol (B) et sol disponible pour les plantes

Modéles de concentration de nitrate (C), d'ammonium (D) et de sulfate (E) en fonction de trois températures simulées (11, 13
et 15 °C), du stade phénologique automnal des arbres de la canopée et

Site forestier. Les symboles et les barres d'erreur représentent les prédictions du modéle et leurs intervalles de confiance

respectifs de 0,90. Notez que toutes les variables, a I'exception de la teneur en eau gravimétrique, sont affichées sur le graphique.
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Il a été constaté que la mobilisation des nutriments dépasse leur immobilisation par temps froid, tandis que l'inverse est observé
par temps chaud. Cependant, les raisons exactes de ces observations restent floues, car la diminution des nitrates et des sulfates
dans le sol avec I'augmentation de la température pourrait étre due a l'immobilisation de ces nutriments par la communauté
microbienne du sol, les arbres forestiers, ou les deux. Traditionnellement, les arbres forestiers sont considérés comme moins
compétitifs pour les nutriments du sol que les micro-organismes, ce qui suggére que la disponibilité des nutriments est régulée
par leur immobilisation par la communauté microbienne et que les arbres absorbent les nutriments disponibles. Toutefois, il a
également été démontré que les arbres restent plus compétitifs, leur longue durée de vie et leurs mécanismes efficaces de
recyclage interne des nutriments leur conférant des avantages a long terme par rapport aux micro-organismes du sol, dont la

durée de vie est plus courte (Kuzyakov et Xu, 2013).

Bien qu'une diminution de la concentration en nitrates avec I'augmentation de la température ait été observée en considérant
I'ensemble des mesures, aucun effet de la température sur les nitrates assimilables par les plantes n'a été constaté au printemps
et en automne. Ce résultat indique que I'amplitude thermique (ou le nombre de répétitions) au cours des deux saisons n'était pas
suffisante pour induire un déséquilibre entre la mobilisation et I'i'mmobilisation de cet élément nutritif. Il est également possible que
I'immobilisation des nitrates par les plantes et les micro-organismes du sol n'ait pas augmenté au printemps et en automne avec
la hausse des températures, car d'autres formes d'azote présentes dans le sol étaient plus disponibles ou plus privilégiées
(Warren, 2009 ; Geisseler et al., 2010 ; Ma et al., 2021).

Etonnamment, la sénescence des feuilles en automne a diminué la quantité de nitrate disponible pour les plantes sur tous les

sites, tandis que la phénologie printaniére a augmenté la quantité d'ammonium disponible pour les plantes a Lagern et Othmarsingen.
Ce résultat contredit I'nypothése selon laquelle les arbres épuisent les réserves d'azote inorganique pendant leur période de
végétation, tandis que celles-ci s'accumulent durant leur dormance hivernale (Isobe et al., 2018). Plusieurs facteurs pourraient
expliquer ce résultat. D'une part, les arbres absorbent probablement I'azote du sol méme en dehors de la période de croissance,

ce qui expliquerait la moindre carence en azote observée au printemps, contrairement a ce qui avait été envisagé (Ma et al.,

2021). D'autre part, I'activité accrue des radicelles aprés le débourrement printanier pourrait avoir stimulé la décomposition de la
matiére organique par la communauté microbienne du sol et, par conséquent, augmenté la concentration d'ammonium dans le

sol aprés le débourrement a Lagern et Othmarsingen (Nakayama et Tateno, 2021). Enfin, il est fort possible que, durant cette
période, la production d'ammonium ait excédé la demande, les arbres privilégiant d'autres formes d'azote comme le nitrate (Zhou

et al., 2021), ce qui est corroboré par la plus faible concentration de nitrate observée apres le débourrement sur les deux sites.
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Chapitre 6

Discussion générale
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1. Bref résumé des principaux résultats

Au chapitre 2, j'ai découvert des différences significatives dans le temps thermique de débourrement entre les especes d'arbres
d'Asie de I'Est et d'Europe centrale du méme genre, indépendamment de I'exposition au froid.

Cette découverte souligne I'importance du climat local dans I'adaptation phénologique printaniere.

De plus, j'ai souligné que la diminution apparente de la sensibilité phénologique printaniére a la température est mathématiquement
attendue dans un contexte de réchauffement climatique et n'implique pas nécessairement

changements dans la biologie des arbres. Au chapitre 3, j'ai étudié le flux d'eau des rameaux aux bourgeons dans le manuscrit

1 et I'absorption d'eau souterraine et aérienne dans le manuscrit 2. Hormis les points prévus,

Nous n'avons pas observé d'augmentation progressive de I'absorption d'eau a court terme avec la progression de I'hiver dans le
manuscrit 1 ; cependant, une relation a été mise en évidence entre la profondeur de la dormance et la teneur en eau des bourgeons.
Des résultats ont été obtenus. Dans le manuscrit 2, nous avons constaté une absorption d'eau importante provenant du sol et de
I'atmospheére, ainsi qu'une répartition de I'eau a l'intérieur de I'arbre avant le débourrement. Au chapitre 4, j'illustre ce point.

Les jeunes plants de hétre européen restent compétitifs pour I'eau et I'azote du sol aprés une intervention artificielle

L'avance phénologique printaniére et la croissance dans un climat plus sec en raison de la réduction des précipitations suggérent
que la régénération naturelle d'arbres plus tolérants a la sécheresse sera fortement compromise.

La concurrence des jeunes hétres méme dans un climat plus chaud et plus sec. Enfin, au chapitre 5,

Je révéle des interactions complexes entre le site forestier, la température et la phénologie des arbres concernant

Cycles du carbone, de I'eau et des nutriments, la phénologie des arbres influencant le carbone et les nutriments du sol

Faire du vélo au printemps et en automne, de maniére directe et indirecte.

2. Evaluation des facteurs phénologiques printaniers des espéces
d'arbres tempérées

J'ai étudié la phénologie printaniére des espéces d'arbres sous différents angles, en fonction de

le plan expérimental. Les conclusions suivantes ont été tirées de la combinaison de tous les éléments.
Expériences et observations réalisées dans le cadre de cette thése de doctorat. J'ai constaté que I'ampleur et
L'implication des effets dépend principalement du niveau d'observation et du contexte de I'étude.

J'ai donc divisé la discussion de cette question clé en quatre sous-sections, chacune

abordant différents aspects liés au niveau d'observation et au contexte de I'étude.

2.1 Comment les facteurs phénologiques printaniers influencent-ils la croissance des espéces d'arbres a
au méme endroit, différent

La différence substantielle dans la date de débourrement entre les différentes espéces poussant a la méme période

Le méme lieu a bien illustré les grandes différences entre les espéces concernant leur

La réaction a I'exposition au froid (c.-a-d. le refroidissement), a la durée du jour (c.-a-d. la photopériode) et a la durée thermique
(c.-a-d. le forgage) pour le déclenchement phénologique printanier. Dans la premiéere partie du chapitre 2, j'ai

Des preuves solides ont été trouvées indiquant que les boutures de toutes les espéces étudiées étaient affectées par les
températures froides entre décembre et février, ce qui réduit systématiquement le temps nécessaire au débourrement.

une fois les boutures exposées a des températures extrémes. L'exposition a des températures froides semble affecter la plupart

des espéces d'arbres d'Europe centrale (Baumgarten et al., 2021, Laube).
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et al., 2014), la photopériode affecte un nombre restreint d'espéces d'arbres (Basler et Kérner, 2012 ; Way et
Montgomery, 2015). Cependant, parmi les espéces étudiées dans la premiére partie du chapitre 2, seule F.
sylvatica a réagi fortement aux signaux photopériodiques pour déclencher la phénologie printaniéere.

Bien que le froid soit essentiel a la phénologie printaniére des arbres des régions tempérées et que de
nombreuses espéeces bénéficient de températures froides entre décembre et février, la premiére partie du
chapitre 3 montre que les cinq espéces étudiées peuvent débourrer dés la mi-décembre lorsqu'elles sont
exposeées a des températures élevées. Cependant, j'ai également montré que certaines espéces, comme *Acer
pseudoplatanus®, *Carpinus betulus* et *Tilia cordata*, ne peuvent pas débourrer peu aprés l'induction de leur
dormance. Mon étude confirme que certaines espéces présentent une dormance plus profonde en fin
d'automne, nécessitant un certain niveau de froid avant de réagir a des températures plus clémentes. En
revanche, d'autres espéces, comme *Quercus petraea®, peuvent débourrer sans exposition au froid, mais avec
un réchauffement important. Actuellement, et probablement dans un climat futur plus chaud, ce besoin minimal
de froid est satisfait dans la majeure partie de l'aire de répartition des arbres des régions tempérées ; on
s'attend donc a ce que l'avancement phénologique printanier se poursuive. Cependant, I'avance phénologique
printaniéere différera selon les espéces, les espéces plus opportunistes faisant progresser leur phénologie
printaniére plus rapidement que les espéces d'arbres plus conservatrices soumises a des contraintes de froid
et de photopériode plus élevées.

A ce stade, il semble peu probable que I'avancement phénologique printanier des espéces d'arbres d'Europe
centrale étudiées s'arréte complétement prochainement, mais il ralentira certainement, comme cela a déja été
démontré (Fu et al., 2015, 2023) et comme prévu par les modéles de degrés-jours de croissance (deuxiéme
partie du chapitre 2). Bien que les différences de début de la période de végétation entre les espéces d'arbres
puissent s'accentuer en raison de la sensibilité variable de leur phénologie printaniére a la température, il reste
a déterminer si ce processus affecte I'équilibre compétitif des espéces d'arbres au sein d'un écosystéme
forestier. Actuellement, la capacité des espéeces a s'adapter au réchauffement climatique futur par la
modification de leur phénologie printaniere et automnale est rarement évaluée. J'ai abordé ce sujet au chapitre
4. Il mérite toutefois une attention plus soutenue et des études plus approfondies.

2.2 La phylogénie et I'adaptation au climat local déterminent les signaux phénologiques

printaniers des espéces d'arbres

La comparaison d'espéces d'un méme genre poussant dans des climats tempérés aux cycles annuels différents
a bien montré que les especes d'arbres adaptent leur phénologie printaniere au climat local (premiére partie du
chapitre 2). Les espéces d'arbres poussant dans un climat plus prévisible, avec des hivers longs et froids (par
exemple, pres de Pékin, en Chine), ont réagi plus rapidement au réchauffement climatique. Elles ont nécessité
une période de froid plus courte pour déclencher le débourrement que les espéces poussant dans un climat ou
la transition hiver-printemps est moins prévisible (par exemple, prés de Zurich, en Suisse). Des recherches
antérieures sont parvenues a la méme conclusion : les espéces d'Asie de I'Est (AE) nécessitent moins de froid
et une période de froid plus courte pour déclencher le débourrement que les especes européennes (UE) et
nord-américaines (NA) (Zohner et al., 2017). Deux conclusions peuvent en étre tirées :
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1. Supposons que les décalages phénologiques printaniers des espéces d'Europe de I'Est et d'/Amérique du Nord
soient ralentis par une diminution de l'efficacité du refroidissement hivernal. Dans ce cas, le réchauffement

climatique induira probablement des décalages phénologiques printaniers plus marqués en Asie de I'Est qu'en
Europe centrale.

2. Si le refroidissement continue d'étre suffisamment garanti, comme c'est le cas pour la plupart des régions
tempérées, des considérations théoriques montrent que les avancées phénologiques printaniéres devraient
étre les plus fortes pour les espéeces ayant les exigences thermiques les plus élevées s'il n'y a pas de

restrictions photopériodiques.

Pour mieux illustrer la seconde affirmation, je fournis un exemple hypothétique. Dans le scénario 1, I'espece A,
originaire d'Afrique de I'Est (EA), nécessite toujours 100 degrés-jours de croissance (GDD) pour le débourrement,
tandis que I'espéce B, originaire d'Europe de I'Est (EU), en nécessite 200. Ces deux especes vivent dans leur milieu
naturel et I'accumulation du temps thermique débute a la méme date, disons le 60e jour de I'année (DOY). Lorsque

les températures sont en moyenne supérieures de 5 °C au seuil de forgage radiatif entre le DOY 60 et le débourrement,
I'espéce A mettrait 20 jours a débourrer, et le débourrement aurait lieu le DOY 80, tandis que I'espéce B mettrait 40
jours, et le débourrement aurait lieu le DOY 100. Dans le scénario 2, ou I'accumulation du temps thermique débute au
méme DOY (c'est-a-dire le DOY 60) mais ou les températures sont en moyenne supérieures de 7 °C au seuil, les
espéces A et B mettraient respectivement 14,3 et 28,6 jours a débourrer. Ainsi, I'espéce A a avancé son débourrement
de 5,7 jours dans le scénario 2 par rapport au scénario 1, tandis que I'espece B a présenté un débourrement deux fois
plus avancé (soit 11,4 jours) entre les scénarios 1 et 2 (Figure 1). Toutefois, ces observations comportent des limites.
Par exemple, les besoins en temps thermique varient d'un arbre a I'autre et d'une année a l'autre, et des températures
plus élevées avanceraient probablement aussi le début de I'accumulation du temps thermique.

Il est intéressant de noter que certaines réponses phénologiques printaniéres sont restées similaires entre les genres
des deux continents, malgré les différences climatiques importantes entre les deux sites. Les espéces de bouleaux et
de charmes européens et asiatiques ont réagi plus rapidement aux températures élevées que les espéces d'érables
poussant sur le site correspondant et ont donc nécessité moins de temps thermique pour le débourrement. Cependant,
la raison exacte de cette observation reste a déterminer. Les espéces des genres bouleaux et charmes pourraient, en
général, tolérer des températures plus basses lors du débourrement et de la feuillaison que les autres espéces
d'arbres présentes sur le site correspondant, de sorte que leur forte sensibilité aux températures printaniéres ne les
expose pas a un risque accru (voir Till, 1956 ; Vitasse et al., 2014b). Toutefois, le temps relativement court nécessaire
a la maturation (c'est-a-dire a la production de graines) et I'importante production de graines de ces espéces,
combinés a la faible capacité de récupération de Carpinus betulus aprés des dégats du gel, comme observé par
Baumgarten et al., pourraient expliquer ces résultats. Les données de (2023) indiquent que les espéces des genres
bouleau et charme présentent une stratégie de croissance opportuniste, outre leur tolérance aux basses températures
printaniéres, comparativement aux especes co-occurrentes dans leur aire de répartition naturelle. Ainsi, le
réchauffement climatique projeté pourrait favoriser les espéces pionniéres opportunistes (c’est-a-dire peu sensibles au
froid et a la photopériode) en leur permettant de devenir plus compétitives face aux espéces de fin de succession qui
réagissent de maniére plus conservatrice aux températures plus élevées et privilégient une stratégie de survie a long
terme (Korner et Basler, 2010 ; Basler et Korner, 2012). Les espéces d’'arbres trés sensibles a 'augmentation des

températures pourraient ainsi devenir plus compétitives face a ces derniéres.
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Les températures printaniéres pourraient bénéficier d’une forte disponibilité en eau au printemps et acquérir déja des
ressources vitales pour résister aux épisodes de sécheresse pendant I'été, tandis que ces possibilités sont plus

limitées pour les espéces d’arbres ayant une sensibilité moindre a 'augmentation des températures printaniéres (Meier

etal., 2021).
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Figure 1 : lllustration de la diminution non linéaire de la sensibilité phénologique printaniére a la température en
fonction de 'augmentation des températures printaniéres, en supposant un temps de débourrement thermique constant
(c’est-a-dire des températures cumulées linéairement et 'absence d’effets physiologiques sur 'arbre, tels que le
refroidissement et la restriction photopériodique, retardant le développement phénologique printanier). Dans cet
exemple, deux espéces présentant des temps de débourrement thermique différents ont été utilisées pour illustrer que
les espéces dont le temps de débourrement thermique est plus long devraient avancer leur phénologie printaniere plus
fortement que celles dont le temps de débourrement thermique est plus court.

2.3 La dormance des espéces d'arbres poussant en Suisse, a basse et
moyenne altitude, progresse de maniére similaire durant I'niver malgre
des températures systématiquement différentes.

Les expériences avec des gradients d'altitude sont importantes en recherche phénologique car les différences de
climat ambiant, notamment I'établissement de gradients de température, permettent de tester la réponse des plantes
a la température (par exemple, Vitasse et al., 2009b,a). C'est pourquoi, pour I'expérience décrite dans la premiere
partie du chapitre 3, deux sites forestiers suisses ont été choisis : un site de basse altitude (a Muttenz, pres de Bale,
a 270 m d'altitude) et un site de moyenne altitude (situé sur I'Uetliberg, prés de Zurich, entre 700 et 800 m d'altitude),
distants d'environ 70 km a vol d'oiseau. Le site de basse altitude a été choisi pour ses températures hivernales
relativement douces, susceptibles d'induire des modifications de la physiologie des arbres en hiver, comparativement

au site de moyenne altitude.
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Il est intéressant de noter que seules des différences mineures, spécifiques a chaque site, concernant la profondeur de dormance ont été observées dans I'ensemble de la région.
Des hivers entiers ont été observés entre les deux sites étudiés. Ce résultat implique que le refroidissement

J'ai été globalement satisfait sur les deux sites, contrairement a nos attentes initiales. De plus, j'ai conclu

que l'adaptation des especes d'arbres aux conditions climatiques locales (ou I'évolution en général) se déroule

trés lentement, du moins a I'échelle humaine, ce qui pourrait étre attribué a diverses causes. La tendance climatique annuelle

entre les deux sites, bien que décalée d'environ 2,5 °C, est

assez similaires, ce qui pourrait étre suffisamment égal pour que la population d'arbres n'évolue pas différemment.

facteurs phénologiques printaniers. En fait, les fluctuations climatiques interannuelles pour les deux sites

La durée de vie d'un arbre peut égaler, voire dépasser, les différences entre les sites au cours d'une année donnée ; il n'y a donc
probablement pas de forte pression de sélection incitant les espéces d'arbres a s'adapter plus étroitement.

le climat local car ils doivent réagir de maniere relativement flexible aux variations de température pendant I'hiver.

De plus, d'un point de vue génétique, les deux sites sont relativement proches et il existe un flux de génes entre eux.

Il pourrait y avoir deux sites simultanément (voir Kremer et al., 2012). Kamm et al. (2009), par exemple,

Des chercheurs ont constaté que le pollen de Sorbus domestica pouvait parcourir des distances de plus de 10 km avant de parvenir a se disperser.
la pollinisation, tandis que le pollen de Quercus robur pouvait couvrir plus de 80 km (Buschbom et al.,

2011). De plus, les foréts suisses sont gérées de maniére intensive, et la plantation d'arbres issus de semences certifiées pourrait

encore davantage freiner I'adaptation locale.

Cependant, il existe des différences phénologiques printaniéres substantielles entre les individus de

La présence de la méme espéce au méme endroit, probablement en raison d'effets génétiques (Figure 2). Par exemple, les
observations phénologiques printanieres que j'ai menées sur les trois sites LWF (Bettlachstock, Lagern et Othmarsingen) ont
montré que la plupart des arbres d'un peuplement donné conservent leur stade de croissance.

Le débourrement se déroule de maniére identique d'une année sur l'autre (figure 2). Delpierre et al. (2017)

Malyshev et al. (2022) ont observé des tendances similaires, statistiquement plus robustes. Il a donc été

Il a été démontré que les mémes individus ont tendance a étre toujours en avance ou en retard par rapport au printemps moyen

phénologie du stand.

Néanmoins, il reste difficile de déterminer quelle stratégie est la plus prometteuse pour les arbres, car les premiers individus
pourraient potentiellement bénéficier d'une moindre concurrence pour la lumiére, I'eau et les nutriments pendant leur croissance.
les premiers jours de la période de végétation et donc croitre davantage (Delpierre et al., 2017, Vitasse

et al., 2014b). Cependant, les individus précoces présentent également un risque plus élevé de subir des dommages causés par un
Un épisode de gel tardif au printemps (Vitasse et al., 2014a,b). Personnellement, je ne crois pas qu'il y ait d'effet a long terme.
L'une ou l'autre stratégie présente un avantage, et les deux sites étudiés, Muttenz et Uetliberg, peuvent en principe s'adapter
lentement au climat local Iégérement différent. Par ailleurs, je pense également que d'autres

les processus biologiques tels que le flux de génes externes et la dérive génétique (c'est-a-dire la variation phénotypique) comme
De plus, une sélection due a des facteurs autres que le climat se produit au sein des deux populations. Par conséquent,

la variance spécifique a I'espéce au sein d'une population, et probablement méme la variation des traits entre les individus

des jeunes plants issus du méme arbre mere (voir Schmeddes et al., 2023), suffisent @ masquer les différences entre les sites

causées par la sélection pour optimiser le calendrier phénologique printanier.

163



Machine Translated by Google

Acer pseudoplatanus Fagus sylvatica Fraxinus excelsior
us)
o
T
(2]
e
w
53
Q
=
Individual tree
- 1
h- 2
b
«Q - 3
[
N 4
= 5
140 = 6
130 o
E/a 5
= e 0
1104 i==—”"::—‘; ﬁ 2
«Q
@
100 A °
202 2023 2022 2023 2022 2023
Year

Figure 2 : La plupart des arbres présentent une tendance phénologique printaniére cohérente sur un site donné,
les spécimens étant beaucoup plus précoces ou plus tardifs que leurs congénéres, les différences phénologiques

printaniéres intraspécifiques pouvant atteindre trois semaines pour certaines espéces.

2.4 Pourquoi la sensibilité « apparente » de la phénologie printaniére a la température
diminue-t-elle dans des conditions climatiques plus chaudes ?

Il'y a prés de dix ans, une diminution de la sensibilité phénologique printaniére aux variations de température a été
observée chez les espéces d'arbres européennes, attribuée a un déficit de froid ou a une limitation photopériodique
croissante (Fu et al., 2015). Cette découverte a suscité un vif intérét et inspiré de nouveaux projets de recherche
menés par des scientifiques du monde entier afin d'étudier les besoins en froid et en photopériode des espéces
d'arbres des régions tempérées (par exemple, Baumgarten et al., 2021 ; Flynn et Wolkovich, 2018 ; Malyshev et al.,
2018). Plus récemment, les mémes auteurs ont publié un autre article, s'appuyant sur les résultats de Fu et al.
(2015), montrant que I'avancement phénologique printanier est en retard par rapport au réchauffement climatique,

probablement en raison des contraintes liées au froid et a la photopériode (Fu et al., 2023).

La premiére partie des chapitres 2 et 3 de cette thése de doctorat a montré que les conditions de froid et la
photopériode ne limitent actuellement pas I'avance phénologique printaniére des espéces arborées en Suisse (et
probablement pas non plus dans I'ensemble de I'Europe centrale). Se pose désormais la question de l'interprétation
des contradictions entre les résultats des premiéres parties des chapitres 2 et 3 de cette thése et les conclusions
de Fu et al. (2015).
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En m’inspirant des travaux de Wolkovich et al. (2021), j’ai calculé les variations de sensibilité a la température en
fonction de 'augmentation de la température globale, en utilisant un temps thermique constant pour le
débourrement dans la deuxiéme partie du chapitre 2. Pour étayer cette idée, les données expérimentales de la
premiére partie du chapitre 2 et les données phénologiques printaniéres a long terme d’un cerisier poussant a
Liestal, en Suisse, ont été utilisées comme deux exemples illustratifs (voir Vitasse et al., 2022).

Dans cette bréve communication, nous avons montré que la diminution « apparente » de la sensibilité
phénologique a la température est une conséquence mathématique de I'augmentation de la température en soi.
Lorsqu'une espece donnée a besoin d'une quantité fixe de chaleur (c'est-a-dire un besoin thermique) pour
débourrer, le nombre de jours nécessaires au débourrement diminue de maniére non linéaire avec I'augmentation

de la température, car le concept de GDD est un produit des deux variables temps et température (voir figure 1).

Ainsi, le ralentissement de la progression phénologique printaniére du débourrement observé chez les espéces
d'arbres tempérés au cours des derniéres décennies n'est pas nécessairement di a un manque de froid ou a des
conditions photopériodiques défavorables, mais s'explique plutdt par I'hypothése qu'une accumulation de chaleur
spécifique a chaque individu déclenche ce phénoméne. Une évaluation critique des méthodes et des résultats
établis s'impose donc. Bien que I'esprit critique soit aujourd'hui relégué au second plan, notamment en raison de
la pression accrue pour la publication rapide de revues scientifiques, la distinction entre causes biologiques et
causes mathématiques est cruciale, car les conclusions des études scientifiques peuvent étre contradictoires.

3. Le suivi des isotopes stables de I'eau dans les arbres est une méthode

puissante pour détecter les processus physiologiques clés pendant I'hiver,
mais elle présente aussi des limites.

Bien que nous n'ayons pas trouvé de preuves d'une augmentation de I'absorption d'eau par le systéme vasculaire
avec la diminution du temps thermique nécessaire au débourrement (c.-a-d. la profondeur de dormance) pendant
I'hiver et le début du printemps, nous avons constaté que le marquage isotopique stable de I'eau peut étre un outil
précieux et essentiel pour suivre les processus physiologiques des arbres. Par exemple, nous avons pu prédire
avec une précision relative le début de I'endodormance en automne dans la premiére partie du chapitre 3, ce qui
suggere que cette méthodologie pourrait contribuer a améliorer les modéles phénologiques existants en
déterminant la date a laquelle les températures froides peuvent s'accumuler. De plus, les deux parties du chapitre
3 montrent qu'un flux d'eau, méme minime, se produit entre les rameaux et les bourgeons pendant les basses

températures hivernales pour toutes les espéces d'arbres tempérées étudiées.

Par conséquent, I'hypothése de bouchons contenant de la callose et des protéines, formant un complexe
sphinctérien de dormance qui restreint la circulation de I'eau entre les rameaux et les bourgeons pendant I'hiver,
n'est pas nécessairement erronée (Rinne et al., 2001 ; Rinne et van der Schoot, 2003 ; Savage et Chuine, 2021).
Nos résultats suggerent que la dégradation de ce complexe sphinctérien de dormance, nécessaire a la restauration
de la capacité de transport symplastique de I'eau, se produit peu avant ou au moment du débourrement.
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Alors que la circulation de I'eau entre les rameaux et les bourgeons est assurée, au moins en partie, par la voie
apoplastique et la faible activité des aquaporines durant la dormance hivernale (Fouché et al., 2023 ; Yooyongwech et
al., 2008, 2009), un transport vasculaire de I'eau fonctionnel est indispensable au printemps pour répondre aux besoins
hydriques des jeunes feuilles (Zweifel et al., 2006 ; Lavric et al., 2017). De futures études devraient examiner la
concentration des hormones végétales dans les bourgeons d'arbres durant I'hiver afin de mieux comprendre l'interaction
entre les facteurs phénologiques et la résistance au gel. En effet, I'acide abscissique, les sucres et les gibbérellines
jouent probablement un réle crucial dans la régulation du transport vasculaire de I'eau durant la dormance hivernale
(Chmielewski et Gotz, 2022 ; Fadon et al., 2020 ; Tylewicz et al., 2018).

De plus, I'analyse des isotopes stables de I'eau présentée au chapitre 3 a démontré que les espéces d'arbres des
régions tempérées transpirent davantage d'eau par la cuticule des bourgeons et, dans une moindre mesure, par les
lenticelles de la tige pendant I'hiver qu'on ne le pensait auparavant. Par ailleurs, nous avons également observé une
transpiration inverse dans les bourgeons dormants lorsque I'atmosphere est fortement saturée en vapeur d'eau. Ainsi,
les especes d'arbres des régions tempérées absorbent probablement I'eau de I'atmosphére dans tous leurs organes
aériens pendant la dormance hivernale, ce qui peut au moins partiellement réhydrater des organes importants, comme
le bourgeon, durant cette période. Cependant, I'absorption d'eau par les tissus aériens est probablement insuffisante
pour compenser les pertes par transpiration ; un faible transport d'eau doit donc se produire a l'intérieur du bourgeon,
méme visuellement dormant, afin d'éviter sa dessiccation pendant la dormance hivernale. Les tiges des arbres ont
tendance a se rétracter pendant I'hiver (par exemple, Zweifel et Hasler, 2000), ce que les auteurs attribuent a la variation
de la teneur en eau de I'écorce. Toutefois, les pertes d'eau par transpiration pourraient également contribuer a cette
observation, car une partie de I'eau contenue dans la tige peut étre utilisée pour compenser ces pertes. Cependant,
I'eau réallouée de la tige pour remplacer les pertes par transpiration ne pouvait pas étre compensée par I'absorption

d'eau par les racines en raison du sol gelé.

Il est intéressant de noter que nous avons observé des différences substantielles dans le transport de I'eau entre les
racines et les rameaux selon les espéces, que nous avons attribuées a des différences dans les caractéristiques
anatomiques du bois. Nos résultats indiquent que les coniferes et les especes a pores diffus réallouent progressivement
I'eau des tiges et des racines vers les tissus acropétes afin de compenser les pertes d'eau des tiges, des rameaux et
des bourgeons vers l'atmosphére. Cependant, la méthodologie utilisée dans la premiére partie du chapitre 3 ne permet
pas de suivre précisément le parcours de I'eau a l'intérieur de la plante pendant I'hiver. Contrairement aux especes a
pores diffus et aux coniféres, le transport de I'eau semble étre plus fortement restreint chez les espéces a pores
annulaires, car elles semblent dépendre des vaisseaux du bois initial nouvellement formés au printemps pour alimenter
les bourgeons et les rameaux en eau (Cochard et Tyree, 1990 ; Essiamah et Eschrich, 1986). Les cycles de gel/dégel
pendant I'hiver ont tendance a caviter les vaisseaux des espéeces d'arbres tempérés a pores annulaires, ce qui pourrait
étre la raison pour laquelle les espéces a pores annulaires reconstruisent de nouveaux vaisseaux conducteurs avant la

phénologie foliaire au printemps (Sass-Klaassen et al., 2011, Sperry et al., 1994).

Dans ce contexte, j'ai constaté, lors de mes observations phénologiques printaniéres pour le chapitre 4, que le
développement, du débourrement au déploiement complet des feuilles, était beaucoup plus lent chez le chéne sessile
(Quercus petrae), une espéce a pores annulaires, que chez le hétre commun (Fagus sylvatica) et le tilleul a petites
feuilles (Tilia cordata), deux especes a pores diffus. Au moment ou la feuille de chéne est complétement déployée au

printemps, sa surface ne représente qu'une fraction de sa surface finale quelques années plus tard.
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En revanche, le hétre et le tilleul atteignent la zone terminale beaucoup plus rapidement et peu apres le
déploiement complet de la feuille. Par conséquent, je suppose implicitement que la limitation des capacités de
transport d'eau vasculaire ralentit le développement phénologique printanier du chéne au début du printemps.

4. Les jeunes plants de hétre européen devraient rester compétitifs face aux

changements climatiques projetés.

Le hétre européen (Fagus sylvatica L.) a souffert dans toute I'Europe lors des sécheresses estivales de 2015,
2018 et 2022, présentant des symptdmes allant du jaunissement prématuré des feuilles au dépérissement complet
de l'arbre (Rukh et al., 2023 ; Schuldt et al., 2020). Cependant, la réduction des précipitations sur deux ans
observée dans l'expérience sur buttes présentée au chapitre 4 n'a pas affecté significativement la vitalité des
jeunes hétres, puisque plus de 99 % d'entre eux ont survécu jusqu'a la fin de I'expérience, malgré un jaunissement
prématuré des feuilles chez quelques individus et un ralentissement de la croissance des pousses et des racines.
De plus, la phénologie printaniére des jeunes hétres a évolué de la méme maniére en réponse au réchauffement
passif au printemps que celle des deux autres espéces, le chéne et le tilleul, étudiées dans cette expérience,
méme si dans les peuplements naturels, le hétre montre généralement une sensibilité a la température plus faible

au printemps que les autres especes d'arbres présentes sur le méme site (Vitasse et al., 2009b,a).

Ce résultat est probablement di aux études menées sur de jeunes arbres, car ces derniers ont tendance a réagir
de maniére plus opportuniste au climat et sont généralement moins sensibles aux contraintes de froid et de
photopériode que les arbres adultes (Vitasse et al., 2014a). De plus, le climat ambiant de l'institut de recherche
WSL est peut-étre suffisamment froid pour que les jeunes arbres n'aient pas encore atteint un stade ou une
photopériode courte ou un froid insuffisant auraient pu limiter leur décalage phénologique printanier. Dans un
climat plus chaud, comme a Bale ou, plus encore, dans le sud du Tessin, il est fort probable que les différences
d'avance phénologique printaniére entre les espéces de jeunes arbres auraient été plus marquées.

La plus grande plasticité des jeunes hétres par rapport aux arbres adultes, caractérisée par une meilleure
tolérance a la sécheresse et une sensibilité accrue aux variations de température printaniéres, montre que les
jeunes hétres resteront de redoutables concurrents pour I'eau et I'azote du sol dans un monde plus chaud et plus
sec. Ces caractéristiques, combinées a leur extréme tolérance a I'ombrage en sous-bois, font que méme apres le
dépérissement des hétres adultes, qui entraine généralement une ouverture de la canopée, d'autres espéces
peinent a s'implanter face a la forte concurrence pour les nutriments et a l'ombrage intense des jeunes hétres.

Cependant, les nouveaux arbres qui émergent ne sont pas nécessairement plus tolérants a la sécheresse que
les vieux hétres qui ont subi un dépérissement de la canopée aprés les sécheresses estivales malgreé le potentiel

d’adaptation du systéme hydraulique de cette espéce (voir Schuldt et al., 2016).

Par conséquent, les professionnels de la foresterie sont confrontés a une situation complexe. Les changements
climatiques projetés impliquent que les hétres n'atteindront probablement pas I'dge prévu pour maximiser le
rendement en bois, car le risque de dépérissement augmentera considérablement. Néanmoins, le bois de hétre

est économiquement essentiel et cet arbre rend de nombreux services écosystémiques aux foréts européennes. De plus,
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Remplacer les jeunes hétres d'Europe centrale par des espéces plus résistantes a la sécheresse avant qu'ils
n'établissent une couverture végétale étendue sur les sites sujets a la sécheresse est colteux et prend du temps.
De plus, il reste a voir si une espéce d'arbre candidate plus tolérante a la sécheresse pourrait couvrir tous les
services écosystémiques actuellement fournis par le hétre et si I'effort en vaut la peine, étant donné les fortes
chances que cette espéce d'arbre particuliere ne survive pas avant la récolte.

En résumé, je ne recommanderais pas de s'opposer a la régénération naturelle des jeunes hétres dans les
zones sujettes a la sécheresse, car cela risquerait de les empécher d'atteindre la période de rotation prévue
pour une croissance optimale du bois. Il faudrait alors procéder a des abattages prématurés, ce qui modifierait
inévitablement I'utilisation du bois récolté, une utilisation qu'il convient d'anticiper. Par ailleurs, je favoriserais la
présence d'essences indigénes plus résistantes a la sécheresse, comme les érables, les chénes ou les tilleuls,
en procédant, si nécessaire, a une taille réguliére pour éviter un ombrage excessif. Ceci permettrait a la forét
d'amorcer une transition lente mais progressive vers des climats plus chauds et plus secs.

5 La phénologie des arbres influence le cycle des nutriments, du carbone et de

I'eau dans les foréts européennes

Au chapitre 5, j'illustre les effets de la phénologie printaniére et automnale du hétre européen (Fagus sylvatica
L.) adulte sur la respiration du sol, la teneur en eau gravimétrique et la disponibilité des nutriments dans trois
hétraies distinctes du nord de la Suisse. Le débourrement et la sénescence foliaire du hétre ont influencé la
respiration du sol de maniere constante et marquée sur I'ensemble des sites, tandis que les effets phénologiques
sur la disponibilité en eau et en nutriments ont varié d'un site a I'autre au printemps et en automne. Par
exemple, sur le site de haute altitude de Bettlachstock, caractérisé par une couche arable argileuse sur un
substrat calcaire, la phénologie printaniére a entrainé une diminution de la teneur en eau gravimétrique et en
sulfates, sans toutefois affecter la teneur en azote inorganique. En revanche, la teneur en eau gravimétrique

et en sulfates des deux autres sites, Lagern et Othmarsingen, n'a pas été affectée par la phénologie printaniere,
tandis qu'une augmentation substantielle de la teneur en ammonium a été observée aprés le printemps sur ces
deux sites.

Ces résultats montrent donc que la phénologie des arbres influence fortement les flux de carbone, d'eau et de
nutriments dans les régions a climat saisonnier. Cependant, ces effets phénologiques n'entrainent pas
nécessairement des flux d'éléments dans le méme sens. Il convient également de souligner que les trois sites
étudiés ont réagi différemment, et parfois de maniére incohérente, a I'évolution des températures en ce qui
concerne les cycles du carbone, de l'eau et des nutriments. Par conséquent, les différences locales entre les
types de foréts doivent étre prises en compte et intégrées afin d'améliorer la prédictibilité des modeéles régionaux
et mondiaux des cycles des éléments.

Il est bien connu que les arbres ne croissent que pendant une fraction de la période de végétation et que
I'élongation des pousses et la croissance radiale cessent bien avant la décoloration des feuilles en automne
(par exemple, Etzold et al., 2022 ; Zweifel et al., 2006). Cependant, on ignore encore dans quelle mesure la
croissance primaire et secondaire des arbres sera affectée par les décalages phénologiques (c'est-a-dire,
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L’allongement de la période de végétation, notamment en cas de sécheresses estivales plus fréquentes et plus sévéres,
et la question de savoir si des regles différentes s’appliquent a la croissance racinaire et a la croissance aérienne (Charlet
de Sauvage et al., 2022 ; Liu et al., 2021), sont autant de facteurs a prendre en compte. Dans un scénario de croissance
aérienne limitée, méme en conditions favorables, pour les régions tempérées (ce que suggerent certaines études, par
exemple Kdrner, 2003 ; Zani et al., 2020 ; Zohner et al., 2021), le bilan carbone au sein de I'arbre joue un réle déterminant

et influence l'efficacité de la séquestration du carbone par les foréts dans un climat plus chaud.

Nos résultats sur la respiration du sol suggérent que I'activité racinaire se poursuit au-dela de la décoloration des feuilles
et de I'automne. Cependant, les mécanismes précis a I'ceuvre dans le sol restent encore mal compris. Une partie de la
respiration du sol en automne est sans aucun doute due au stockage, par les racines, des nutriments issus de la
décoloration des feuilles. Mais qu'advient-il du carbone assimilé par les feuilles une fois la croissance radiale de la tige
terminée ? Potentiellement, des températures automnales plus élevées pourraient entrainer une séquestration de CO
atmosphérique par les arbres plus importante que prévu, car la croissance racinaire semble étre, dans une certaine
mesure, découplée de la croissance de la tige et de la phénologie du couvert (Blume-Werry et al., 2016 ; Malyshev et al.,
2023). Toutefois, le carbone supplémentaire fixé par I'arbre pourrait également étre libéré dans le sol a court terme, puis
remétabolisé par la communauté microbienne du sol. D'un point de vue climatologique, une croissance racinaire accrue
est préférable, car elle permet, comme prévu, une séquestration globale de CO  atmosphérique plus importante. De
plus, un rapport racine/partie aérienne plus élevé pourrait améliorer I'absorption des nutriments, rendant les arbres plus
résistants aux stress environnementaux et biotiques lors des prochaines saisons de croissance. Cependant, la libération
de carbone facilement dégradable par les racines (exsudats racinaires) en automne pourrait également accroitre l'activité
des micro-organismes du sol et, par conséquent, la respiration du sol. C'est pourquoi les recherches futures devraient

étudier la croissance racinaire et la libération de carbone par les racines, notamment aprés le solstice d'été.

6 Synthése et conclusions

L'ensemble des expériences et études que j'ai menées durant mon doctorat, et qui sont présentées dans cette thése, a

permis de faire progresser de maniére significative notre compréhension de la phénologie des arbres des régions

tempérées dans le contexte du changement climatique. La thése portait sur les processus physiologiques essentiels qui

se déroulent durant I'hiver et qui régulent la dormance et permettent la circulation de I'eau vers les bourgeons en dormance visuelle.
J'ai également étudié la répartition des ressources et la croissance des jeunes arbres feuillus tempérés durant I'été, ainsi

que l'influence de la phénologie printaniére et automnale des arbres adultes sur les cycles du carbone, de l'eau et des

nutriments dans le sol. Ces résultats apportent un éclairage important sur l'influence du froid, du forgcage radiatif et de la
photopériode sur la phénologie printaniére des espéeces d'arbres, sur le degré d'adaptation de ces espéces au climat local

et sur le réle de leur histoire phylogénétique du point de vue de la phénologie printaniére.

» Dans la premiére partie du chapitre 2, je démontre que les espéces d'Asie de I'Est réagissent plus fortement aux
températures de forcage, indépendamment de I'exposition au froid, que leurs homologues d'Europe centrale, ce
qui suggére que la prévisibilité climatique régionale a fagonné I'évolution des exigences en matiere de froid et de

forgage.
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« Dans la deuxiéme partie du chapitre 2, je remets en question la croyance répandue selon laquelle les changements induits par le réchauffement climatique
Les mécanismes physiologiques des arbres ne sont pas les seuls responsables du déclin observé de la sensibilité phénologique
a la température. Je propose plutdt que ce phénomeéne soit mathématiquement...
Conséquence attendue de I'augmentation des températures. Je préconise une évaluation critique plus approfondie des méthodes

et des résultats établis, et j'invite la communauté universitaire a s'impliquer davantage a cet égard.

» Dans la premiére partie du chapitre 3, j'ai tenté d'établir un lien entre I'absorption d'eau a court terme et I'état de dormance.
du bourgeon en utilisant de I'eau marquée au 2H. Cependant, contrairement a nos attentes, a court terme
L'absorption d'eau par les bourgeons n'a pas augmenté progressivement avant le débourrement. Cependant, un lien
Une corrélation a été observée entre la teneur en eau des bourgeons et leur état de dormance, suggérant que I'eau des bourgeons

La teneur en eau est un indicateur plus fiable de la levée de dormance que I'absorption d'eau a court terme.

* Dans la deuxieme partie du chapitre 3, je démontre que les arbres réhydratent leurs tissus aériens pendant
En hiver, elle absorbe I'eau du sol et de I'atmosphére, probablement pour compenser le manque d'eau.
pertes par transpiration. Cependant, des différences significatives entre les espéces concernant

Des quantités d'eau interne ont été identifiées et attribuées a des différences dans I'état phénologique et I'anatomie du bois.

« Au chapitre 4, je présente des preuves supplémentaires que les jeunes plants de Fagus sylvatica restent compétitifs pour I'eau et
I'azote du sol malgré la réduction des précipitations et la généralisation de la sécheresse.
Le dépérissement des vieux arbres au cours de la derniére décennie illustre bien que
Les jeunes plants de Fagus sylvatica restent de redoutables concurrents durant la phase de recrutement de

Les foréts dans un futur climat plus chaud et plus sec.

« Au chapitre 5, I'effet de la température et de la phénologie des arbres sur les cycles du carbone, de I'eau et des nutriments a été
étudié dans trois foréts de hétres suisses trés différentes.
Ce chapitre a mis en évidence des interactions complexes entre le site, la température et I'arbre.
la phénologie, notamment en ce qui concerne la respiration du sol et 'ammonium disponible pour les plantes et
les concentrations de nitrates indiquent des effets phénologiques directs et indirects substantiels des arbres sur le cycle du

carbone et des nutriments dans les sols forestiers.

Collectivement, les travaux présentés dans cette these de doctorat approfondissent la compréhension de

interaction entre les facteurs climatiques, la phénologie des arbres, leur physiologie et les micro-organismes du sol

communauté. Mes conclusions offrent de nouvelles perspectives sur ce qui pourrait se produire dans un futur climat plus chaud.

et un climat plus sec en Suisse et en Europe centrale dans son ensemble. Cette recherche ne se limite pas a cela.

Il s'agit de faire progresser la recherche en phénologie des arbres, mais aussi d'en examiner les implications pratiques pour les décideurs.
Je suis convaincu que mes recherches, bien que modestes, contribuent a I'essor de la recherche forestiére contemporaine.

pourrait fournir des informations précieuses aux gestionnaires forestiers et conduire a des changements durables dans

en combinaison avec les résultats d'autres chercheurs.
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7 Perspectives et perspectives

Mes travaux des deux derniéres années, présentés dans cette thése, ont porté sur les différences phénologiques
printaniéres entre espéces et entre espéces poussant sur différents sites du nord de la Suisse. Je prévois
désormais d'étudier les différences physiologiques et phénologiques des arbres entre populations d'une méme
espéce se développant dans des conditions climatiques tres différentes (provenances). De telles recherches
pourraient s'avérer précieuses pour combler une lacune dans mes connaissances, qui s'étend des différences
locales entre espéces aux différences entre espéces d'un méme genre. Ces connaissances pourraient également
servir a affiner les recommandations aux professionnels de la foresterie quant a l'opportunité d'envisager de
nouvelles provenances ou de nouvelles espéces d'arbres pour un site forestier donné.

De plus, la répartition interne du carbone dans la plante, la synchronisation entre la croissance des racines et
des parties aériennes, ainsi que le lien avec la respiration microbienne du sol sont encore mal compris. Par
conséquent, les flux de carbone sont difficiles a prévoir dans un climat plus chaud, d'autant plus que les arbres
réagissent differemment au réchauffement selon leur stade phénologique (Zohner et al., 2021).

Pour ces raisons, j'ai obtenu une bourse de mobilité postdoctorale de deux ans du FNS pour étudier la
phénologie, la physiologie et la croissance de trois espéces d'arbres feuillus tempérés provenant de quatre
régions aux climats trés différents. Ce projet de recherche sera mené sur de jeunes plants exposés a un
réchauffement simulé (scénarios GIEC SSP2-4.5 (+2 °C) et SSP5-8.5 (+4 °C)) au printemps et/ou a I'automne,
afin de mieux comprendre les interactions entre les écosystémes et la température. Pour ce faire, j'évaluerai la
croissance des arbres, la dynamique du carbone dans le sol et les interactions plante-sol.
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Articles et manuscrits de recherche auxquels j'ai contribué en tant que co-
auteur

Impact des conditions microclimatiques et de la disponibilité des ressources sur la phénologie

printaniére et automnale des jeunes arbres des régions tempérées

Statut : Article complet publié dans New Phytologist par Yann
Vitasse1, Frederik Baumgarten1, Constantin M. Zohner2, Rungnapa Kaewthongrach3, Yongshuo H. Fu4,
Manuel G. Walde1 et Barbara Moser1, DOI : 10.1111/nph.17606

1Institut fédéral suisse de recherches sur la forét, la neige et le paysage (WSL), 8903 Birmensdorf, Suisse

2Institut de biologie intégrative, ETH Zurich, 8092 Zurich, Suisse
3Agence de développement des technologies géoinformatiques et spatiales (GISTDA), Chonburi 20230,
Thailande

4Faculté des sciences de I'eau, Université normale de Pékin, Pékin, Chine

Contributions des auteurs : YV, FB et BM ont planifié et congu I'expérience. YV a mené I'expérience avec
I'aide sur le terrain de RK et MGW. CMZ et YHF ont contribué a I'interprétation des résultats. YV a analysé
les données et rédigé le manuscrit avec la précieuse contribution de tous les co-auteurs.

Abstrait:

* Les effets microclimatiques (lumiére, température) sont souvent négligés dans les études phénologiques
et on dispose de peu d'informations sur I'impact de la disponibilité des ressources (nutriments et eau)
sur les cycles phénologiques des arbres.

» Nous avons ici étudié expérimentalement la phénologie du printemps et de I'automne chez quatre arbres tempérés
en réponse a des changements dans l'albédo des bourgeons (bourgeons peints en blanc vs bourgeons peints en
noir), les conditions d'éclairage (non ombragés vs environ 70 % ombragés), la disponibilité en eau (irrigués, témoins

et précipitations réduites) et les nutriments (faible vs forte disponibilité).

Nous avons constaté qu'un albédo plus élevé des bourgeons ou I'ombrage retardaient le débourrement (jusqu'a +12
jours), ce qui indique que la température est percue localement au sein de chaque bourgeon. La sénescence foliaire
était retardée par une forte disponibilité en nutriments (jusqu'a +7 jours) et par I'ombrage (jusqu'a +39 jours) chez
toutes les espeéces, a l'exception du chéne. Les réponses phénologiques automnales aux sécheresses estivales

dépendaient des espéces : le cerisier était retardé (+7 jours) et le hétre avancé (+7 jours).

Les effets phénologiques marqués de I'albédo des bourgeons et de I'exposition a la lumiéere révelent le
réle important des variations microclimatiques sur la phénologie. Outre les effets de la température et
de la photopériode, nos résultats suggérent une interaction étroite entre les processus sources et puits
dans la régulation de la fin du cycle de végétation saisonnier, laquelle peut étre fortement influencée
par la disponibilité des ressources (lumiére, eau et nutriments).
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Se nourrir de l'ordinaire ou mourir de faim pour I'exceptionnel dans un climat qui se réchauffe :
synchronicité phénologique entre le papillon spongieux (Lymantria dispar)
et le débourrement de six espéces d'arbres européens

Statut : Publié en tant qu’article de recherche dans la revue Ecology and Evolution.
Yann Vitasse1, Nora Pohl2, Manuel G. Walde1, Hannah Nadel3, Martin M. Gossner1,4 et

Frederik Baumgarten1, DOI : 10.1002/ece3.10928
1Institut fédéral suisse de recherches sur la forét, la neige et le paysage (WSL), 8903 Birmensdorf, Suisse

2Centre de recherche forestiére du sud de la Suede, Université suédoise des sciences agricoles,

Lomma, Suéde

3Département de I'Agriculture des Etats-Unis, Service d'inspection de la santé animale et végétale, Laboratoire des méthodes de
lutte contre les ravageurs forestiers, Buzzards Bay, Massachusetts, Etats-Unis

4Département des sciences des systémes environnementaux, Institut des écosystémes terrestres, ETH

Zurich, Zurich, Suisse

Contributions des auteurs : Yann Vitasse : Conceptualisation (responsable) ; analyse formelle (responsable) ; obtention de
financement (responsable) ; investigation (a parts égales) ; méthodologie (responsable) ; administration du projet (responsable) ;
Supervision (responsable) ; rédaction — premiere version (responsable) ; rédaction — révision et correction (responsable). Nora

Ponhl : curation des données (responsable) ; investigation (responsable) ; méthodologie (a parts égales) ; rédaction — relecture et correction
Révision (contribution). Manuel G. Walde : Analyse formelle (contribution) ; investigation (contribution) ; supervision (contribution) ;
rédaction — relecture et correction (contribution égale). Hannah Nadel :

Méthodologie (contribution) ; ressources (contribution) ; rédaction — relecture et correction (contribution). Martin M. Gossner :
Conceptualisation (contribution) ; méthodologie (contribution) ; rédaction

— Révision et correction (a parts égales). Frederik Baumgarten : Conceptualisation (responsable) ; investigation

(égal) ; méthodologie (responsable) ; supervision (responsable) ; rédaction — premiéere version (contribution) ; rédaction

— révision et correction (a parts égales).

Résumé : Le réchauffement climatique affecte les cycles phénologiques des plantes et des animaux, maodifiant la synchronisation
complexe qui a coévolué pendant des milliers d'années entre les espéces interagissantes et les niveaux trophiques. Nous avons
examiné ici comment des conditions hivernales plus douces affectent ces cycles.

le moment du débourrement chez six arbres européens communs et I'éclosion d'un insecte phytophage généraliste, le papillon
spongieux Lymantria dispar, dont la survie dépend de la synchronisation

entre I'éclosion des ceufs et I'apparition des feuilles de I'arbre hote. Nous avons appliqué quatre températures différentes.

Des traitements appliqués aux ceufs et aux boutures de rameaux de L. dispar, simulant des hivers plus doux, ont permis de réduire leur nombre.
des températures de refroidissement nécessaires a la diapause des insectes et a la levée de dormance des bourgeons, en utilisant
des chambres ouvertes chauffées (a température ambiante ou +3,5 °C) et des serres chauffées (maintenues a

>6 °C ou >10 °C). De plus, nous avons effectué des tests de préférence et de performance pour déterminer

Quelles espéces d'arbres les larves préférent-elles et dont elles tirent le plus grand profit ? Succés du débourrement et des rameaux
Le taux de survie était le plus élevé pour toutes les espéces d'arbres dans des conditions de température ambiante, tandis qu'il
diminuait sous des températures hivernales élevées pour Tilia cordata et Acer pseudoplatanus, probablement

en raison d'un manque de froid. Alors que I'éclosion des ceufs de L. dispar coincidait avec le débourrement chez la plupart des arbres
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Dans des conditions ambiantes, I'apparition de la teigne du chéne pédonculé (Quercus robur), du charme (Carpinus betulus)
et, dans une moindre mesure, de I'orme (Ulmus glabra) a coincidé avec le débourrement des bourgeons uniquement chez
Quercus robur, Carpinus betulus et, dans une moindre mesure, chez Ulmus glabra, sous des températures plus élevées.

Avec la poursuite du réchauffement climatique, nous prévoyons donc un décalage croissant entre les especes a forts besoins
en froid, comme Fagus sylvatica et A. pseudoplatanus, et celles a faibles besoins en froid, comme Q. robur et C. betulus. De
fagon surprenante, les larves du premier stade ont préféré se nourrir de feuilles de Fagus sylvatica et y ont pris du poids plus
rapidement, Q. robur arrivant en deuxiéme position. Nos résultats suggérent que les pullulations de teigne du chéne pédonculé

sont susceptibles de persister dans les foréts de chénes et de charmes d'Europe occidentale et centrale.
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Sensibilité phénologique, sous I'effet d'un froid limité, de provenances méridionales
et septentrionales de trois espéces d'arbres tempérés face au réchauffement et a la
photopériode.

Statut : En préparation
comme Frederik Baumgarten1, Manuel G. Walde1, Yann Vitasse1 et Arthur Gessler 1,2

1Institut fédéral suisse de recherches sur la forét, la neige et le paysage (WSL), 8903 Birmensdorf, Suisse

2Institut des écosystémes terrestres, ETH Zurich (Ecole polytechnique fédérale de Zurich),
Zurich, Suisse

Contributions des auteurs : AG, FB et YV ont planifié et congu I'expérience. FB a réalisé I'expérience avec
I'aide de MGW. FB et MGW ont analysé les données. FB a rédigé le manuscrit avec la contribution importante
de AG, MGW et YV.

Abstrait:

La photopériode (PP), ainsi que les températures chaudes (forgage thermique) et froides (effet de froid),
régulent conjointement le cycle phénologique des arbres dans les climats tempérés et boréaux. Cela
inclut I'induction de la sénescence et I'entrée en dormance jusqu'a I'émergence des feuilles au
printemps. Bien que de nombreuses études aient montré que la durée du jour régule conjointement
le débourrement et/ou la sénescence foliaire, on ignore encore dans quelle mesure les effets de la
durée du jour résultent d'un signal au sens strict de la PP ou de différences dans les flux de photons
accumulés susceptibles de modifier I'assimilation photosynthétique.

Afin de tester cette hypothése, nous avons exposé de jeunes plants de hétre européen (Fagus
sylvatica), de bouleau verruqueux (Betula pendula) et de chéne pédonculé (Quercus robur), provenant
des parties nord et sud de leur aire de répartition européenne, aux niveaux de précipitations cycliques
(PP) les plus contrastés qu'ils rencontreraient dans leur milieu naturel, grace a des chambres
climatiques. Nous avons utilisé une lumiére tamisée afin de prolonger le signal de PP sans modifier la
quantité d'énergie lumineuse disponible pour la photosynthése. De plus, nous avons simulé des
conditions de réchauffement climatique pour révéler I'éventail potentiel des réponses phénologiques
en Europe centrale face a de futurs scénarios climatiques extrémes d'exclusion du froid pendant la dormance.

Nous avons constaté que (i) les régimes de précipitations les plus contrastés ont modifié le calendrier de
sénescence du bouleau et du hétre, mais pas celui du chéne, et que (ii) I'exclusion continue des
températures inférieures a 5 °C et 10 °C pendant I'hiver a limité la précocité du débourrement chez le
bouleau et le hétre en raison d'un manque de froid, ce dernier présentant les premiers signes d'un
débourrement incomplet. En revanche, le débourrement du chéne a continué d'avancer dans des
conditions hivernales/de début de printemps plus chaudes, ce qui suggére un besoin en froid ou une
profondeur de dormance trés faibles. De plus, (iii) les jeunes plants d'origine nordique ont révélé des dates

de sénescence et de débourrement plus précoces que ceux d'origine méridionale pour le bouleau et le
hétre, mais la tendance inverse a été observée pour le chéne.
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* Nos résultats suggerent que le moment de la sénescence des feuilles peut étre affecté par des effets PP purs et que
les conditions de froid les plus limitantes (c'est-a-dire une température en hiver/printemps supérieure a 10 °C)
permettent toujours un développement correct des bourgeons chez les jeunes arbres, avec une avance prononcée

chez le chéne mais seulement une avance limitée chez le bouleau et le hétre.
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Gestion de deux stress : I'impact d'un gel printanier destructeur suivi d'une
sécheresse estivale sur les jeunes plants de quatre espéces d'arbres tempérés.

Statut : En cours d’évaluation (révision 2) dans la revue Plant, Cell & Environment,
sous la direction de Na Luo1,2,3, Yann Vitasse1,4 , Arthur Gessler1,5 et Manuel G. Walde1.

1Ecologie des écosystémes, Dynamique forestiére, Institut fédéral de recherches sur la forét, la neige et le paysage
(WSL), Birmensdorf, Suisse

2Laboratoire clé de sylviculture et de conservation, Université forestiére de Pékin, Pékin,

Chine

3Ecole d'urbanisme et d'aménagement du territoire, Ecole doctorale de Shenzhen, Université de Pékin,
Shenzhen, Chine

4Centre Oeschger de recherche sur le changement climatique, Université de Berne, Berne, Suisse

5lnstitut des écosystémes terrestres, ETH Zurich (Ecole polytechnique fédérale de Zurich),

Zurich, Suisse

Contributions des auteurs : AG, MGW et YV ont planifié et congu I'expérience. NL a réalisé I'expérience avec l'aide
précieuse de MGW. NL et MGW ont analysé les données et rédigé le manuscrit avec la contribution importante de AG
etYV.

Résumé : Le réchauffement climatique augmente la probabilité que les espéces d’arbres des régions tempérées soient confrontées

a des gelées tardives printaniéres (LTF) dommageables et a une grave sécheresse estivale au cours de la méme saison de croissance.
Cependant, les effets interactifs de ces deux stress sont encore peu étudiés. Nous avons examiné les réponses
physiologiques et de croissance de jeunes plants d'Acer campestre, de Fagus sylvatica, de Quercus robur et de
Quercus petraea a un stress hydrique de longue durée (SHLD) et a la sécheresse induits artificiellement, en nous
concentrant sur les échanges gazeux stomatiques, la répartition du carbone, les glucides non structuraux (GNS), la
phénologie et la croissance des arbres. Un mois aprés le SHLD, les GNS ont épuisé les GNS et modifié les profils de
répartition du carbone. De plus, le SHLD a réduit I'accroissement en diamétre et la croissance racinaire d'A. campestre
et de F. sylvatica au cours de I'année en cours. La sécheresse a affecté les échanges gazeux de toutes les espéces,
diminué les GNS d'A. campestre, réduit la biomasse de Q. robur et exacerbé I'effet néfaste du SHLD sur les GNS de
Q. robur. Nos résultats indiquent que les jeunes plants ont priorisé la restauration du couvert forestier immédiatement
apres le SHLD et ont privilégié la reconstitution des réserves avant la reprise de croissance jusqu'a la fin de la saison
de croissance. De plus, nous soulignons le risque que la sécheresse et le dépérissement du bois au cours de la méme
année puissent pousser les espéces d'arbres au-dela de leurs limites physiologiques et nous insistons sur I'importance
d'étudier les interactions de multiples facteurs de stress afin de mieux comprendre les effets de seuil qui pourraient

profondément modifier les écosystémes forestiers.
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Infographie sur la phénologie du hétre européen publiée par
Diagonale

wrosrapnic It’s time for leaves! But how does a tree
know it’s spring and it can safely open its buds? By
monitoring three environmental factors — and reacting
when the species” own threshold values are exceeded.

The European beech in the course
of the year

The plant year transcends calendar boundaries and Winter dormancy: water supply
has ten seasons. For the most common Swiss is severely restricted to protect
deciduous tree, the European beech, three factors are buds against frost
Important: the cold period, day length and temperature; /7
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Crossing boundaries: three external factors influence when buds break open.

. nforafik.ch: Data snd texi: Stehanie Musma, Manuel Walde, Yann Vitasse, WSL

Cold period

In wirter, our native trees ‘count’ the cold days.
For many species (including the European
beech), cold means temperatures below ten

Day length

The length of the days and nights can also
influence when buds burst, With the European
beech, for example, budburst only occurs

C

Temperature

Spring temperature is one of three factors
influencing the budburst of European beech,
but it is the decisive one in the case of native

when days are at least twelve hours long. For
native oaks, however, this environmental
factor is not important.

oaks. They are therefore likely to have a head
start over the beech in a warmer future.

degrees Celsius. An overly warm winter may
weaken species that need many cold days and
delay budburst — unless the spring |s also warm.

The influence of these three factars has been well researched, but we still do not know what happens inside the buds while they are dormant in winter - which
is why we are studying them,

Infographic: Michasl Stinzi and Daniel Ratisle.

WSL MAGAZINE DIAGONAL NO. 1 2023

Figure supplémentaire 1 : Infographie illustrant le calendrier phénologique, les phénophases
caractéristiques du hétre européen (F. sylvatica) ainsi que les facteurs environnementaux
contrélant I'expression de ces phénophases.

Infographie : Michael Stiinzi et Daniel Réttele, infografik.ch

Données et textes : Stephanie Kusma, Manuel Walde, Yann Vitasse, WSL
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Matériel supplémentaire : Sensibilité phénologique printaniére plus élevée aux
températures de forgcage chez les espéces d’arbres asiatiques par rapport aux

espéeces européennes, dans des conditions de pré-refroidissement faibles et élevées.
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Figure supplémentaire 1 : Evolution des températures enregistrées dans les chambres climatiques utilisées
pour simuler les conditions de forgage. A la fin de chaque traitement, la température moyenne (moyenne
+ écart-type) de la chambre correspondante est représentée.
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Figure supplémentaire 2 : Effet des différents traitements thermiques (forgcage) sur le pourcentage de rameaux
ayant atteint le stade 2 (débourrement). Les traitements de refroidissement et les lieux sont indiqués.
représentées par des couleurs, ou le bleu indique les espéeces poussant prés de Pékin et le rouge indique
Espéces poussant pres de Zurich. Les conditions de pré-refroidissement sont indiquées par la luminosité et les
traitements photopériodiques sont représentés par différentes formes.
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Budburst success
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Figure supplémentaire 3 : Effet des différents traitements thermiques (forcage) sur le pourcentage de réussite du

débourrement, représenté par la moyenne et par une barre reliant le maximum et le minimum.

minimum. Les traitements et les emplacements de réfrigération sont représentés par des couleurs, le rouge indiquant

Espéces poussant prés de Zurich. Les conditions de pré-refroidissement sont indiquées par la luminosité et les

traitements photopériodiques sont représentés par différentes formes.

187




Machine Translated by Google

models + default priors

Shantung maple

Temperature -
Chilling 4
Photoperiod -
C:TH

C:PH

T:P A

sigma

-

:

:

2

Sycamore maple

T T T T
-1.5 1.0 05 00 0.5

Temperature
Chilling -
Photoperiod -
CTH

GiP

TP~

sigma

]
A
[ ]

=

-
—}-
-4

[ ]2 |

-1

0

European béech

-0.5

Temperature
Chilling 1
Photoperiod
C:T A

C:PA

TP~

sigma -

I
L

-0.6

-0.3

0.0

0.3

+ informative priors

Dahurian birch

Temperature
Chilling
Photoperiod -
C:TH

C:PH

TP

sigma

T

=

:

:

.n.“

Silver birch

T T T
1.5 1.0 -05 0.0

Temperature
Chilling
Photoperiod -
CTH

C:PA

TR

sigma

¢

ohh

o ET N

eopmopH

15 10 -05 00 05

Pedunculate oak

Temperature

Chilling 1

;3

-

1
®

Photoperiod E
C:TA
C:PA
T:PA ;
sigma - -
45 10 05 0.0

+ weakly informative priors

Turczaninow hornbeam

Temperature -
Chilling
Photoperiod
GC:TH

C:PH

TP+

sigma

(12 ]

:

o uypy

European

-1.5 -1.0 05
hornbeam

Temperature -
Chilling 1
Photoperiod -
CTH

C:P A

T:PH

sigma

1e

-—

epm®hu

o H

10 05 00

0.5
Small-leaved lime
Temperature T
Chilling 1 z

Photoperiod i !
ECTH A

C:PA

T:PA
sigma —

Figure supplémentaire 4 : Analyse de sensibilité préalable des modéles de jours avant débourrement. Les coefficients de

température, de froid, de photopériode, de rapport froid/température (C:T), de rapport froid/photopériode (C:P), de rapport

température/photopériode (T:P) et I'écart type de I'erreur.

Les valeurs de o sont représentées par la médiane et l'intervalle de crédibilité correspondant a 0,50. Différentes distributions a priori

Les parameétres sont représentés par des couleurs : le rouge indique les distributions a priori par défaut, le bleu indique les distributions

a priori informatives (ordonnée a I'origine = normale(0,4), coefficients = normale(4,2)) et le vert indique les distributions hebdomadaires.

a priori informatifs (intercept = normal(0,10), coefficients = normal(4,10).
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Figure supplémentaire 5 : Analyse de sensibilité a priori des modéles GDH. Les coefficients de température, de

1 02

refroidissement, de photopériode, de rapport refroidissement/température (C:T), de rapport refroidissement/photopériode

(C:P) et de rapport température/photopériode (T:P), ainsi que I'écart-type de I'erreur (o), sont représentés par la

médiane et l'intervalle de crédibilité correspondant a 0,5. Les différentes distributions a priori sont représentées par

des couleurs : le rouge indique les distributions a priori par défaut, le bleu les distributions a priori informatives

(ordonnée a l'origine = normale(10,3), coefficients = normale(0,3)) et le vert les distributions a priori informatives

hebdomadaires (ordonnée a l'origine = normale(10,10), coefficients = normale(0,10)).
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Figure supplémentaire 6 : Distribution prédictive a posteriori pour les modéles spécifiques a I'espece simulant le nombre de jours
avant le débourrement dans des conditions de forgage. Un gradient de couleur permet de distinguer les valeurs observées.

données (y) issues des données prédictives (yrep).
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Figure supplémentaire 7 : Distribution prédictive a posteriori pour les modéles spécifiques a I'espéece
simulant la GDH. Un dégradé de couleurs permet de distinguer les données observées (y) des données prédictives.
(crier).
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Figure supplémentaire 8 : Effet des différents traitements thermiques (forcage) sur les degrés-heures de croissance (DHC) sous
différentes conditions de pré-refroidissement et de photopériode, pour un seuil de température de 2 °C. Les relations prédites par le
modele final sont représentées comme suit :

Lignes continues avec intervalles de crédibilité correspondants de 0,89. Les traitements de refroidissement et les emplacements sont
représentées par des couleurs, ou le bleu indique les espéces poussant prés de Pékin et le rouge indique

Les espéces poussant prés de Zurich. Les conditions de pré-refroidissement sont indiquées par une luminosité plus faible.
(pré-refroidissement élevé) et une luminosité plus élevée (pré-refroidissement plus faible), tandis que les traitements photopériodiques
sont représentés par des lignes et des triangles pleins (photopériode de 16 h) et des lignes et des triangles pointillés.

points (photopériode de 8 h).
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Tableau supplémentaire 1 : Résultats de la modélisation bayésienne du nombre de jours avant le débourrement pour chaque

especes. Les coefficients modélisés sont le refroidissement (°C), la température de forgage (°F) et la photopériode.

(PP), l'interaction entre la température de refroidissement et la température de forgage (C:T), I'interaction entre

refroidissement et photopériode (C:PP) et interaction entre la température de forgage et la photopériode

(T:PP). Catégories de preuve du facteur de Bayes (BF10) pour I'nypothese alternative (H1) et

Les hypothéses nulles (HO) sont adaptées de Jeffreys (1998) avec log() étant le logarithme naturel.

Espéces Paramétre Mégliane [IC & 89 %] log(BF)|Rat ESS 6,86 (6,62 ; 7,110) Preuves antérieures 1,000 3156 Direction
(E) -0,19 (-0,44 ; 0,06) 135,28 N (3,64, 1,74) Décisif pour H1 -
c -1,46 (-1,55 ; -1,36) -2,38 1,001 3492 N (0,00 ; 3,47) Forte pour HO 1)
log(T) 0,51 (0,25 ; 0,76) 62,38 1,000 3226 N (0,00 ; 3,79) Décisif pour H1 !
Shandong PP ) 162 ' i
erable 0,34 (0,24 ; 0,44) . 1,000 3458 N (0,00 ; 3,49) Substantiel pour (=)
C:log(T) -0,36 (-0,46 ; 7,16 H1 1,001 3519 N{0,00 ; 1,38) Décisif pour H1 5
C:PP -0,27)-0,13 (-0,23 ; 7,67 1,000 7762 N (0,40 ; 3,85) Décisif pour H1 !
log(T):PP -0,03) 6,16 (5,87 ; 0,84 1,000 3610 N (0,00 ; 1,38) Anecdotique pour 1)
e 6,45) 0,20 (-0,12; 96,33 HO 1,00 3467 N |2,67, 2,11) Décisif pour H1 -
c 0,51)-1,65 (-1,76 ; 2,53 1,001 3809 N (0,00 ; 4,21) Forte pour HO 1)
Dahurien log(T) -1,54)-0,07 (-0,43 ; 46,73 1,000 3524 N (0,00 ; 4,52) Décisif pour H1 !
bouleau PP 0,24) 0,27 (0,14 ; 2,99 1,000 3250 N (0,00 ; 4,22) Forte pour HO 1)
C:log(T) 0,39) -0,16 (-0,27 ; 2,93 1,001 3870 N (0,00 ; 1,70) Fort pour H1 -
C:PP -0,04) 0,12 (-0,01, -1,81 1,000 6918 N (0,00 ; 4,71) Substantiel pour HO )
log(T):PP 0,25) 6,73 (6,52, -1.73 1,000 3291 N (0,00, 1,67) Substantiel pour HO 1)
e 6,91)-0,11 (-0,32, 163,57 1,000 3599 N (3,23, 1,96) Décisif pour H1 -
c 0,12) -1,56 (-1,64, -3,07 1,001 3799 N (0,00 ; 3,91) Forte pour HO 1)
Turczaninow log(T) -1,49) 0,39 (0,17, 109,57 1,000 3954 N (0,00 ; 4,33) Décisif pour H1 !
charme PP 0,62) 0,34 (0,25, 0,58 1,000 3736 N (0,40 ; 3,91) Anecdotique pour 1)
C:log(T) 0,42) -0,11 (-0,19, 10,37 H1 1,001 3905 N (0,00 ; 1,55) Décisif pour H1 -
C:PP -0,03)-0,12 (-0,20, -1,95 1,000 7309 N (0,40 ; 4,48) Substantiel pour HO m
log(T):PP -0,03) 6,32 (6,11, -0,82 1,000 3904 N (0,00, 1,53) Anecdotique pour 1)
e 6,53) -0,01 (-0,22, 123,07 HO 1,00D 3031 N (4,46 ; 1,40) Décisif pour H1 -
c 0,22)-0,92 (-1,00, 2,99 1,000 3733 N (0,00 ; 2,81) Forte pour HO [©)
log(T) -0,84)-0,21 (-0,44, 34,93 1,000 3430 N (0,00 ; 2,68) Décisif pour H1 !
Sycomore i
erable PP 0,02) 0,25 (0,15, -2,01 1,000 2923 N (0,00 ; 2,79) Substantiel pour HO )
C:log(T) 0,35)-0,01 (-0,11; 3,92 1,000 3850 N (0,0 ; 1,25) Trés fort ppur H1 1,000 5975 N N
C:PP 0,08) 0,08 (-0,02 ; -4,02 (0,00 ; 3,30) Trés|fort pour HO 1,000 2992 N (0,00 ; 1,19) 1)
log(T):PP 0,18) 6,67 (6,39 ; -2,21 Substantiel pour HO 1)
e 6,95) 0,53 (0,24 ; 104,64 1,001 2941 N (3,51, 2,06) Décisif pour H1 -
c 0,79) -1,41 (-1,51; 1,54 1,001 3482 N (0,00 ; 4,10) Substantiel pour ()
Argent log(T) -1,30) -0,64 (-0,92 ; 61,92 H1 1,000 3197 N{0,00 ; 3,75) Décisif pour H1 !
bouleau PP -0,35) 0,05 (-0,05 ; 2,35 1,000 3421 N (0,40 ; 4,10) Fort pour H1 !
C:log(T) 0,16) 0,03 (-0,09 ; 2,97 1,001 3484 N (0,00 ; 1,62) Forte corrélation 1)
C:PP 0,14) 0,18 (0,07 ; -4,06 pour HO| 1,000 6842 N (0,00 ; 4,72) Trés forte corrélation 1)
log(T):PP 0,30) 6,27 (6,03 ; 0,33 pour HO| 1,000 3455 N (0,00 ; 1,60) Anecdotique pour (1)
wE) 6,51) 0,00 (-0,25 ; 99,44 H1 1,001 3124 N (3,49 ; 2,07) Décisif pour H1 -
c 0,25)-1,34 (-1,44 ; -3.24 1,001 3318 N (0,40 ; 4,12) Forte pour HO 1)
européen log(T) -1,26) -0,40 (0,66 ; 60,10 1,001 3342 N (0,40 ; 3,77) Décisif pour H1 1
charme PP -0,15) 0,43 (0,33 ; 0,19 1,000 3868 N (0,00 ; 4,12) Anecdotique pour 1)
C:log(T) 0,53)-0,03 (-0,14 ; 11,70 HO 1,001 3357 N (0,00 ; 1,65) Décisif pour H1 -
C:PP 0,07) 0,14 (0,04 ; -4.17 1,000 7564 N (0,40 ; 4,82) Trés fort ppur HO 1,000 3312 N (6]
log(T):PP 0,24) 5,83 (5,64 ; -0,67 (0,00 ; 1,62) Anecdotique pour (1)
E) 6,00) 0,05 (-0,11 ; 158,89 HO 1,000 3221 N (4,22 ; 1,37) Décisif pour H1 o
c 0,24)-0,74 (-0,82; 3,17 1,000 3767 N (0,00 ; 2,74) Forte pour HO 1)
. log(T) -0,67) 0,18 (-0,01 ; 41,90 1,000 3538 N (0,00 ; 2,62) Décisif pour H1 !
europeen
hétre PP 0,38) 0,23 (0,16 ; -2,02 1,001 3328 N (0,00 ; 2,75) Substantiel pour HO )
C:log(T) 0,30) -0,04 (-0,11 ; 6,39 1,000 3681 N (0,00, 1,13) Décisif pour H1 -
C:PP 0,04) -0,19 (-0,27 ; -3,80 1,000 8040 N (0,00 ; 3,09) Trés fort ppur HO 1,001 3380 N (1)
log(T):PP -0,11) 7,25 (7,02 ; 317 (0,00 ; 1,09) Fort pour H1 |
wE) 7,48) 0,28 (0,05 ; 130,30 1,001 3159 N (3,89, 1,92) Décisif pour H1 -
c 0,52) -1,44 (-1,53 ; -1,35 1,000 3478 N (0,00 ; 3,82) Substantiel pour HO )
Peédonculé log(T) -1,35)-0,55 (-0,78 ; 60,67 1,000 3631 N (0,40 ; 3,54) Décisif pour H1 1
whene PP -0,30) 0,04 (-0,05 ; 2,99 1,000 3848 N (0,00 ; 3,82) Fort pour H1 !
C:log(T) 0,13) 0,03 (-0,07, 2,98 1,000 3565 N (0,00 ; 1,51) Forte corrélation 1)
C:PP 0,13) 0,18 (0,09, -4,10 pour HO| 1,000 6246 N (0,00 ; 4,44) Trés forte corrélation 1)
log(T):PP 0,27) 7,05 (6,73, 1,48 pour HO| 1,000 3918 N (0,00 ; 1,50) Substantiel pour (—)
wE) 7,35) 0,07 (-0,22, 65,51 H1 1,001 2910 N (4,23, 1,88) Décisif pour H1 ,
c 0,32) -1,27 (1,38, 2,93 1,000 4758 N (0,40 ; 3,74) Forte pour HO (6]
Petites fevilles log(T) -1,18) -0,21 (-0,49, 47,98 1,000 3758 N (0,00 ; 3,46) Décisif pour H1 !
o PP 0,08) 0,18 (0,07, 241 1,000 3870 N (0,00 ; 3,75) Forte pour HO 1)
C:log(T) 0,29) -0,05 (-0,17, 0,13 1,000 4754 N (0,00 ; 1,53) Anecdotique pour (=)
C:PP 0,06) 0,04 (-0,08, -3.80 H1 1,000 6552 N (0,00 ; 4,14) Trés fort pour HO 1,002 3871 1)
log(T):PP 0,15) -2,91 N (0,00 1,49) Fort pour HO (1)
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Tableau supplémentaire 2 : Résultats de la modélisation bayésienne du GDH pour chaque espéce.

Les coefficients modélisés sont le refroidissement (C), la température de forgage (T), la photopériode (PP),
l'interaction entre le refroidissement et la température de forgage (C:T), l'interaction entre le refroidissement et
La photopériode (C:PP) et l'interaction entre la température et la photopériode (T:PP) sont prises en compte.
Les catégories de preuve du facteur de Bayes (BF10) pour I'hypothése alternative (H1) et I'hypothése nulle

(HO) sont adaptées de Jeffreys (1998), log() désignant le logarithme népérien.

Espéces Médiane du parameétre [IC & 89 %] : log(BF) Rhat ESS Preuye a priori 198,9 1,000 2838 N (9,39 ; 0,55) Direction
(E) 10,02 (9,80 ; 10,23) ; Décisif pour H1 N
c -0,17 (-0,40; 0,05) ; -1,33 1,000 2744 N (0]00 ; 1,09) Substantiel pour HO 1)
Shandong log(T) -0,33 (-0,41;-0,25) ; 9,711,000 2787 N (0J00, 1,19) Décisif pour H1 !
srable PP 0,46 (0,24 ; 0,68) ; 3,53 1,000 3381 N (0J00 ; 1,10) Trés fort pour H1 3,72 1,000 2743 N (0,00 ; -
C:log(T) 0,20 (0,12;0,29) ; 0,44) Treg fort pour Hit 9,5 1,0005516 N (0,00 ; 1,21) .
C:PP -0,31(-0,40; -0,23) ; Décisif pour H1 1
log(T):PP -0,13 (-0,22 ; -0,04) ; 0,78 H1 1,000 3490 N (0,00 ; 0,44) Anecdotique pour 1)
E) 9,31(9,13;9,50) ; 257,88 1,000 3423 N (8,83 ; 0,47) Décisif pour H1 -
c 0,17 (-0,03; 0,37) ; -1,09 1,000 3568 N (0,00 ; 0,94) Anecdotique pour 1)
Dahurien log(T) -0,32 (-0,38 ; -0,24) ; 11,93 HO 1,000 3488 N (0,00, 1,01) Décisif pour H1 !
bouleau PP 0,07 (-0,29;0,11) ; -1,86 1,001 3640 N (0,00 ; 0,95) Substantiel pour HO )
C:log(T) -0,03 (-0,11; 0,05) ; -1.8 1,000 3628 N (0,00 ; 0,38) Substantiel pour HO 1)
C:PP -0,04 (-0,12; 0,03) 2,78 1,000 7157 N (0,00, 1,06) Forte pour HO 1)
log(T):PP 0,07 (0,00 ; 0,16) 0,91 1,001 3726 N (0,0 ; 0,37) Anecdotique pour 1)
E) 9,84 (9,69 ; 10,01) 220,79 HO 1,00ft 3239 N (9,11 ; 0,61) Décisif pour H1 -
c -0,02 (-0,20 ; 0,16) 2,36 1,001 3554 N (0,00 ; 1,21) Forte pour HO @)
Turczaninow log(T) -0,36 (-0,42 ; -0,30) 17 1,001 3405 N (0,0 ; 1,35) Décisif pour H1 1
charme PP 0,34 (0,16 ; 0,52) 2,06 1,000 3692 N (0,40 ; 1,21) Substantiel pour (=)
C:log(T) 0,13 (0,06 ; 0,20) 1,57 H1 1,00{1 3560 N (0,00 ; 0,48) Substantiel pour (—)
C:PP -0,08 (-0,14 ; -0,01) -1.77 H1 1,000 7309 N (0,00 ; 1,39) Substantiel pour HO 1)
log(T):PP -0,11(-0,18 ; -0,04) 0,73 1,000 3877 N (0,00 ; 0,47) Anecdotique pour 1)
g 9,60 (9,41 ; 9,80) 207,77 H1 1,00p 2899 N (9,94, 0,72) Décisif pour H1 -
c -0,12 (-0,32; 0,08) -1,96 1,001 3621 N (0,40 ; 1,45) Substantiel pour HO 1)
Sycomore log(T) 0,08 (0,01;0,16) -1.99 1,000 3290 N (0,40, 1,39) Substantiel pour HO 0
érable PP 0,17 (-0,39;0,04) -1.5 1,000 2771 N (0,00, 1,44) Substantiel pour HO )
C:log(T) 0,26 (0,17 ; 0,34) 5,96 1,000 3660 N (0,40 ; 0,65) Décisif pour H1
C:PP 0,02 (-0,11; 0,07) -3,39 1,000 4743 N (0,00 ; 1,71) Forte pour HO
log(T):PP 0,06 (-0,02 ; 0,16) -7 1,000 2856 N (0,00 ; 0,61) Substantiel pour HO
) 9,87 (9,62 ; 10,10) 145,03 1,001 2699 N (9,22, 0,86) Décisif pour H1 .
c 0,48 (0,24 ;0,72) 1,87 1,001 2945 N (0,00 ; 1,72) Substantiel pour )
Argent log(T) -0,32 (-0,41 ; -0,23) 7.5 H1 1,000 2833 N (0,00 ; 1,57) Décisif pour H1 1
bouleau PP 0,54 (-0,77 ; -0,27) 3,38 1,000 3217 N (0,40 ; 1,72) Fort pour H1 !
C:log(T) -0,02 (-0,11; 0,08) 2,37 1,001 2883 N (0,0 ; 0,68) Forte pour HO ()
C:PP 0,00 (-0,11; 0,10) -3,38 1,000 6042 N (0,40 ; 1,98) Forte pour HO )
log(T):PP 0,16 (0,06 ; 0,25) 0,96 1,000 3200 N (0,00 ; 0,67) Anecdotique pour )
E) 9,51(9,31;9,73) 174,84 H1 1,000 3077 N |(9,22, 1,08) Décisif pour H1 -
c -0,10 (-0,34 ; 0,11) -2,48 1,001 3319 N (0,00 ; 2,16) Forte pour HO (-)
européen log(T) -0,26 (-0,35 ; -0,18) 56 1,000 3233 N (0,00 ; 1,97) Décisif pour H1 !
charme PP -0,33(-0,57 ; -0,10) -0,14 1,000 3976 N (0,00 ; 2,16) Anecdotique pour )
C:log(T) 0,36 (0,27 ; 0,45) 12,43 HO 1,00/ 3376 N (0,00 ; 0,86) Décisif pour H1 -
C:PP -0,04 (-0,14 ; 0,06) -3,46 1,000 5684 N (0,00 ; 2,52) Trés fort pour HO 1,000 3109 N )
log(T):PP 0,12 (0,03, 0,21) -0,52 (0,00 ; 0,85) Anecdotique pour (-)
E) 9,16 (9,00, 9,33) 260,41 HO 1,001t 3226 N (9,80, 0,80) Décisif pour H1 -
c -0,08 (-0,24, 0,07) -2,5 1,000 3377 N (0,00 ; 1,58) Forte pour HO )
européen log(T) 0,24 (0,17, 0,30) 8,06 1,001 3858 N (0,00 ; 1,51) Décisif pour H1 .
hétre PP 0,18 (0,00, 0,35) -1,28 1,001 3666 N (0,00 ; 1,59) Substantiel pour HO )
C:log(T) 0,24 (0,17, 0,31) 8,57 1,000 3878 N (0,00 ; 0,65) Décisif pour H1 -
C:PP -0,07 (-0,14, 0,01) -2,55 1,000 5838 N (0,00 ; 1,79) Forte pour HO (-)
log(T):PP -0,18 (-0,25, -0,11) 48 1,000 3603 N (0,00 ; 0,63) Décisif pour H1 |
) 10,44 (10,21, 10,64) 263,17 1,000 2771 N (9,37 ; 0,70) Décisif pour H1 -
c 0,26 (0,03, 0,47) -0,6 1,000 3705 N (0,00 ; 1,40) Anecdotique pour (-)
Pédonculé log(T) -0,39 (-0,47,-0,31) 12,84 HO 1,000 3381 N (0,00 ; 1,30) Décisif pour H1 1
hene PP -0,50 (-0,72, -0,28) 3,89 1,000 3412 N (0,00 ; 1,40) Trés fort pour H1 1,000 3765 N !
C:log(T) 0,00 (-0,09, 0,09) 2,32 (0,00; 0,55) Forte pour HO )
C:PP 0,02 (-0,08;0,11) -3,26 1,000 7144 N (0,00 ; 1,63) Forte pour HO )
log(T):PP 0,17 (0,09 ; 0,26) 2,38 1,000 3459 N (0,00 ; 0,55) Fort pour H1 -
E) 10,25 (9,95 ; 10,54) 114,81 1,000 2911 N (9,82, 0,89) Décisif pour H1 .
c 0,02 (-0,24 ; 0,27) 2,42 1,000 4708 N (0,00 ; 1,76) Forte corrélation )
Petites feuilles log(T) -0,24 (-0,34 ; -0,15) 41 pour HO 1,000 4156 N (0,00 ; 1,63) Trés forte corrélation !
ronvert PP -0,17 (-0,46 ; 0,10) -1,89 pour H1| 1,000 3709 N (0,00 ; 1,77) Substantiel pour HO (-)
C:log(T) 0,15 (0,05 ; 0,25) 0,26 1,000 5016 N (0,00 ; 0,72) Anecdotique pour )
C:PP -0,07 (-0,18 ; 0,04) -2,93 H11,00p 6312 N (0,00 ; 1,95) Forte pour HO )
log(T):PP 0,03 (-0,08 ; 0,14) 2,24 1,000 3737 N (0,40 ; 0,70) Substantiel pour HO )
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Matériel supplémentaire : Le suivi du flux d’isotopes de I'eau dans les bourgeons
permet d’identifier le début de 'endodormance, mais pas la levée de dormance,

chez les arbres des régions tempéreées.

Stage 3

Stage 2 Stage 3 Stage 4

Figure supplémentaire 1 : Représentation visuelle des stades phénologiques printaniers utilisés pour classer le
débourrement des espéces d’'arbres a feuilles caduques. Sont illustrés des exemples représentatifs pour le chéne

(en haut) et les boutures de bouleau (en bas).
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Tissue —e— Bud -4- Twig

European beech Sessile oak Wild service tree

5'%0

Figure supplémentaire 2 : Relation entre les isotopes de I'oxygéne (! 180) et de I'hydrogéne (! 2H) contenus dans
I'eau des bourgeons et des brindilles de jeunes arbres en pot mesurés pendant I'hiver 2022.
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Status . budburst . dead . endodormancy

il firbot b bl
44
34
2
1_
0+

54
4-
3_
2_
1_
0+

5..
8
8 37
B 2-
[}

o 14

0_

5
4-
a4
9
14
0-

5_
4-
34
24
1_
04

swr]

01112019  01.012020  01.03.2020

01.11.2019  01.01.2020  01.03.2020

Sampling Date

Figure supplémentaire 3 : Etat des boutures & la fin de 'expérience en fonction de la date
d’échantillonnage. Le vert (débourrement) indique les boutures ayant débourré avant fin avril, 'orange

(mortes) indique les boutures mortes en chambre climatique et le lilas (endodormance) indique les

boutures ayant survécu jusqu’a la fin de I'expérience mais n’ayant pas pu débourrer malgré plusieurs
mois de conditions de forgage a 20 °C et 24 h de photopériode.
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Budburst success (%)

Budburst success (%)
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Figure supplémentaire 4 : (A) Corrélation entre le taux de réussite du débourrement et I'absorption d’eau a
court terme et (B) la teneur en eau des bourgeons. Les lignes continues et les zones ombrées représentent
les prédictions du modéle et leurs intervalles de confiance a 90 %, tandis que les points représentent les
données brutes. Les différents sites sont illustrés par des triangles bleus pour Uetliberg (site de haute
altitude) et des cercles rouges pour Muttenz (site de basse altitude).
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Tableau supplémentaire 1 : Apercu des campagnes d’échantillonnage représentées par la date et le jour de
I'année (DoY).

Campagne 1 Date de l'année Commentaire
10.10.2019 283

2 23.10.2019 296
3 06.11.2019 310
4 27.11.2019 331
5 11.12.2019 345
6 27.12.2019 361
7 06.01.2020 6
15.01.2020 15 prélévements supplémentaires pour analyse isotopique
8 24.01.2020 24
9 29.01.2020 29 prélevements supplémentaires pour analyse isotopique
10 11 06.02.2020 37
12 13.02.2020 44 prélevements supplémentaires pour analyse isotopique
13 19.02.2020 50
14 05.03.2020 65
15 31.03.2020 91

Tableau supplémentaire 2 : Jour de 'année (JdA) prévu pour le débourrement. Le JdA du débourrement était
reconstitué a partir du temps thermique de débourrement observé en chambre climatique et du
La température observée sur le site était la suivante : pour toutes les espéces, la campagne d’échantillonnage avant le débourrement était...

utilisé pour la prédiction.

Date prévue de débourrement
Site Espéce Moyenne Plus tét| Plus tard
Muttenz Erable 112 105 115
Charme de Muttenz 81 79 82
Muttenz Hétre 104 103 107
Muttenz Chéne 103 100 111
Muttenz Citron vert 104 91 115
Erable d'Uetlibdrg 108 106 109
Charme d'Uetliberg 103 97 106
Uetliberg Hétre 110 106 114
Uetliberg Chéne 103 100 108
Uetliberg Citron vert 102 97 106
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Matériel supplémentaire : Le marquage isotopique stable révele les flux d’eau

et de carbone dans les jeunes arbres des régions tempérées avant le
débourrement.

Calculs supplémentaires
Calcul de I'humidité relative de I'air

L'humidité relative de I'air a été mesurée a l'intérieur de la chambre climatique, mais pas a l'intérieur de la tente.
Par conséquent, nous avons calculé la pression de vapeur saturante a l'intérieur de la tente (es) a I'aide de la
formule d'August-Roche-Magnus (équation 1), ou T représente la température a l'intérieur de la chambre climatique en °C.

17,625 -T

es =6.11-exp W (1)

La pression de vapeur (e) a été calculée comme la pression partielle de la vapeur d'eau dans I'air (pH20).
en utilisant I'équation 2, ou xH20 est la fraction de H20 dans I'atmosphére en ppm (mesurée par
L2120-i, Picarro Inc., Santa Clara, CA, Etats-Unis), et p est la pression atmosphérique moyenne sur

5 avril 2022 mesuré a la station météorologique de l'institut (95,0 kPa).

e = pH20 = xH20 - p 2)
Ensuite, I'hnumidité relative de I'air (HR) a l'intérieur de la tente a été calculée a partir de e et es en utilisant I'équation 3.

et
RH= _— -100 (3)
est

Calcul de la fraction de marqueur incorporée dans les tissus végétaux

Pour une meilleure compréhension de I' exces de marquage 2H20O, la fraction moyenne du marqueur incorporé
dans les tissus végétaux (pincorp) a été estimée pour I'expérience 1 a partir de la moyenne isotopique
composition du sol (u! 2Hsol), directement déterminée apres I'étiquetage souterrain, le fond (u! 2Hfond ) et
I'échantillon (u! 2Héchantillon ), Equation 4).

p! 2Héchantillon 1 p! 2Hfond - ui2H

pincorp (%) = p! (4)
2Hsol 1 ! 2Hfond p! 2Hsol 1 p! 2Hfond

L'écart type de I'étiquette incorporée dans les tissus végétaux ( incorp) a été calculé comme un
propagation de l'incertitude de la moyenne et de I'écart type de la composition isotopique de

sol, fond et échantillon (Equation 5).

2 2 2
_ # pincorp # pincorp 5 # pincorp )
incorp (%) = CRHO - 12Hbackground - !2Hsol
# ui2H # u! 2Hbackground # ! 2Hsol

®)

Le calcul des trois dérivées partielles a conduit a I'équation 6.
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1 I
. 2" ui2H 2.
incorp(%) = - 12H - I 2Hbackground

1 ]
Wt 2Hsol 1 ut 2Hfond Wl 2Hsol 1 p! 2Hfond2

(6)

Tu2H

2
! 2Hsol
p! 2Hsol 1 p! 2Hfond2

Pour I'expérience 2, la fraction moyenne du marqueur incorporée dans le tissu végétal et I'écart type
correspondant ont été calculés de la méme maniére que pour l'expérience 1.

Tableaux supplémentaires

Tableau supplémentaire 3 : Caractérisation des jeunes arbres en pot. La hauteur + écart-type correspond a
la hauteur et a I'écart-type de tous les jeunes arbres étudiés dans I'expérience.
les espéces respectives.

Hauteur + écart-type Age Origilhe des graines Taille du pat Anatomie du bois
F. sylvatica 50 £+ 9 cm 5 ans 47°11' N, |7°32' E 4 | Diffuse-poreux
P. sylvestris 87 # 9 cm 5 ans 46°18' N, 7°37' E 3| Trachéides
Q. petraea 83 £+ 16 cm 5 ans 47°26' N|, 7°47' E 3 | S. torminalis Poreux annulaire
83+14cm2ans47°44'N, 8734'E 4 | Diffus-poreux

Tableau supplémentaire 4 : Approximation de la fraction moyenne d’étiquette (%) incorporée dans le

tissu végétal et écart-type correspondant (u £ ) au début de la phase de forcage

de l'expérience 1. La fraction d'étiquette a été calculée a partir de la moyenne et de I'écart-type correspondant
écart de la composition isotopique ( valeurs 2H dans ) de I'excés de marqueur, du sol marqué et

arriére-plan utilisant les équations 4 et 6.

. Marque intégrée Excés d'étiquettes sol étiqueté Arriere-plan
Espéces Tissu

(bt ) (CEND) (CEND) (CERD)
fraction (%) 12H() 1 2Hsol ( ) ! 2Hbackground ()

Bourgeons 22411 1012 399+212 138+2

S. toxminalis brindilles 1,70,8 742 399+212 13844
Tige 142+621 69+12 399+212 1862

Bourgeons 010,11 04 2734213 12945

Q. petraea brindilles 1,4+1,019,3 1414 273213 1265
Tige +114 704 273+213 18812

Bourgeons 2,6+0,5 1212 42352 13914

F. sylvatica brindilles 2,7£0,3 12£5 423£52 140£6
Tige 11,1£1,2 5510 423452 17144

Bourgeons 1,6+0,5 1046 554 +208 163+2

P. sylvestris brindilles 2:0,7 1212 554208 1456
Tige 10,5+3,4 67+11 554208 1833
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Tableau supplémentaire 5 : Approximation de la fraction moyenne d’étiquette (%) incorporée dans le

tissu végétal et écart-type correspondant (u £ ) au début de la phase de forcage

de I'expérience 2. La fraction d'étiquette a été calculée a partir de la moyenne et de I'écart-type correspondant
écart de la composition isotopique ( valeurs 2H dans ) de I'excés de marqueur, du sol marqué et

arriere-plan utilisant les équations 4 et 6.

R ' Marque intégrée Exces d'étiquettes vapeur étiquetée Arriére-plan
Espéces Tissu

(pt ) (b ) (b ) (bt )

fraction (%) 12H() ! 2Hvapor () ! 2Hbackground ()

Bourgeons 124 +6 64 + 32 491 + 247 -22+5

Q. petraea brindilles 10,5+5,1 5321 491 + 247 -17+5
Tige 3,7+1,6 21+8 491 + 247 -78+2

Bourgeons 9,8+5,0 51+9 491 + 247 -26+4

F. sylvatica brindilles 72+34 387 491 + 247 -31+6
Tige 72+33 40 £ 45 491 + 247 -56 + 4

Bourgeons 3,7+17 205 491 + 247 -50 £ 2

P. sylvestris brindilles 3,7+17 20+ 18 491 + 247 -36 £ 6
Tige 2,3+1,0 138 491 + 247 -67+3

Figures supplémentaires

Figure supplémentaire 5 : lllustration de I'échantillonnage des tiges (a gauche) et de I'échantillonnage des rameaux et des bourgeons
(a droite). Des échantillons de tige de 2 cm ont été prélevés a environ 3-5 cm au-dessus du sol, tandis qu'au moins 5
Des rameaux et des bourgeons ont été prélevés sur les parties les plus supérieures du jeune arbre. Les bourgeons ont été détachés.
a environ 1-2 mm au-dessus de l'interface rameau-bourgeon (ciseaux noirs). Les rameaux ont été coupés a 1-2 cm.
sous le bourgeon (ciseaux blancs).
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Figure supplémentaire 6 : lllustration des conditions expérimentales de I'expérience 2 lors du marquage

atmosphérique. (A) La température de l'air et (B) I'intensité lumineuse ont été mesurées a I'intérieur de la

chambre climatique. (C) L’humidité relative (HR) de I'air est représentée par une ligne pointillée pour la
mesure a l'intérieur de la chambre, tandis que les lignes continues représentent I'HR estimée a I'intérieur

de la tente placée dans la chambre climatique. (D) La concentration de CO

et (E, F) les isotopes stables

ont été mesurés a l'intérieur de la tente. L'HR dans la tente a été calculée a partir de la pression de vapeur

saturante et de la pression de vapeur d’eau a la température de I'air de la chambre climatique.
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Figure supplémentaire 7 : lllustration de la composition isotopique de I'eau du sol dans I'expérience 2 apres
le marquage atmosphérique avec de la vapeur d'eau enrichie en 2H20 affichée sous forme de points noirs
Les lignes de régression avec intervalles de confiance correspondants de 0,95 représentent la relation
linéaire entre ! 2H et ! 180 déterminée a partir de I'eau tissulaire de trois jeunes plants non marqués apres
sept jours de la phase de refroidissement et de trois jeunes plants a la derniere date d'échantillonnage de

la phase de forgage.
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Figure supplémentaire 8 : lllustration de la relation linéaire spécifique a l'espéce et au tissu avec les
intervalles de confiance correspondants de 0,95 entre ! 2H et ! 180. La relation linéaire a été déterminée
a partir de trois jeunes plants non marqués aprés sept jours de la phase de refroidissement et a partir
de trois jeunes plants a la derniére date d'échantillonnage de la phase de forgage de I'expérience 1
(points noirs).
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Figure supplémentaire 9 : Evolution de la teneur en eau en fonction de 'augmentation des conditions de

forcage dans I'expérience 1 pour chaque espéce et tissu étudié. Les droites de régression, avec leurs

intervalles de confiance a 95 %, indiquent le sens des corrélations. Les traits pleins représentent les

corrélations significatives (P = 0,050), tandis que les traits pointillés représentent les corrélations faibles,
mais non significatives (0,050 < P < 0,100).
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Figure supplémentaire 10 : (A) Corrélation entre la hauteur de la tige et celle du rameau , et (B) corrélation
entre la hauteur du rameau et celle du bourgeon dans I'expérience 1 pour chaque espéce étudiée. Les droites
de régression, avec leurs intervalles de confiance a 0,95, représentent les corrélations significatives (P = 0,050).
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Matériel supplémentaire : Impacts de la réduction des précipitations
et de la précocité du printemps sur la phénologie intra- et interspécifique
compeétition entre les jeunes hétres, chénes et tilleuls

Tableaux supplémentaires

Tableau supplémentaire 1 : Caractérisation des jeunes arbres plantés. Hauteur * écart-type et
Le diametre + écart-type correspond a la hauteur et au diameétre avec I'écart-type correspondant.

de tous les jeunes plants évalués au printemps 2021, au début de I'expérience.

Especes Taper Hauteur + écart-type Diamétre + écart-type |Age Origine|des graines
Hétre européen Quickppt 32,4 +7,3cm 4,9+ 0,8 mm 2 ans 47°11'N, 7°32' E
chéne sessile Quickpot 36,0 + 10,5 cm 5,3 + 1,1 mm 2 ans 47°24' N, 8°11' E

Tilleul a petites feuilles Quickpot 27,4 + 6,7 cm 4,4 + 1,1 mm 2|ans Stiddeutschland (823 07)
Tilleul a petites feuilles Racine nue 45,7+ 12,1 cm 7,8 £ 2,1 mm 2 ans Sijddeutschlapd (823 07)

Tableau supplémentaire 2 : Efficacité du traitement de réchauffement passif au cours du printemps 2022 et
2023. Toutes les températures correspondent aux températures mesurées en °C a I'aide de thermocouples.
(Sonde thermocouple modéle HYP1, Omega Engineering Inc., Norwalk, CT, Etats-Unis) & I'intérieur

les bouteilles en PET (réchauffement passif) ou dans des conditions ambiantes extérieures (témoin).

Date Réchauffement passif Controle Effet
moyenné min max moyenne min max moyenne min max
DOY 18-103 6,2 j?nv. (a -0,917,954-2,110,5 -115/4 0,8 -3)2 10,4 0,126
partir de 18) 3,4 févr. 5,1 3-1,21714,2-11 0,4-1213,40/9-0,9 1.101
2022 7879 21,6 6/9 1,3 18,56,9 19,309 1,2159 1 03,7
mar -0,22,3
avril (jusqu'au 13) 0,126
DOY 18-103 5 -0,7 15,9 4.3 -0,511,7 0,7 -0,24.2
janv. (a partir du 18) 1.9 -1,16,8 1.9 -0,95p2 0 -0,21{1
2023 févr. 3.9 -2,215,4 3,2 -1,811,40,7 -0,44
mar 7.6 1.420.1 6.8 1,6 15,3 0,8 -0,24,8
avril (jusqu'au 13) 9 3 19.1 8.4 3,215,40,6 -0,2 3,7
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Tableau supplémentaire 3 : Résultats de la modélisation bayésienne par espéce du volume foliaire ! 13C.

Les performances du modele sont indiquées par le coefficient de détermination R? (Rhat) et la taille effective de

I'échantillon (ESS), tandis que l'interprétation statistique du modéle a été réalisée a I'aide des facteurs de Bayes (BF) et des régions.

d'équivalence pratique (ROPE). ROPE indique I'espace des paramétres utilisé pour I'équivalence.

Le test d'équivalence, tandis que log(BF) indique la probabilité a posteriori de I'nypothése alternative (H1) par rapport a

I'hypothése nulle (HO), avec log(BF) > 1,1 indiquant des preuves en faveur de I' hypothése alternative.

de H1.
Médian Avant
Espéces Paramétre (+0,891C) Equivalence ROPE log(BF) Rhat|ESS M )
30,5 N
(Intercepter) (-30,64, -30,34) (-0,09, 0,09) -0,96 Rejeté 928,3 1,000 4457 (-30,54, 2,31)
Echantillonnage ao(t (-1,11;-0,81) (-0,09 ; 0,09) Rejeté 19,5 1,000 4334 N (0, 4,61)
Het 0,29 N
e Sécheresse oui (0,14 ; 0,44) (0,09 : 0,09) Rejeté 0,75 1.000 4768 (0, 4,61)
0,02 N
Année 2023 (-0,18 ; 0,19) (-0,09 ; 0,09) Indpcis -3,67 1,000 3706 (0,4,61)
0,18 L N
Quercus de compétition (-0,31, -0,06) (-0,09 ; 0,09) Indgcis -1,28 1,000 5605 (0, 5,08)
0,37 N
Concours Tilia (0,25;0,5) (-0,09 ; 0,09) Rejeté 4.7 1.000 5853 (0, 5,04)
Sécheresse oui : 0,5 N
Année 2023 (0,29;0,7) (-0,09 ; 0,09) Rejeté 3.42 1.000 4312 (0, 5,29)
Echantillonnage en aot : 0,47 N
Année 2023 (0,25 ; 0,67) (-0,09 ; 0,09) Rejeté 221 1.000 3878 (0, 5,25)
-29,05 N
(Intercepter) (-29,22 ; -28,89) (-0,08 ; 0,08) -0,06 Rejeté 732,86 1,002 3449 (-29,17, 2)
N
Sécheresse oui (-0,23;0,11) (-0,08 ; 0,08) Indgcis -3,46 1,002 3023 (0, 4)
0,45 N
Chéne Fagus de compétition (-0,64, -0,26) (-0,08 ; 0,08) Rejeté 322 1,001 3761 (0, 4,38)
0,04 N
Concours Tilia (-0,22; 0,15) (-0,08 ; 0,08) Indgcis -3,52 1,002 3233 (0, 4,38)
0,05 L N
Année 2023 (-0,21;0,11) (-0,08 ; 0,08) Indfcis -3,58 1,000 3815 (0,4)
0,41 N
Echantillonnage ao(t (-0,58, -0,26) (-0,08 ; 0,08) Rejeté 3,29 1,001 3812 (0, 4)
Sécheresse oui : 0,69 N
Fagus de compétition (0,42 ; 0,95) (-0,08 ; 0,08) Rejeté 3,76 1,001 3290 (0, 5,62)
Sécheresse oui : 0,48 N
Concours Tilia (0,23;0,76) (-0,08 ; 0,08) Rejeté 0,35 1,002 3116 (0, 5,65)
Année 2023 : 0,46 N
Echantillonnage aoit (0,24 ;0,67) (-0,08 ; 0,08) Rejeté 1,66 1,001 3393 (0, 4,56)
-30,04 N
(Intercepter) (-30,15 ; -29,93) (-0,08 ; 0,08) -0,43 Rejeté 1325,96 1,000 7711 (-30,31, 1,94)
N
Tilleul Echantillonnage ao(t (-0,53, -0,33) (-0,08 ; 0,08) Rejeté 8,74 1.000 9867 (0, 3,87)
0,36 N
Fagus de compétition (-0,48, -0,24) (-0,08 ; 0,08) Rejeté 3,69 1.000 6643 (0, 4,23)
0,29 N
Quercus de compétition (-0,42,-0,16) (-0,08 ; 0,08) Rejeté 1,48 1.000 7255 (0, 4,24)
0,29 N
Sécheresse oui (0,19; 0,4) (-0,08 ; 0,08) Rejeté 4.28 1.000 9314 (0, 3,87)
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Tableau supplémentaire 4 : Résultats de la modélisation bayésienne par espéce de la prématurité foliaire

décoloration. Les performances du modéle sont indiquées par R"s (Rhat) et les tailles d'échantillon effectives.

(ESS), tandis que l'interprétation statistique du modeéle a été réalisée a I'aide des métriques des facteurs de

Bayes (BF) et des régions d'équivalence pratique (ROPE). ROPE indique I'espace des paramétres

utilisé pour les tests d'équivalence (Equivalence), tandis que log(BF) indique la probabilité a posteriori

de I'nypothése alternative (H1) contre I'hypothése nulle (HO) avec log(BF) > 1,1 indiquant
preuves en faveur de H1.

Median Avant
Espéces Parametre (£ 0,89 IC) Equivalence ROPE log(BF) Rhat ESS M, )
-1,05 N
(Intercepter) (-1,22;-0,89) (-0,18 ; 0,18) 0,21 Rejeté 16.22 1.0p0 3300 (0,2,5)
N
Année 2023 (0,02 ; 0,42) (-0,18 ; 0,18) Indécis -1,55 1,001 2933 (0,2,5)
Het 0,06 N
e Sécheresse oui (-0,14 ; 0,26) (-0,18 ; 0,18) Indécis -2,85 1.000 3072 0, 2,5)
-0,02 N
Quercus de compétition (-0,2; 0,16) (-0,18 ; 0,18) Indécis -3,09 1,002 2414 (0, 2,5)
0,43 N
Concours Tilia (-0,6 ;-0,25) (-0,18 ; 0,18) -0,34 Rejeté 2,94 1,001 3374 (0, 2,5)
N
Réchauffement passif oui | (-0,5;-0,19)(-0,18; 0,18) 1,06 Rejeté 3.51 1,001 3377 (0, 2,5)
Année 2023 : N
Sécheresse oui (0,78 ; 1,34) (-0,18 ; 0,18) -2,47 Rejeté 833 1,001 2572 (0,2,5)
N
(Intercepter) (-2,64 ;-2,28) (-0,18 ; 0,18) 1,2 Rejeté 52,94 1,000 2763 (0,2,5)
N
Année 2023 (1, 1,39) (-0,18, 0,18) Rejeté 22,73 1,000 2593 (0, 2,5)
-0,05 N
Chéne Sécheresse oui (-0,24 ; 0,14) (-0,18 ; 0,18) Indécis -3 1.000 2788 (0,2,5)
0,04 N
Fagus de compétition (-0,12; 0,21) (-0,18 ; 0,18) Indécis -3,13 0,999 3027 (0, 2,5)
0,76 N
Concours Tilia (-0,32,0) (-0,18; 0,18) Indécis -2,03 1.000 3397 (0, 2,5)
0,08 N
Réchauffement passif oui | (-0,23; 0,06) (-0,18 ; 0,18) Indécis -2,88 1.000 3309 (0, 2,5)
Année 2023 : -0,04 N
Sécheresse oui (-0,29 ; 0,24) (-0,18 ; 0,18) Indécis 2,7 1.000 2474 (0, 2,5)
0,86 N
(Intercepter) (0,67 ; 1,03) (-0,18 ; 0,18) -0,43 Rejeté 12,68 1,0p0 5009 (0, 2,5)
N
Année 2023 (-0,66, -0,21) (-0,18, 0,18) 0,6 Rejeté 1.9 1.000 4423 (0, 2,5)
Tilleul N
fled Sécheresse oui (0,38 ;0,82) (:0,18 ; 0,18) 0,12 Rejeté 4.16 1.000 4111 ©, 2,5)
N
Fagus de compétition (-0,31;0,08) (-0,18 ; 0,18) Indécis -2,53 1.000 6116 (0,2,5)
0,35 N
Quercus de compétition (-0,53, -0,15) (-0,18, 0,18) Indécis 1.01 1.000 5346 (0, 2,5)
0,09 N
Réchauffement passif oui | (-0,07 ; 0,26) (-0,18 ; 0,18) Indécis -2,79 1,001 6092 (0, 2,5)
Année 2023 : 0,01 N
Sécheresse oui (-0,32; 0,3) (-0,18 ; 0,18) Indécis -2,52 1.000 3844 (0,2,5)
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Tableau supplémentaire 5 : Résultats de la modélisation bayésienne par espéece de I'azote foliaire

Le contenu. Les performances du modéle sont indiquées par R"s (Rhat) et les tailles d'échantillon effectives (ESS).
tandis que l'interprétation statistique du modéle a été réalisée a I'aide des métriques des facteurs de Bayes

(BF) et régions d'équivalence pratique (ROPE). ROPE indique I'espace des paramétres utilisé

pour les tests d'équivalence (Equivalence), tandis que log(BF) indique la probabilité a posteriori de

I'hypothése alternative (H1) contre I'hypothése nulle (HO) avec log(BF) > 1,1 indiquant

preuves en faveur de H1.

Médian Avant
Espéces Paramétre (+0,89 IC) Equivalence ROPE log(BF) Rhat ESS (I, )
112 N
(Intercepter) (1,09 ; 1,15) (0,42 ; 0,02) -0,03 Rejeté 173,55 1,000 4620 (1,13;0,41)
N
Echantillonnage aoit (-0,07, 0) (-0,02 ; 0,02) Indécis -2,49 1.000 4026 (0, 0,82)
0,02 N
Hétre Quercus de compétition (-0,01; 0,04) (-0,02 ; 0,02) Indécis -3,58 1.001 6301 (0,0,91)
0,07 N
Concours Tilia (0,05 ;0,09) (0,42 ; 0,02) 0 Rejeté 3,61 1.000 6364 (0,0,9)
N
Année 2023 (-0,03 ; 0,03) (-0,02 ; 0,02) Indécis -3.8 1,001 4643 (0, 0,82)
0,11 N
Sécheresse oui (0,08;0,14) (0,42 ; 0,02) -0,12 Rejeté 9.16 1.000 4707 (0,0,82)
Echantillonnage en ao(t : N
Année 2023 (-0,16 ; -0,08) (-0,02 ; 0,02) -0,1 Rejeté 5.21 1,001 4540 (0,0,94)
Echantillonnage en ao(t : N
Sécheresse oui (-0,14 ; -0,06) (-0,p2 ; 0,02) 1,42 Rejeté 5.42 1.000 4287 (0, 0,94)
N
(Intercepter) (1,38 ;1,46) (0,02 ; 0,02) -0,09 Rejeté 221,241,001 3825 (1,38 0,57)
N
Echantillonnage aofit (-0,13 ; -0,05) (-0,p2 ; 0,02) -0,09 Rejeté 1.24 1.000 4126 (0, 1,14)
N
Fagus de compétition (-0,14 ; -0,04) (-0,2 ; 0,02) 0,02 Rejeté 0,78 1,001 3906 (0, 1,25)
Chéne N
Concours Tilia (0,02 ; 0,07) (-0,02 ; 0,02) Indécis -3,4 1,002 3860 (0, 1,25)
0,13 N
Année 2023 (0,09; 0,17) (0,92 ; 0,02) -0,07 Rejeté 6,55 1.000 3894 (0, 1,14)
N
Sécheresse oui (-0,12;-0,03) (0,02 ; 0,02) -0,2 Rejeté 0,18 1,001 3178 (0,1,14)
Echantillonnage en aoit : N
Année 2023 (-0,25 ; -0,14) (-0,02 ; 0,02) 0,13 Rejeté 8 1.000 3594 (0,1,3)
Concours Fagus : N
Sécheresse oui (0,07 ;0,21) (-0,02; 0,02) 0,15 Rejeté 1.14 1,001 3363 (0, 1,6)
Concours Tilia : N
Sécheresse oui (0,08 ; 0,22) (-0,02 ; 0,02) 1,55 Rejeté 1.9 1,001 3547 (0, 1,61)
N
(Intercepter) (1,52;1,58) (0,02 ; 0,02) -0,23 Rejeté 272,57 1,000 6025 (1,4 0,56)
N
Tilleul Echantillonnage aott | (-0,26,-0,2) (-0,0, 0,02) -0,08 Rejeté 25,94 1,000 8258 (0.1,12)
N
Fagus de compétition (-0,11;-0,04) (-0,02 ; 0,02) -0,04 Rejeté 3.03 1.000 6356 (0,1,22)
N
Quercus de compétition (-0,08 ; -0,01) (-0,02 ; 0,02) Indécis -1,96 1.000 5877 (0, 1,23)
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Tableau supplémentaire 6 : Résultats de la modélisation bayésienne par espéce des feuilles d’automne
sénescence. Les performances du modéle sont indiquées par R"s (Rhat) et les tailles d'échantillon effectives (ESS).
tandis que l'interprétation statistique du modele a été réalisée a I'aide des métriques des facteurs de Bayes

(BF) et régions d'équivalence pratique (ROPE). ROPE indique I'espace des parameétres utilisé

pour les tests d'équivalence (Equivalence), tandis que log(BF) indique la probabilité a posteriori de

I'nypothése alternative (H1) contre I'hypothése nulle (HO) avec log(BF) > 1,1 indiquant

preuves en faveur de H1.

Médian Avant
Espéces Paramétre (£0,891C) Equivalence ROPE log(BF) Rhat|ESS M )
269,69 N
(Intercepter) (268,81 ; 270,48) (-0,71; 0,71)-0,78 Rejeté 1604,86 1,000 5005 (271,4,17,77)
N
Hatre Quercus de compétition (2,08 ;0,32) (-0,71; 0,71) Indgcis -3,49 1.000 4845 (0, 41,28)
2,65 N
Concours Tilia (1,45 ; 3,79) (-0,71,0,71) Rejeté 2.08 1.000 4567 (0, 39,51)
2,54 N
Année 2023 (1,48 ; 3,49) (-0,71,0,71) Rejeté 2,71 1.000 4780 (0, 35,64)
287,27 N
(Intercepter) (280,34 ; 282,2) (-0,94 ; 0,94) 0,4 Rejeté 1244,85 1,000 22163 (282,44, 23,49)
N
Chéne Fagus de compétition (-1,21;1,98) (-0,94 ; 0,94) Indgcis -3,91 1.000 22316 (0,54,12)
4,29 N
Concours Tilia (2,72, 5,93) (-0,94, 0,94) Rejeté 3,81 1,000 23329 (0, 54,12)

Tableau supplémentaire 7 : Résultats de la modélisation bayésienne par espéce de la population totale de plantes
biomasse. Les performances du modéle sont indiquées par R’s (Rhat) et les tailles d'échantillon effectives (ESS),
tandis que l'interprétation statistique du modéle a été réalisée a I'aide des métriques des facteurs de Bayes

(BF) et régions d'équivalence pratique (ROPE). ROPE indique l'espace des paramétres utilisé

pour les tests d'équivalence (Equivalence), tandis que log(BF) indique la probabilité a posteriori de

hypothése alternative (H1) contre I'hypothése nulle (HO) avec log(BF) > 1,1 indiquant une preuve en faveur de H1.

Médian Avant
Espéces Paramétre (0,89 IC) Equivalence ROPE log(BF) Rhat ESS M )
47.01
(Intercepter) (44,22 ; 49,95) (-1,88 ; 1,88) 1,65 Rejeté 66,9 1.000 8976 (45,63, 47,1)
N
Hétre Quercus de compétition (-2,47 ; 5,76) (-1,88 ; 1,88) Indécis -3,55 1.000 8115 (0, 108,98)
11,83 N
Concours Tilia (7,92 ; 16,03) (-1,48 ; 1,88) -9,54 Rejeté 5.13 1000 7677 (0, 108,47)
N
Sécheresse oui (-12,81; -6,29) (1,8 ; 1,88) 39,1 Rejeté 52 1.000 9421 (0, 94,05)
N
(Intercepter) (36,9 ;41,17) (1,67 ; 1,67) 2,74 Rejeté 64,55 1,000 6606 (42.09, 41.7)
Chéne N
Fagus de compétition (-0,82 ; 6,69) (-1,67 ; 1,67) Indgcis -3,01 1.000 6581 (0, 95,91)
9,17 N
Concours Tilia (5,39 ; 12,91) (-1,67 ; 1,67) 3,39 Rejeté 3,62 1.000 6288 (0, 95,91)
N
) (Intercepter) (2,47 ; 4,34) (-0,01, 0,01) Rejeté 5.41 1.000 1850 (3,29, 1,95)
Tilleul
0,21 N
Sécheresse oui (-0,31,-0,11) (-0,0(1, 0,01) Rejeté 1,33 0,999 6048 (0, 3,89)
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Tableau supplémentaire 8 : Résultats de la modélisation bayésienne par espéce de la biomasse des pousses.

Les performances du modele sont indiquées par le coefficient de détermination R? (Rhat) et la taille effective de

I'échantillon (ESS), tandis que l'interprétation statistique du modéle a été réalisée a l'aide des facteurs de Bayes (BF) et des régions.
d'équivalence pratique (ROPE). ROPE indique I'espace des paramétres utilisé pour I'équivalence.

Le test d'équivalence, tandis que log(BF) indique la probabilité a posteriori de I'nypothése alternative (H1) par rapport a

I'hypothése nulle (HO), avec log(BF) > 1,1 indiquant des preuves en faveur de I' hypothése alternative.

de H1.
Médian Avant
Espéces Paramétre (£ 0,89 IC) Equivalence ROPE log(BF) Rhat ESS M, )
16.23 N
(Intercepter) (15,13 ; 17,43) (-0,73 ; 0,73) 0,38 Rejeté 48,17 1,000 8059 (16.6, 18.18)
N
Hatre Quercus de compétition (-1,25; 1,98) (-0,73 ; 0,73) Indécis -3,67 1.000 6285 (0, 42,07)
%04 N
Concours Tilia (2,49 ;5,7) (-0,73,0,73) Rejeté 3.09 1.000 6715 (0, 41,87)
-2,98 N
Sécheresse oui (-4,31;-1,73) (-0,73; 0,73) 1,97 Rejeté 2,69 1000 8325 (0, 36,31)
N
Réchauffement passif oui | (0,64 ; 3,39) (-0,73 ; 0,73) Indécis -0,95 1.000 7160 (0, 37,54)
99 N
(Intercepter) (9,24 ;10,52) (-0,5, 0,5) Rejeté 53,6 1.000 6186 (10,97, 12,56)
Chéne 173 - N
Fagus de compétition (0,63 ; 2,87) (-0,5,0,5) Indécis 0,77 1.000 6224 (0, 28,9)
2,57 N
Concours Tilia (1,33;3,61) (-0,5,0,5) Rejeté 2,61 1.000 6040 (0, 28,9)
2,37 N
Tilleul (Intercepter) (1,43,3,3) (-0,01, 0,01) Rejeté 3.24 1,001 1459 (2,37, 1,98)

Tableau supplémentaire 9 : Résultats de la modélisation bayésienne par espéce de la biomasse racinaire.

Les performances du modele sont indiquées par le coefficient de détermination R? (Rhat) et la taille effective de

I'échantillon (ESS), tandis que l'interprétation statistique du modéle a été réalisée a I'aide des facteurs de Bayes (BF) et des régions.
d'équivalence pratique (ROPE). ROPE indique I'espace des paramétres utilisé pour I'équivalence.

Le test d'équivalence, tandis que log(BF) indique la probabilité a posteriori de I'nypothése alternative (H1) par rapport a

I'hypothése nulle (HO), avec log(BF) > 1,1 indiquant des preuves en faveur de I' hypothése alternative.

de H1.
Médian Avant
Espéces Paramétre ( +0,89 IC) Equivalence ROPE log(BF) Rhat ESS M, )
30.14 N
(Intercepter) (28,3 ;32,08) (-1,21;1,21) 0,84 Rejeté 77,65 1,000 8559 (28,99, 30,33)
N
Heétre Quercus de compétition (-1,88 ; 3,46) (1,21 ; 1,21) Indécis -3,58 1.000 7911 (0,70,16)
747 N
Concours Tilia (4,79 ;10,12) (-1,21; 1,21) -6,49 Rejeté 3,79 1000 8038 (0, 69,83)
N
Sécheresse oui (-8,68 ; -4,39) (-1,21 ; 1,21) 29,19 Rejeté 5,56 0,999 9042 (0, 60,55)
N
(Intercepter) (27,48 ;30,9) (-1,81 ; 1,31) 1,01 Rejeté 63,81 1,000 6805 (31.12, 32.78)
Chéne N
Fagus de compétition (1,99 ; 3,97) (-1,81 ; 1,31) Indécis -3,57 1.000 7457 (0, 75,38)
6.7 N
Concours Tilia (3,85;9,75) (-1,31; 1,31) 2,89 Rejeté 1,67 1.000 6918 (0, 75,38)
N
Tilleul (Intercepter) (1,99 ; 3,87) (-0,01 ; 0,01) -0,26 Rejeté 4,58 1.000 2047 (2,77,1,97)
N
Sécheresse oui (-0,37,-0,15) (-0,91, 0,01) Rejeté 2,97 1.000 6168 (0, 3,94)
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Tableau supplémentaire 10 : Résultats de la modélisation bayésienne par espéce du rapport racine/partie
aérienne. Les performances du modele sont indiquées par R’s (Rhat) et les tailles d’échantillon effectives (ESS).
L'interprétation statistique du modéle a été réalisée a l'aide des métriques des facteurs de Bayes (BF).

et les régions d'équivalence pratique (ROPE). ROPE désigne I'espace des parameétres utilisé pour

Le test d'équivalence (Equivalence) est utilisé, tandis que log(BF) indique la probabilité a posteriori de

I'hnypothése alternative (H1) par rapport a I'hypothése nulle (HO) , log(BF) > 1,1 indiquant une preuve.
en faveur de H1.

Médian Avant
Espéces Paramétre ( +0,89 IC) Equjvalence ROPE log(BF) Rhat ESS M, )
781 N
Heétre (Intercepter) (1,77 ; 1,85) (-0,04, 0,04) Rejeté 154,67 1,000 4094 (1,81, 1,09)
3,22 N
(Intercepter) (3,01;343)(-0,11;0,11) -0,7 Rejeté 52,83 1,401 4256 (3,07, 2,85)
N
Fagus de compétition | (-1,08; -0,32) (-0,111; 0,11) -0,02 Rejeté 0,99 1.000 3795 (0, 6,55)
N
Concours Tilia (-0,39; 0,34) (-4,11 ; 0,11) Indécis -3,35 1.000 3640 (0, 6,55)
0,12 N
Ché
e Sécheresse oui (0,4 :0,19) (-0[11 ; 0,11) Indécis -3,16 | 1,001 3414 (0, 5,69)
Concours Fagus : 0,7 N
Sécheresse oui (0,16 ; 1,23) (-0,11; 0,11) Indécis -0,9 1.000 3420 (0, 8,57)
Concours Tilia : 0,02 N
Sécheresse oui (-0,51;0,55) (-0,11; 0,11) Indécis -3,22 1.000 3416 (0, 8,57)
1,62 N
) (Intercepter) (1,38 1,9) (-0,04, 0,04) Rejeté 18,87 1,000 1095 (1,53;0,91)
Tilleul 018 N
Sécheresse oui (-0,24, -0,11) (-0,04, 0,04) Rejeté 2,96 1.000 4861 (0,1,81)
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Figures supplémentaires

Figure supplémentaire 1 : lllustration de I'expérience sur les plates-bandes surélevées au WSL, composée de 18
plates-bandes surélevées. Des bouteilles en PET ont été utilisées pour induire un réchauffement passif et des abris
anti-pluie pour réduire les précipitations de 50 %.
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Figure supplémentaire 2 : Effet du réchauffement passif sur la phénologie printaniére des jeunes hétres, chénes

et tilleuls en 2022 et 2023. Les points représentent les moyennes arithmétiques et les intervalles de confiance
correspondants de 0,95.
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Figure supplémentaire 3 : Indice de teneur en chlorophylle évalué par un concentrateur de chlorophylle (MC-100,
Apogee) au cours de I'été 2023. Les boites représentent le premier quartile, la médiane et le troisieme quartile,
tandis que les moustaches indiquent 1,5 fois I'écart interquartile dans les deux directions.
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Figure supplémentaire 4 : Effet de la compétition intra- et interspécifique et de la sécheresse sur I'accroissement
annuel en hauteur des jeunes plants de hétre, de chéne et de tilleul en 2022 et 2023. Les barres représentent
moyennes arithmétiques et intervalles de confiance correspondants a 0,95.
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Figure supplémentaire 5 : Effet de la compétition intra- et interspécifique et de la sécheresse sur I'accroissement
annuel du diameétre des jeunes plants de hétre, de chéne et de tilleul en 2022 et 2023. Les barres représentent
moyennes arithmétiques et intervalles de confiance correspondants a 0,95.
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Figure supplémentaire 2 : Effet du réchauffement passif sur la phénologie printaniére des jeunes hétres, chénes

et tilleuls en 2022 et 2023. Les points représentent les moyennes arithmétiques et les intervalles de confiance
correspondants de 0,95.
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Figure supplémentaire 3 : Indice de teneur en chlorophylle évalué par un concentrateur de chlorophylle (MC-100,
Apogee) au cours de I'été 2023. Les boites représentent le premier quartile, la médiane et le troisieme quartile,
tandis que les moustaches indiquent 1,5 fois I'écart interquartile dans les deux directions.
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Figure supplémentaire 4 : Effet de la compétition intra- et interspécifique et de la sécheresse sur I'accroissement
annuel en hauteur des jeunes plants de hétre, de chéne et de tilleul en 2022 et 2023. Les barres représentent
moyennes arithmétiques et intervalles de confiance correspondants a 0,95.
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Figure supplémentaire 5 : Effet de la compétition intra- et interspécifique et de la sécheresse sur I'accroissement
annuel du diamétre des jeunes plants de hétre, de chéne et de tilleul en 2022 et 2023. Les barres représentent
moyennes arithmétiques et intervalles de confiance correspondants a 0,95.
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