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Introduction Geénérale

LES CHANGEMENTS CLIMATIQUES DU QUATERNAIRE ONT FACONNE
LES AIRES DE REPARTITION DES ESPECES

Depuis leur apparition, les especes végétales ont subi plusieurs fois des changements
climatiques importants causés principalement par des variations de 1’orbite terrestre (Hewitt
2004). Les especes forestieres actuelles seraient apparues avant le quaternaire (Manos et al.
1999, Denk et al. 2002) et ont su par conséquent, faire face aux variations climatiques
importantes qui marquent cette période ; notamment I’alternance de phases de glaciation et de
phases interglaciaires marquées par de fortes variations de température, de précipitations et de
concentration en CO,. La principale réponse des especes a ces variations climatiques (et la
plus documentée) a été la migration” qui a entrainé de profondes modifications de leur aire de
répartition. Dans I’hémispheére Nord, la végétation s’est ainsi réfugiée aux latitudes
méridionales durant les périodes glaciaires, et a recolonisé I’Europe, 1’Amérique du Nord et
I’Asie au cours des périodes interglaciaires. Les migrations chez les plantes sont le résultat
d’une dispersion de graines passives et d’un établissement des plantules dans les sites ou les
conditions le permettent (Lortie et al. 2005). En réponse a ces variations climatiques, les
especes ont donc migré vers des zones « refuges » pendant les phases de glaciation ou vers de
nouvelles zones pendant les phases post glaciaires (également appelées phases de
recolonisation) (Davis and Shaw 2001, Petit et al. 2003). La présence de barrieres
géographiques en Europe, notamment la chaine alpine et la mer Méditerranée, a conduit a
I’élimination de nombreuses espeéces sur le continent européen, principalement au cours des
premicres glaciations (-2.4 a -1.7 millions d’années) (Kremer 1994). L’aire de répartition
actuelle des végétaux est ainsi fonction de 1’état de la végétation au moment du maximum
glaciaire et de la reconquéte au moment du réchauffement, sans oublier I’influence récente
mais non négligeable de 1’homme (Bradshaw 2004), et bien sir les conditions
environnementales actuelles et les interactions biotiques (Lortie et al. 2004).

Les études basées sur la palynologie, les macrofossiles et plus récemment les études
phylogéographiques, c'est-a-dire basées sur une comparaison de la distribution géographique
des variants génétiques, ont permis de recréer les migrations latitudinales et altitudinales des
arbres en Europe, depuis les aires de refuges et les glaciers (Brewer et al. 2002; McLachlan

and Clark 2004; Petit et al. 2004). Certains patrons de migrations se sont opérés a 1’échelle

" La migration a I’échelle d’une espéce est définie comme un changement directionnel de son aire de distribution
(Thuiller et al. 2008).
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Introduction Générale

globale au cours des 25000 derniéres années, c'est-a-dire que I’aire entiére de répartition
d’une espece s’est déplacée vers de nouvelles latitudes alors que dans d’autre cas la migration
s’est opérée a partir de zones refuges qui se sont développées progressivement. Par exemple,
une ¢étude basée sur les macrofossiles montre que les populations de Pinus banksiana et Pinus
resinosa situées en limite sud d’aire de répartition aux Etats Unis s’étaient éteintes au début
de I’holocene alors que les populations situées au Nord de 1’aire ont progressées résultant en
un déplacement latitudinal de toute 1’aire de répartition (Jackson et al. 1997, Jackson et al.
2000). Des données palynologiques en Amérique du Nord révelent la méme tendance pour
I’épicea (Picea spp), tandis que la migration s’est opérée a partir de zones refuges qui se sont

développées progressivement pour le genre Quercus (Jacobson et al. 1987) (Figure 1).

11.5 ka 7 ka Modern (0.5ka)

B.Cak Pollen

[ ILaurentide lce Sheet

Figure 1: Evolution des aires de répartition de 1’épicéa (A) et du genre Quercus (B) au Nord

Est de I’Amérique du Nord au cours des 22000 dernieres années.

Les aires de répartition ont éte calculées a partir du pourcentage de pollen retrouvé dans les sédiments. La
glace continentale est représentée en bleu et les proportions de pollen sont représentées avec différentes nuances
de vert. D’apres Jacobson et al. (1987).

En Europe, la palynologie montre que la colonisation post glaciaire des chénes s’est
déroulée du Sud vers le Nord de I’Europe (Figure 2). Parallelement, les ¢&tudes
phylogéographiques ont permis d’étudier plus précisément les différentes voies de
colonisation empruntées par différents taxons durant cette phase de réchauffement. Ainsi Petit
et al. (2002) en utilisant ’ADN chloroplastique des chénes (ADN uniquement transmis par la

mere) ont réussi a reconstruire les routes de migrations des chénes en Europe en mettant en
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Introduction Générale

évidence les haplotypes majoritaires (variants génétiques ayant dérivés les uns des autres par

mutations) (Figure 3).

6 7 8 9 10 11 12 13 14
Age ka BP

Figure 2 : Migration post-glaciaire des chénes a feuilles caduques en Europe.
Les cartes, basées sur la premiere apparition des chénes a feuilles caduques dans les diagrammes polliniques,
ont été construites par tranche de 1000 ans, depuis -14000 (couleur rouge) jusqu’a -8000 ans (couleur bleu),
chaque tranche étant représentée par des couleurs différentes (extrait de Brewer et al. 2002).
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Figure 3 : Routes de colonisation des principaux haplotypes d’ADN chloroplastique de chénes
en Europe (Extrait de Petit et al. 2002).
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Introduction Geénérale

Enfin, une étude basée sur les macrofossiles a permis de comparer les aires de répartition
altitudinale de différentes especes ligneuses au cours de la derniére glaciation avec leur
répartition actuelle (Huntley and Webb 1988). Ces données révelent que la migration en
réponse a un changement climatique a été tres variable selon les taxons, certains ont progressé
vers des altitudes supérieures alors que d’autres, moins nombreux, ont migré vers des altitudes
inférieures (Figure 4). Ces différences de réponses entre les taxons résultent probablement de
modifications des interactions entre les especes co-existantes dans une méme communauté
causées par des différences de sensibilités des espéces face aux contraintes
environnementales. Cette étude souligne la complexité de la réponse possible des especes
suite 2 un changement environnemental et suggere que le réchauffement climatique actuel

pourrait avoir un impact plus ou moins marqué selon les espéces.

Minimum Fassil oceurranca and presant range Speces
displacoment
-10T0m - eme me - T Limberping
s80m T T — T Y
abssent Pandemsa pine
-T20m N T — Wi P
400 m - e e mm“
1280 m e - —-— - Uitaih juripar
M50 m - . smmemm® Gooaherny
AT0m . wee o smmEs Snawtany
=200m L] - = Apachs plume
+320m - - X 11 k] Shadscale
SO0 1000 1800 2000 2500 3000
Elevation (m)

Figure 4 : Changements de répartition altitudinale de 10 especes ligneuses dans les montagnes

de “Sheep Range” dans le Nevada au cours du dernier réchauffement post-glaciaire.

Les cercles noirs représentent la répartition altitudinale durant la derniere glaciation et les lignes noires, la
répartition actuelle. L’intensité du changement altitudinal et la direction de ce changement sont différentes pour
chaque espéce (extrait de Huntley and Webb 111 1988).

La vitesse de migration de la derniére recolonisation post glaciaire des essences
forestieéres est actuellement estimé a un peu moins de 100 m par an (Aitken et al. 2008).
Cependant ce taux de migration est trés variable selon les époques, la topographie et les
especes considérées. Par exemple, la Figure 2 montre qu’en moins de 6000 ans, 1’Europe
entiére a été colonisée par les chénes a feuilles caduques, avec des variations importantes de
vitesse selon les époques. De plus, les zones montagneuses, comme ici la chaine des Alpes
ralentissent considérablement la vitesse de migration en créant des barrieéres topographiques.

Le contexte actuel de réchauffement global pose a nouveau la question de la capacité
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d’adaptation” des espéces longévives comme les arbres en un temps aussi court. En effet,
I’intensité (A/unité de temps) des changements climatiques annoncés n’a jamais été atteinte
depuis le dernier réchauffement post glaciaire. De plus, parallelement au réchauffement
climatique, les arbres sont actuellement confrontés a une réduction de leur habitat qui est le
résultat d’une fragmentation progressive mais extrémement rapide engendrée par les activités
anthropiques. Cette conséquence du changement global, renforce la pression de sélection
naturelle et limite les flux de génes tout en freinant les capacités de migration des essences
foresticres (Hampe and Petit 2005, Eriksson et al. 2006). Les arbres répondront-ils par

migration et/ou adaptation a un changement climatique aussi rapide ?

A noter que le terme « adaptation » est ici utilisé au sens large, c'est-a-dire comme le résultat de divers
processus permettant a un individu de survivre au nouvel environnement. La plasticité phénotypique dans le
cadre du réchauffement climatique peut ainsi étre considéré ici comme une adaptation.
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CHANGEMENT CLIMATIQUE ACTUEL ET REPONSES POSSIBLES DES
ESPECES

La « nouveauté » du changement climatique en cours par rapport & ceux passés est
d’une part la vitesse a laquelle il se produit et d’autre part son origine anthropique. Dans son
dernier rapport, le Groupe Intergouvernemental sur I’Evolution du Climat (GIEC) montre que
la température moyenne du globe a augmenté de plus de 0.74 °C au cours des 100 dernicres
années (1906-2005, Figure 5). Ce réchauffement résulte en grande partie des émissions
croissantes en gaz a effets de serre (GES) imputables aux activités anthropiques. En
conséquence, que ce soit sur les continents ou dans les océans, on observe un réchauffement

éme

croissant de ’air et de I’eau depuis le début du XX siecle (Figure 5). Les signes du
réchauffement sont particuliérement alarmants a 1’échelle humaine : 11 des 12 derniéres
années (1995-2006) se classent parmi les 12 années les plus chaudes a 1’échelle mondiale
depuis que I’on sait mesurer la température de maniere fiable (depuis 1850).

Les projections futures basées sur des modeles de circulation générale atmosphérique
(MCGAs) prévoient une augmentation de température moyenne comprise entre 1.8°C et
4.0°C entre la fin du siécle précédent et la fin de ce sieécle selon les scénarios socio-

économiques envisagés (Figure 6).
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Figure 5 : Anomalies de la température annuelle globale de 1’air (°C) de 1850 a 2005 par

rapport aux moyennes établies de 1961 a 1990.

Les courbes lisses sont des moyennes flottantes avec un pas de temps de 10 ans. La courbe noire obtenue par le
CRUTEM3 est comparée aux données issues de NCDC (Smithand Reynolds, 2005; courbe bleu), de GISS
(Hansen et al., 2001; courbe rouge) et de Lugina et al. (2005; courbe verte). (adapté de Brohan et al. 2006)
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Face a ce réchauffement climatique rapide, trois possibilités de réponse des espéces
végétales (et animales) sont possibles : (i) soit, elles peuvent migrer vers des latitudes plus
froides ou des altitudes plus élevées (Penuelas and Boada 2003; Thuiller et al. 2008; Walther
et al. 2002), (ii) soit elles peuvent s’éteindre (extinction), ou disparaitre localement
(extirpation) en particulier dans les zones les plus chaudes de leur aire de répartition (Root et
al. 2003, Hamrick 2004, Thomas et al. 2004, Jump and Penuelas 2005, Thomas et al. 2006,
Aitken et al. 2008), (iii) soit elles peuvent réussir a se maintenir grace a leur capacité
adaptative inhérente (Davis and Shaw 2001; Hamrick 2004). De nombreuses études se sont
intéressées aux migrations potentielles ainsi qu’aux risques d’extinction locale des
populations d’arbres face au réchauffement, notamment a travers des travaux de
modélisation ; tandis que peu de données existent sur les capacités adaptatives inhérentes des
populations qui pourraient leur permettre de se maintenir dans leur milieu en particulier au

niveau des marges chaudes des aires de répartition des especes.

= Migrations / Extinctions locales

Basé sur les changements d’aire de répartition du dernier réchauffement postglaciaire
révélés par les études palynologiques et génétiques, la migration des espéces est la réponse la
plus attendue face au réchauffement climatique en cours. Cependant, les réponses des especes
face au réchauffement seront probablement trés différentes selon la zone de Daire de
répartition considérée. En effet, alors qu’au niveau de la limite « froide » d’aire de répartition
des especes (latitude ou altitude), les modeles prévoient des expansions de 1’aire occupée via

des processus de colonisation de nouveaux milieux devenus a priori favorables, au niveau de
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la limite « chaude », les modeles prévoient des extinctions locales de population (Solomon
and Kirilenko 1997, Thomas et al. 2004, Jump and Penuelas 2005, Schwartz et al. 2006,
Thomas et al. 2006, Morin et al. 2008). Pour plus de clarté, nous nous efforcerons de
regrouper schématiquement les réponses observées et attendues en terme de migration et
d’extinctions locales selon deux zones distinctes, les marges « chaudes » et les marges

« froides » de I’aire de répartition des especes.

- Marges froides (« leading edge »)

Des études récentes rapportent des déplacements d’aire de répartition de certaines
espéces a la fin du XX°™ siécle. Ainsi, dans I’hémisphére Nord, des migrations vers les
hautes latitudes ont été documentées au cours des derni¢res décennies pour de nombreux
taxons, comme par exemple les papillons qui semblent trés sensibles au décalage des
isothermes (Parmesan et al. 1999), les moustiques (Epstein et al. 1998), les plantes (Sturm et
al. 2001), ou encore les oiseaux (Thomas and Lennon 1999, Crick 2004). Une méta-analyse
regroupant différents taxons a estimé qu’en moyenne la limite de répartition des especes
s’était déplacée vers le nord de 6.1 km par décennie depuis 1950 (Parmesan and Yohe 2003).

Des changements altitudinaux ont aussi ét€¢ observés en particulier chez les végétaux
(Malanson 2001, Walther 2004, Lenoir et al. 2008). La limite de répartition des especes
herbacées alpines s’est ainsi €élevée en altitude de 8 a 10 m par décennie depuis 1940 dans les
Alpes (Grabherr et al. 1994) allant jusqu’a 24 m par décennie selon une autre étude (Parolo
and Rossi 2008). Une étude récente basée sur 171 especes forestiéres du sous bois, montre
une remontée de ces especes dans les massifs montagneux d’Europe de 1’Ouest d’environ 29
métres par décénnies au cours du XX™ siécle (Lenoir et al. 2008). Chez les arbres, certaines
études montrent une relative stabilité de la limite altitudinale supérieure (« treeline ») au cours
des dernicres décennies (Wardle and Coleman 1992, Butler et al. 1994, Cuevas 2000, Masek
2001, Cuevas 2002, Klasner and Fagre 2002) mais souligne 1’augmentation de densité de ces
foréts dans ces zones, alors que d’autres études détectent une augmentation significative de
cette limite en relation avec une augmentation générale des températures (Meshinev et al.
2000, Kullman 2002, Tableau 1). Ainsi, une ¢élévation de la limite altitudinale est observée
chez Populus tremuloides dans les Montagnes Rocheuses (Elliott and Baker 2004), chez
Picea glauca en Alaska (Lloyd and Fastie 2003), et chez Pinus sylvestris, Sorbus aucuparia,
Picea abies, Betula pubescens, et Salix spp, en Scandinavie, avec des remontées altitudinale

allant de 120 4 375 m au cours de la deuxiéme moitié du XX*™ si¢cle (Kullman 2002).
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-Marges chaudes (« rear edge »)

Une remontée altitudinale des especes est également observée dans ces zones, par
exemple le hétre (Fagus sylvatica) est remonté de 70 meétres en Catalogne en I’espace de 50
ans (Penuelas and Boada 2003). Les études paléontologiques vont par ailleurs dans le méme
sens : durant les périodes de réchauffement climatiques rapides, les extinctions de populations
¢taient beaucoup plus fréquentes au niveau de ces marges Sud des aires de répartition (Davis
and Shaw 2001). Par ailleurs, les extinctions sont plus probables dans la zone de marge
chaude de leur aire de répartition («rear edge ») car ces populations sont généralement
isolées, fragmentées avec une diversité génétique faible (Jump and Penuelas 2005, Willi et al.
2006) et un fort degré de différenciation génétique, réduisant leur capacité¢ d’adaptation
(Hampe and Petit 2005). De plus, contrairement aux populations vivant dans les marges
froides, les populations des marges chaudes ne bénéficient pas de flux de génes
« favorables », c'est-a-dire provenant de populations vivant déja dans un milieu plus chaud.
Ainsi, au niveau de ces marges chaudes, les capacités adaptatives inhérentes des populations
pourraient ne pas étre suffisantes pour garantir leur pérennité face a la rapidité du changement
climatique.

En outre, les modeles prédisent un risque d’extinction accru chez les espéces
présentant des aires de distribution réduites (Schwartz et al. 2006, Ohlemuller et al. 2008). Ce
risque d’extinction prédit au niveau des marges chaudes des aires de répartition des especes
est, a I’heure actuelle, essentiellement basé sur des travaux de modélisation et trés peu
d’observations permettent de vérifier cette tendance, particulierement chez les végétaux. En
effet, alors que certaines études mettent en évidence des extinctions locales des populations de
certains taxons comme les papillons ou les oiseaux (Parmesan 2006), encore treés peu d’études
montrent une extinction chez des populations végétales. Cependant, des études récentes
suggerent que le changement climatique a d’ores et déja conduit a des extinctions ou des
baisses démographiques au niveau des populations localisées en marge de la limite chaude de
leur aire de répartition (Penuelas and Boada 2003, Lesica and McCune 2004, Hampe 2005,
Lavergne et al. 2005, Lavergne et al. 2006, Foden et al. 2007). D’autre part, dans
I’hémisphere Nord, on observe que pour beaucoup de taxons, les populations situées en marge
sud de leur aire de répartition se maintiennent, ce qui suggere que leur capacité d’adaptation
au changement climatique en cours est pour I’instant suffisante (Parmesan 2006). La premiére
explication est que le réchauffement climatique est peut-étre encore trop récent pour
engendrer des extinctions locales chez les arbres qui ont une forte capacité a résister a

d’importantes variations climatiques (variations interannuelles fortes de leur milieu). D’autre
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part il n’existe qu’un petit nombre d’études focalisées sur I’impact du changement climatique
au niveau des marges chaudes ou les risques d’extinctions locales sont plus probables (Hampe
and Petit 2005). Ceci pourrait en partie expliquer pourquoi encore trés peu de données de
terrain mettent en évidence des extinctions locales chez les végétaux.

Il est cependant important de comprendre que la réponse attendue des espéces au
réchauffement global en terme de migration et d’extinction locale peut étre considérée comme
les deux facettes d’'un méme probléme. En effet, au niveau de la limite chaude de 1’aire de
répartition, la perte de surface occupée par I’espéce est causée par I’extinction des populations
existantes alors que de I’autre coté de ’aire de distribution de 1’espéce, la migration est le
résultat de la colonisation de nouvelles populations qui ont échappées a I’extinction (Thuiller

et al. 2008).

En résumé, un grand nombre de modeles permettant de prédire les aires de répartition
des espéces existent et s’accordent globalement a dire que le réchauffement climatique
entrainera des modifications des aires de répartition des especes par des processus de
migrations au niveau des marges froides et d’extinctions locales au niveau des marges
chaudes. De plus en plus d’observations confirment les migrations attendues au niveau des
marges froides en révélant des expansions des populations localisées dans ces zones, en
particulier au niveau de leur limite altitudinale. En revanche, au niveau des marges chaudes
des aires de répartition des espéces, il existe encore tres peu de données de terrain qui mettent
clairement en évidence des changements démographiques des populations végétales
imputables au réchauffement climatique en cours. L’essentiel de cette hypothése est donc

fondé sur des travaux de modélisation
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Limites des modéles de prédiction des aires de répartition des especes

Les mode¢les utilisés pour prédire les aires de répartition des espéces sont a prendre
avec beaucoup de précaution car ils comportent certaines limites. Les prédictions de
changements de répartition des especes s’appuient principalement sur deux approches de
modé¢lisation (Thuiller et al. 2008). La premiére approche est une approche statistique et se
base sur la théorie des niches (« niche-based models »). Ces types de modeles caractérisent la
niche bioclimatique de chaque espéce dans un espace de variables environnementales a partir
de la répartition observée des especes. La seconde étape est de simuler la représentation
géographique de la niche bioclimatique d’une espece pour une date future en fonction des
modeles de prévisions climatiques. Cette approche statistique a ét€¢ beaucoup utilisée au cours
des deux dernicres décennies (e.g. Sykes et al. 1996, Guisan and Zimmermann 2000,
Bakkenes et al. 2002, Thuiller 2004, Guisan and Thuiller 2005). La Figure 7 est un exemple
de carte de prédiction réalisée a partir d’un modele de niche a I’échelle de la France. Les
résultats montrent que la niche climatique potentielle du hétre régressera fortement au cours
du XXI®™ siécle. Ce type de modéles conduit également a prédire une augmentation de la
limite supérieure des arbres de 230 a 670 m dans les montagnes suédoises d’ici la fin du
siecle, la fourchette des valeurs dépendant essentiellement du scénario climatique utilisé et de
la région montagneuse considérée (Moen et al. 2004). Le principal avantage de ce type
d’approche est de pouvoir s’appliquer a n’importe quelle espéce dont on connait 1’aire de
répartition. Cependant de par leur construction statistique, les limites de ces modeles sont
nombreuses. En effet, les sorties de ces modéles ne rendent pas compte des attributs des
especes (par exemple leur vitesse de migration dépendant de la capacité de dispersion des
graines) ni des interactions biotiques (compétition et facilitation sur les nouvelles zones
bioclimatiques occupées par d’autres espéces) (Hampe 2004, Brooker 2006, Dormann 2007).
D’autre part, cette approche se base sur le principe que les especes sont en équilibre avec leur
environnement, c'est-a-dire que la niche réalisée actuelle d’une espece est stabilisée et non

dans une transition dynamique, ce qui constitue une hypothése forte (Morin 2006).
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Figure 7 : Modélisation de la niche climatique du hétre actuelle et prédite pour 2050 et 2100.
A — Répartition actuelle observée par I'IFN (Inventaire Forestier National); B — Modélisation de [’aire de

répartition actuelle ; C et D — Extrapolation du modele logistique en utilisant les données climatiques futures
(modele ARPEGE de Météo France, scénario B2) (Badeau et al. 2004).

La deuxiéme approche de modélisation est dite mécaniste (« process-based models »)
car elle tente de rendre compte des sites ou une espeéce peut €tre présente en simulant la
réponse de divers processus biologiques a des variables environnementales. Ce type de
modele permet par exemple de tenir compte des stratégies fonctionnelles des especes
(Woodward 1992), des processus biologiques tels que la dispersion, I’établissement et le
recrutement entrant en jeu dans les dynamiques de migration des espéces (Jeltsch et al. 2008)
ou encore leur propriété phénologique (Morin et al. 2007, Morin et al. 2008). Ces types de
modeles n’ont été¢ développés que récemment a 1’échelle des espéces et sont encore peu
nombreux. Cependant les inconnues concernant les traits fonctionnels des espéces sont encore

nombreuses ce qui crée un obstacle dans I’efficacité de paramétrisation de ces modeles. Par
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exemple, une grande inconnue demeure sur la vitesse de migration des especes, notamment
pour les arbres (Higgins et al 2003). Cette vitesse est particuliérement difficile a prédire, car
les vitesses de recolonisation postglaciaires calculées a partir d’études paléoécologiques (voir
paragraphe précédent) sont beaucoup plus fortes que celles estimées a partir des capacités
actuelles de dispersion des especes. C’est ce qui est connu sous le nom de « paradoxe de
Reid » (Clark 1998).

A T’heure actuelle, les modélisateurs s’efforcent d’affiner leur prédiction en créant des
modeles complexes « hybrides » qui intégrent dans les modeles de niches certains processus
biologiques prépondérants comme la capacit¢ de dispersion des graines, le taux de
régénération ou la phénologie foliaire (Purves et al. 2007, Jongejans et al. 2008).

Dans le contexte de changement climatique, il est crucial d’acquérir des données de
terrain d’une part, pour implémenter et améliorer les modeles, et d’autre part pour confirmer

ou infirmer leurs prédictions.
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= Capacités adaptatives inhérentes des espéeces

A T’échelle des populations et des especes, les capacités adaptatives font intervenir
deux ¢éléments: la diversité génétique intra et inter-populationnelle et la plasticité
phénotypique (Figure 8). Ces deux composantes des capacités adaptatives pourront jouer un
role crucial dans le maintien des populations face au réchauffement climatique, en particulier
dans les zones centrales et sud des aires de répartition. Cependant, ces processus restent

encore peu étudiés chez les arbres (Matyas 1995, Sultan 1995, Jump and Penuelas 2005).

[ CHANGEMENT CLIMATIQUE

Diversité génétique
(non neutre)

[ Plasticité phénotypique J

Maintien des

populations
(Davis and Shaw 2001; Hamrick 2004)

Figure 8: Représentation schématique des deux processus qui pourraient permettre aux
populations de se maintenir dans leurs milieux malgré le changement climatique.

Il existe une littérature trés abondante sur les adaptations des espéces a leur milieu et
leur plasticité phénotypique face a des changements environnementaux. En effet, le défi
majeur de I’écologie évolutive est de comprendre comment de petites modifications des
phénotypes, que ce soit via des adaptations ou de la plasticité, affectent la valeur sélective’
des individus. Parce que le changement climatique en cours est trés rapide, il est désormais
évident que les especes d’arbres a longue durée de vie seront exposées a des changements
significatifs de leur environnement durant leur période de vie. Les especes ayant une plasticité
insuffisante ou un potentiel d’adaptation trop faible pour maintenir une croissance et une
reproduction efficace dans des environnements changeants (faible diversité génétique par

exemple) risqueraient de régresser (Encadré /) ; ce qui explique pourquoi les études sur la

" En génétique des populations, on appelle valeur sélective ou fitness d’un génotype le nombre de descendants
viables et fertiles que produit en moyenne ce génotype a la génération suivante. Etant donné la difficulté de
mesurer la fitness d’un génotype en un environnement donné, elle est classiquement estimée par la capacité des
individus a survivre et a se reproduire dans cet environnement.
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plasticité et la diversité génétique des arbres connaissent aujourd’hui un regain d’intérét. Ces
études sont par ailleurs indispensables pour appréhender I’impact du changement climatique
sur les foréts (Sultan 2000, Jump and Penuelas 2005, Valladares et al. 2006, Valladares et al.
2007). En effet, la plasticit¢ constitue une réponse immédiate aux changements
environnementaux et peut permettre aux individus d’une population de perdurer malgré des
modifications de leur environnement. Les différences de plasticité phénotypique entre des
especes coexistantes devraient donc fortement affecter leur balance compétitive et seront
déterminantes dans la future composition des communautés (Miner et al. 2005). Suite a un
changement environnemental, la plasticité phénotypique peut étre adaptative si les génotypes
développent des phénotypes favorables, « maladaptative » si les individus produisent des
phénotypes défavorables, ou neutre (Ghalambor et al. 2007). Autrement dit, la plasticité
phénotypique est considérée comme adaptative et pouvant évoluer si le changement de
phénotype de I’individu en réponse a un changement environnemental augmente sa fitness.
Certains auteurs considérent que la plasticité phénotypique peut également étre une contrainte
a ’établissement de nouvelles populations mieux adaptées aux variations climatiques, en
permettant aux populations préexistantes de continuer de survivre (Price et al. 2003, Eriksson
et al. 2006). Enfin, d’autres auteurs ne considérent pas que la capacité d’une population ou
d’une espeéce a étre plastique est nécessairement un avantage car la plasticit¢ phénotypique
peut parfois avoir un colit important ayant des répercussions négatives sur la valeur sélective
(van Kleunen and Fischer 2005) (voir exemple illustré Figure 9).

Finalement, malgré une littérature pléthorique a ce sujet, le débat reste ouvert quant a
la question de savoir si la plasticité phénotypique pourrait étre sélectionnée dans le contexte
du réchauffement climatique actuel (e.g. (Miner et al. 2005; Sultan 2000; Sultan 2004).

4 4 Environnement B

Valeur du trait
Fitness

v

! j
A B 1 2
Environnement Génotype

Figure 9 : Illustration du colit de la plasticité.

Le génotype fixé 1 et le génotype plastique 2 ont le méme phénotype dans [’environnement B. Le coiit de la
plasticité est illustré par le fait que le génotype plastique 2 a une moins bonne fitness dans cet environnement
par rapport au génotype fixe 1 (D apres Van Kleunen and Fisher 2005).
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Encadré / : Représentation schématique du role potentiel de la diversité génétique et de la
plasticité phénotypique dans le cadre du réchauffement climatique.

‘ Espécg 1 Espéce 2 Espéce 3
(tres plastique ou (Forte diversité (peu plastique et
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2100
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Dans un environnement changeant, la diversité génétique (intra ou inter-populationnelle) et
la plasticité phénotypique pourraient permettre aux populations de s acclimater rapidement a
un nouvel environnement. Dans cet exemple, [’espece 1 survivra en 2100 grdce a sa forte
plasticité vis-a-vis de la température (ou sa forte variabilité intra-populationnelle), [’espece 2
survivra grdce a sa forte variabilité inter-populationnelle au travers de sa population B,
tandis que [’espece 3 s’éteindra du fait de sa faible plasticité et diversité génétique inter et
intra-populationnelle.

35




Introduction Générale

A TP’inverse, il est communément admis qu’une forte diversité génétique au sein d’une
espece et/ou d’une population permet un potentiel d’adaptation accru face & un changement
environnemental. En effet, une forte variation génétique au sein d’une population signifie que
si des changements environnementaux operent, la probabilité que certains génes soient plus
efficaces au sein de ce nouvel environnement et soient sélectionnés est plus importante. Ainsi,
les espéces présentant une forte diversité génétique inter-populationnelle ou intra-
populationnelle pourraient par conséquent évoluer plus rapidement face aux changements
globaux et étre avantagées. L’encadré 2 illustre un exemple paru trés récemment dans la revue
Current Biology qui montre comment une forte diversité génétique peut amener rapidement a
des adaptations face a un nouveau milieu (Kitano et al. 2008). Cependant 1’adaptation par
évolution génétique semble lent chez les arbres en raison de leur temps de génération long. De
plus, méme si certaines populations ou certains génotypes arrivent & se maintenir et a se
développer au détriment des autres, le temps de régénération de la forét serait long et la
diversité génétique en patirait.

Cependant, dans le cadre du réchauffement global, les possibilités d’adaptation des
populations d’une espéce seront variables selon (i) leur position au sein de I’aire de répartition

(ii) et leur distribution spatiale (Hampe and Petit 2005, Eriksson et al. 2006).

(1) A I’heure actuelle, il est globalement reconnu que les populations marginales d’une
espece donnée, c'est-a-dire localisées en périphérie de D’aire de répartition, sont
génétiquement moins diversifiée et auront plus de risques d’extinction que celles localisées au
centre de 1’aire de répartition parce qu’elles vivent dans des milieux moins favorables et que
leur densité est plus faible et variable (« centre-periphery hypothesis ») (Vucetich and Waite
2003). En effet, les populations localisées dans les marges « chaudes » de I’aire de répartition
(« rear edge ») pourraient ainsi étre génétiquement plus différenciées des autres populations
de par leur isolement géographique mais posséderaient une diversité intra-populationnelle
plus faible que celles localisées dans le centre de I’aire (Figure 10). Néanmoins, méme si cette
hypotheése semble vérifiée a 1’échelle locale et régionale, elle est actuellement remise en
question a des échelles géographiques plus larges ou 1’aspect historique de la dynamique de

colonisation est le principal facteur structurant de la diversité génétique (Hewitt 2004).
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Figure 10 : Dynamique et structure génétique des populations localisées dans la marge chaude

(« rear edge ») et la marge froide (« leading edge ») de I’aire de répartition d’une espéce.
(Extrait de Hampe and Petit, 2005).

Les populations situées en marge froide de ’aire de répartition de 1’espéce devraient
pouvoir « simplement » s’étendre, via leur capacité de dispersion et de colonisation, vers des
zones encore plus septentrionales comme cela a déja été montré pour llex aquifolium (Walther
et al. 2005) ou pour Pinus contorta (Johnstone and Chapin 2003). Dans ces nouvelles zones a
coloniser, la compétition et la facilitation entre les espéces jouera un role primordial dans la
composition des nouvelles communautés (Brooker 2006). Les populations situées dans la
zone centrale de l’aire de répartition de 1’espéce devraient répondre par leurs capacités
adaptatives inhérentes (c'est-a-dire via les mécanismes de plasticité phénotypique et
d’adaptation rapide discutés précédemment) (Rehfeldt et al. 2002). Elles seront en outre
favorisées par des flux de geénes issus en partie des populations vivant dans des climats plus
chauds. Enfin, les populations situées dans la partie méridionale de 1’aire de répartition de
I’espéce auront probablement plus de difficultés a s’adapter car il n’y aura pas d’apport de
« génes favorables » c'est-a-dire de flux génique venant de population vivant déja dans des
climats plus chauds et ¢’est probablement dans cette zone que les risques d’extirpation seront
les plus forts. De plus, des études prédisent que le réchauffement climatique diminue la
performance des populations d’arbres dans ces marges « chaudes» avec notamment des
diminutions de croissance et de fécondit¢ (Hampe 2005). L’impact du réchauffement
climatique attendu dans ces zones est par conséquent une fragmentation progressive des
populations installées qui deviendraient ainsi trop isolées pour permettre une éventuelle

recolonisation ou migration latitudinale (Hampe and Petit 2005).
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Encadré 2 : Exemple d’adaptation rapide suite a un changement environnemental (D’apres
Kitano et al. 2008).

C'est en étudiant I’épinoche du lac Washington (Etat de Washington) que les auteurs
de cette étude ont mis en évidence I’évolution peu commune de cette espece. Il y a cinquante
ans, ce lac était le cimetiere des eaux résiduelles de la région et sa flore se composait
essentiellement d'algues bleues. La conséquence principale de cette pollution était une forte
turbidité¢ de 1’eau et une visibilité faible, limitée a environ 75 cm. Il était donc facile pour
1'épinoche a trois épines (Gasterosteus aculeatus) de se cacher de ses prédateurs et une infime
armure faite de plaques osseuse suffisait amplement pour éviter d'étre mangé par les truites,
leur prédateur principal. Cependant, lorsque dans les années soixante un processus de
dépollution de ce lac est mis en place, la donne change pour cette espece. L'eau redevient
quasiment transparente et la visibilité passe de 75 cm a plus de 750 cm. L'épinoche devient
donc une proie facile pour les prédateurs. Pour éviter que leurs populations ne soient
décimées, ces poissons ont su d’adapter de manicre trés rapide. L'armure osseuse leur
permettant de mieux se protéger contre les prédateurs s’est étendue tout le long du corps au
cours des générations. Dans les années soixante, seulement 6 % de d’épinoche du lac de
Washington présentaient cette « armure » compléte sur l'ensemble du corps. Aujourd'hui,
cette proportion est passée a 49 %. Il s'agit dun exemple de marche arriere de 1'évolution
puisque la tendance évolutive classique pour cette espeéce tend vers une couverture osseuse
réduite. Ces travaux montrent un exemple de changement phénotypique tres rapide en réponse
a un changement des conditions environnementales qui ne résulte pas d’une plasticité
phénotypique mais d’une adaptation. D’aprés les auteurs, cette adaptation rapide via un
processus de sélection naturelle a été permise par l'importante diversité génétique de cette

espece.

1957 March, Lake Washington

10 mm
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(i1) La distribution spatiale des populations d’une espéce dans son aire de répartition
jouera également un role important dans les processus d’adaptation au sens large des
populations (Eriksson et al. 2006). Dans le cas d’une distribution continue d’une espece
capable de disperser son pollen sur une longue distance, le flux de géne entre les différentes
populations pourrait étre bénéfique en lui augmentant ses chances de s’adapter et donc de
survivre. A D’inverse, dans le cadre d’une distribution fragmentée, les populations
déconnectées auront une chance plus faible de s’adapter et survivre car il n’y aura pas
d’apport de geénes « externes » a la population. Dans ce cas, seule une forte diversité intra

populationnelle sera le garant d’un potentiel adaptatif (Figure 11).

Aire de distribution Aire de distribution
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Sud

Zone de partage du pool
génétique

Figure 11: Illustration des possibilités d’adaptation d’une espeéce dans le cadre du

réchauffement global selon si sa distribution spatiale est continue ou fragmentée.
(Adapté de Eriksson et al. 2006).

Enfin, il peut également y avoir une interaction entre la plasticité d’un caractére et la
fixation éventuelle de ce caractére suite a la sélection naturelle. En effet, certains auteurs
pensent que la plasticit¢ phénotypique d’un caractére est indispensable pour la fixation
génétique future du caractere (Pigliucci et al. 2006, Ghalambor et al. 2007). De ce point de
vue, la plasticité phénotypique pourrait faciliter ’expression d’un phénotype mieux adapté
sous de nouvelles conditions environnementales (e.g., aprés une migration dans une nouvelle
aire géographique) et par conséquent permettre a la population de persister. Si ce nouvel

environnement est considéré comme relativement stable, les nouvelles pressions de sélection

39



Introduction Geénérale

exercées pourraient favoriser ce nouveau phénotype plus performant dans cet environnement
et entrainer une fixation génétique du phénotype. Dans cette configuration, cette fixation
génétique pourrait également altérer la norme de réaction du caractere donné en diminuant sa
plasticité (notion de canalisation génétique) en raison du colit élevé pour maintenir un haut
niveau de plasticité (Figure 12). Selon cette théorie, la plasticité jouera un role considérable
dans le contexte du réchauffement global particulierement au niveau des marges froides de
I’aire de répartition d’une espeéce puisque qu’elle permettra la survie initiale de 1’organisme
dans un nouvel environnement (aprés une migration) ou suite a un changement

environnemental (e.g. un réchauffement ou un asséchement).

Température
4 Réchauffement Stabilité de
climatique brutal ’environnement
«—> < >
:topulatlon A o+ Canalisation génétique |
T, e N

Population B N ~ ~
NV BN e R 7 !
K /N

v

Période 1 Temps Période 2

Figure 12 : Représentation schématique du rdle et du colt de la plasticité dans le maintien

d’une population subissant un réchauffement climatique.

La population A (bleu) posséde une plus forte plasticité vis-a-vis de la température que la population B (vert).
Suite a une augmentation de la température (passage d’une moyenne de température T; durant la période 1 a
une température T, supérieure correspondant a la période 2), la population A pourra se maintenir au détriment
de la B. Si par la suite la température devient suffisamment stable, la plasticité de la population A pourra
éventuellement diminuer en raison du coiit important de la maintenir a un taux éleve.

Nous avons vu que les changements climatiques ont un impact considérable sur les
limites de distribution des especes. Cependant, il est important de comprendre que les
variations climatiques agissent sur les aires de répartition des especes via des processus sous-
jacents qui affectent la valeur sélective des individus de 1’espece. Le changement climatique
rapide auquel nous assistons actuellement est déja en train de modifier le cycle de vie d’un
grand nombre d’organismes (Parmesan and Yohe 2003, Edwards and Richardson 2004,
Wilson et al. 2005) et les répercussions sont dés lors perceptibles tant au niveau de 1’espece

qu’a celui des communautés (Sparks and Menzel 2002, Walther et al. 2002, Walther 2004,

40



Introduction Générale

Parmesan 2006). Les données indiquent que le réchauffement climatique des derniéres
décennies affecte d’ores et déja la physiologie, la phénologie et la répartition des especes
(Hughes 2000). Dans cette these, 1’accent a été porté sur un de ces processus qui pourrait

avoir une implication majeure sur la répartition des especes : la phénologie (Chuine and

Beaubien 2001).
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IMPACTS DES VARIATIONS PHENOLOGIQUES FOLIAIRES SUR LA
FITNESS DES ARBRES

La phénologie est 1’étude de I’apparition d’événements biologiques cycliques en
relation avec les variations saisonnieres du climat (Schwartz 2003). La phénologie a de fortes
implications dans la valeur sélective d’un individu car, de sa coordination avec le climat
dépend I’optimisation des performances végétatives et reproductrices (Rathcke and Lacey
1985, Kikuzawa 1995, Chuine and Beaubien 2001, Morin et al. 2007). Les dates de floraison
et de maturation des fruits des arbres contribuent au succes reproducteur de 1’individu et donc
a la pérennité de sa descendance, et sont donc fortement soumises a la sélection naturelle. Les
dates de débourrement et de sénescence foliaire, quant a elles, contrdlent la durée du cycle
végétatif et par conséquent la croissance des individus (Loustau et al. 2005), ce qui a souvent
des conséquences sur la survie et la reproduction. Cependant, la relation entre la performance
d’un individu et sa phénologie est trés complexe et I’individu doit alors ajuster au mieux sa
phénologie sous la contrainte de facteurs d’ordres climatiques et biotiques. En effet, une des
principales adaptations des arbres a la température est axée sur le compromis entre
I’optimisation de la durée de saison de croissance et I’évitement des dommages engendrés par
le froid, via une régulation des dates d’entrée en dormance a I’automne et de levée de
dormance au printemps. Il est globalement reconnu que les arbres des zones tempérées ou
boréales se sont adaptés de facon optimale a leur environnement local en minimisant la
fréquence de dommages par le froid, tout en maximisant la durée de leur période de
croissance (Lechowicz 1984). L’initiation des ébauches foliaires doit avoir lieu le plus tot
possible, afin d’accroitre la durée de saison de croissance et, dans le méme temps, les feuilles
doivent éviter les gelées tardives qui les endommageraient (Tableau 2). De plus, il existe une
saisonnalité de la capacité de résistance au froid qui conditionne I’importance des dégats dus a
un gel potentiel. Les bourgeons et ébauches foliaires sont particulierement sensibles pendant
la période de débourrement ou le potentiel de croissance est au plus haut alors que la capacité
de résistance au gel s’approche du minimum (Figure 13).

Les dates de sénescence ont aussi une forte valeur adaptative car elles sont associées a
la remobilisation des nutriments (Quirino et al. 2000, Lim et al. 2007). Elles peuvent ainsi tre
vues comme le résultat d’'un compromis entre une remobilisation optimale des nutriments, en
particulier 1’azote, et un allongement de la période de croissance. En effet, les arbres qui

entrent en sénescence précocement seront plus efficients pour remobiliser I’azote aux dépends
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de la production photosynthétique. A D’inverse, les arbres qui entament leur sénescence
tardivement produiront plus de composés carbonés mais auront un risque accru que les
feuilles gelent et tombent avant que la remobilisation des nutriments ne soit compléte,
particulierement les années ou le gel automnal est précoce (Keskitalo et al. 2005) (Tableau 2).
De plus, les arbres qui finissent plus précocement leur croissance a I’automne acquicrent une
meilleure résistance au froid (Deans and Harvey 1996, Howe et al. 2003b).
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Figure 13 : Représentation schématique des variations annuelles de la capacité de résistance

au gel des bourgeons et du pourcentage de dommages causés par le gel.
D’apres Leinonen (1996).

La phénologie regroupe ainsi un ensemble de caractéres fortement reliés a la fitness
des individus. La coordination des événements phénologiques avec les variations climatiques
tout au long de 1’année constitue donc un facteur crucial dans les adaptations des espéces aux
contraintes climatiques et détermine en partie leurs aires de répartition (Orshan 1989, Chuine
and Beaubien 2001). La capacité des especes a modifier leur phénologie en réponse a des
changements environnementaux définira en partie leur capacité a se maintenir ou leur
extirpation dans le futur.

La phénologie foliaire chez les arbres remplit ainsi les trois conditions requises pour
qu’un caractére soit potentiellement adaptatif (i.e. capable de répondre aux pressions de
sélection) (Howe et al. 2003b) : il existe une forte variation des événements phénologiques au
sein des populations (Baliuckas et al. 2005), ce sont des caractéres qui présentent une forte
héritabilité (Billington and Pelham 1991, Howe et al. 2000) et enfin les traits phénologiques
sont corrélés avec la fitness de I'individu (Chuine and Beaubien 2001, Tikkanen and

Julkunen-Tiitto 2003). Chez les especes a longue longévité, une question fondamentale est
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donc d’évaluer leurs capacités adaptatives pour évaluer si elles seront capables de faire face

aux changements climatiques annoncés.

Tableau 2: Synthése des bénéfices et des risques encourus par une phénologie printanicre

précoce ou une phénologie automnale tardive chez les arbres caducifoliés
(Tableau réalisé a partir de Dunlap and Stettler 1998, Norby et al. 2003, Churkina et al. 2005, Hanninen 2006,

Skomarkova et al. 2006).

Débourrement printanier plus précoce

Sénescence automnale plus tardive

Bénéfices Risques

Bénéfices Risques

Augmentation de la
durée de saison de
végétation et de la

croissance potentielle

Augmentation des
dommages liés au gel
tardif

Stress hydrique estival
plus précoce li¢ a une
diminution plus précoce
de la réserve utile du sol

Augmentation de la
durée de saison de
végétation et de la

croissance potentielle

Résorption incompléte
de nutriments,
notamment 1’azote en
cas de gel

Diminution de la
résistance au froid
hivernal

Augmentation des
réserves en sucres
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Cette theése s’inscrit dans la problématique générale visant a appréhender la réponse
des especes et des populations au réchauffement climatique. Nous avons choisi comme
modeles d’étude les arbres, qui occupent une place cruciale dans les écosystémes naturels,
d’une part par leur surface d’occupation (les foréts représentent par exemple plus du tiers de
la surface de I’Europe) et d’autre part par leur fort pouvoir structurant des communautés
végétales (notion d’espece fondatrice, Whitham et al. 2003). Les écosystémes forestiers
jouent également un rdle important dans la conservation de la biodiversité. Les foréts abritent
en effet entre 50 et 80% des espéces terrestres. Cette richesse tient essentiellement a leur
composition en plantes pérennes, a leur étendue et a leur hétérogénéité spatiale, qui
permettent la multiplicité et la durabilité¢ des habitats pour les especes animales et végétales
associées. La biodiversité des foréts représente ainsi un enjeu particulierement important pour
la conservation des ressources biologiques en Europe et il est actuellement crucial d’identifier
les principaux mécanismes qui fagonneront cette diversit¢é en réponse aux changements
globaux en cours (changements d’utilisation des terres, augmentation de la pression
démographique, changements climatiques, etc...). Enfin les écosystémes forestiers jouent un
role considérable dans le cycle du carbone. Les foréts renferment 90 % du carbone organique
des écosystémes continentaux et représentent 65 % du NPP terrestre (Production Primaire
Nette) (Schlesinger 1991). Pour connaitre 1’évolution future du bilan de carbone global en
réponse au changement climatique, il est indispensable d’étudier ces écosystémes.

Afin d’évaluer la sensibilit¢ des espéces a la température, nous avons utilisé un
gradient thermique induit par un gradient altitudinal. Les zones de montagne qui présentent
une mosaique d’habitats trés rapprochés sont, en effet, un endroit privilégié pour 1’étude de
I’impact des changements climatiques (Beniston 2003). L’utilisation de transects altitudinaux
sur un versant présentant un fort dénivelé permet d’obtenir un gradient thermique important
sur une courte distance, ce qui limite les variations des régimes de pluies et de conditions
stationnelles susceptibles d’intervenir sur des aires trop étendues. Les gradients altitudinaux
permettent ainsi d’acquérir en peu de temps une quantité raisonnable de mesures de traits
(physiologiques, morphologiques ou phénologiques), dans des situations climatiques trés
contrastées. Enfin, 1'intérét d’étudier les écosystémes montagnards est évident dans le cadre
du changement climatique, aux vues d’une part de la vulnérabilité de ces écosystémes a
I’augmentation de température, et d’autre part en raison de I’importance de ces habitats en
terme de conservation du patrimoine biologique et en terme économique (notamment via le
tourisme) (Beniston 2003, Nogues-Bravo et al. 2007).

Enfin, nous nous sommes intéressés a la phénologie des arbres d’une part parce que la
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phénologie regroupe un ensemble de traits tres reliés a la fitness des individus, et par 1a méme
ces traits sont susceptibles d’évoluer sous l’influence de la sélection naturelle et des
changements climatiques. D’autre part, il a ét¢ montré que la phénologie était un trés bon
indicateur du réchauffement climatique, la température étant le principal facteur
environnemental qui affecte les événements phénologiques foliaires chez les arbres, et c’est

précisément ce facteur qui varie le plus le long des gradients altitudinaux.

Les trois objectifs principaux de cette thése sont :

(1) de caractériser, chez des essences forestiéres majeures, la variabilité phénotypique
existante entre des populations échantillonnées sur une gamme de températures
importante induite par un gradient altitudinal. Nous nous sommes ainsi attachés a
identifier les patrons phénologiques (débourrement et sénescence foliaire) de six
especes, d’importance écologique et économique, le long de deux transects
altitudinaux.

(i1) de déterminer les variables climatiques a 1’origine de ces patrons en évaluant le plus
finement possible I’influence de chacun pour le débourrement et la sénescence
foliaire a 1’aide de modé¢les phénologiques. Ces modeles permettront également de
prédire 1’évolution de la longueur de saison de végétation sous 1’effet du changement
climatique.

(iii))  d’évaluer les capacités adaptatives inhérentes des populations et des espéces leur
permettant de faire face a une modification du climat, en quantifiant la variabilité
génétique et la plasticité phénotypique de la phénologie et de la croissance a I’aide

de tests de provenances.

Pour répondre aux objectifs précédents, trois approches méthodologiques ont été
utilisées.

La premiere approche a consist¢ en un suivi des dates de débourrement et de
sénescence in situ de six essences foresticres sélectionnées le long d’un gradient altitudinal
reproduisant un gradient thermique d’environ 7°C. Ces observations effectuées en conditions
naturelles a permis de caractériser les patrons phénologiques existants le long d’un gradient
altitudinal, et d’expliquer ces patrons par des variables climatiques. Dans un second temps, les
données obtenues nous ont permis d’évaluer I’impact d’une augmentation de température,
simulée par le gradient altitudinal, en étudiant la contribution respective des dates de début et

de fin de végétation sur les variations de durée de saison de croissance. En collaboration avec
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I’lUMR ESE de l'université Paris-Sud, nous avons également utilis€é les observations
phénologiques effectuées depuis 22 ans dans la forét de Fontainebleau, pour trois especes
identiques a notre jeu de données. Cette comparaison entre un gradient altitudinal et temporel,
nous a permis de tester si la réponse phénologique a la température était identique entre des
populations d’une méme espece mais ¢loignées géographiquement. Cette premiére approche
de suivi phénologique in situ ainsi que la comparaison avec les données phénologiques issues

d’un gradient temporel fait I’objet du chapitre 3.

La seconde approche, complémentaire de la premiére, était de paramétrer des
modeles phénologiques existants dans la littérature avec les dates de débourrement et de
sénescence observées le long du gradient altitudinal. Cette approche comportait deux objectifs
principaux. Le premier objectif était d’affiner nos connaissances sur le déterminisme
environnemental de la phénologie, en évaluant d’une part le role des températures froides
hivernales et chaudes printaniéres sur les dates de débourrement, et d’autre part le role des
températures automnales et de la photopériode sur les dates de sénescence. Ce dernier point
est d’autant plus intéressant qu’il existe encore trés peu de modeles permettant de simuler les
dates de sénescence. Le second objectif de cette approche de modélisation était de prédire
quelle sera 1’évolution de la durée de saison de croissance au cours des prochaines décennies
dans le cadre du réchauffement climatique a partir des modeles les plus efficients testés pour
expliquer les variations des dates de débourrement et de sénescence. Ces prédictions pourront
amener a des hypotheses sur I’évolution potentielle des interactions biotiques entre les
especes €tudiées ainsi que de 1’évolution de leur croissance future. Cette approche fait I’objet

de l’article du chapitre 4.

Enfin, la troisiéme approche consistait a évaluer les capacités adaptatives des
espeéces et des populations en étudiant leurs traits phénologiques en tests de provenances.
Dans ce cadre, deux expérimentations ont été réalisées. La premicre consistait en la réalisation
d’un test de provenances comprenant toutes les populations des six especes étudiées in situ.
L’objectif de ce test de provenances était de tester s’il existait, entre les populations d’une
espéce donnée, une différenciation génétique concernant leurs traits phénologiques et
dendrométriques. Autrement dit, est-ce que malgré la faible distance géographique qui sépare
les populations étudiées in situ et leur récente apparition dans les Pyrénées (Niort 2008),
I’altitude de provenance des plants a permis de différencier les populations suivies au niveau

de leur phénologie et de leur croissance ? La seconde expérimentation visait a caractériser et

49



Objectifs

quantifier la plasticité phénotypique de deux espéces parmi les plus communes en Europe, le
hétre commun et le chéne sessile, grace a une expérimentation de transplantations réciproques
conduite le long du gradient altitudinal. Le principal objectif de cette expérimentation était de
quantifier et comparer les normes de réaction de certains traits reliés a la fitness, comme la
phénologie foliaire et la croissance, pour différentes populations de ces deux especes. Ce
dispositif a donc permis de tester si des populations issues de climats différents possédaient
des différences de plasticité vis-a-vis de la température, concernant leur phénologie et leur
croissance. Cette approche a également permis d’identifier I’environnement optimal de
chacune des populations testées en terme de durée de saison de végétation et de croissance, et
d’appréhender par conséquent 1’impact potentiel du changement climatique sur ces
populations. Ces deux expérimentations permettent d’appréhender comment agit la sélection
naturelle sur la phénologie en fonction des contraintes du milieu, et d’évaluer le potentiel
adaptatif d’une espéce selon sa diversité inter-populationnelle. Cette approche fait 1’objet du

chapitre 5.
Précédemment aux résultats, le chapitre 1 s’attachera a établir un état de I’art sur les

connaissances acquises concernant la phénologie des arbres et le chapitre 2 présentera les sites

d’observation et d’expérimentation ainsi que les méthodes utilisées.
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Paul Géraldy (1885-1983)
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1. LA PHENOLOGIE ?

Historiquement, la phénologie moderne des plantes est née grace aux travaux du
francais René¢ Antoine Ferchault de Réaumur (1683-1757, Figure 1-1) et de Carl von Linné
(1707-1778, Figure 1-1). Carl von Linné contribua a élever la botanique au niveau d’une
science distincte de la médecine et créa des calendriers de floraison pour différentes régions
de Suede en relation avec les conditions climatiques précises de ces zones. Tandis que René
Antoine Ferchault de Réaumur publia en 1735 des travaux sur la maturité des céréales qui ont

donné naissance a la phénologie moderne des plantes (Réaumur 1735).

Rent Artoine Frchoak 0 p |
de/Eéazu/rrW/v

Figure 1-1 : Portraits de René Antoine Ferchault de Réaumur (1683-1757) et de Carl von
Linné (1707-1778).

La phénologie peut étre définie comme « I’étude de la répartition dans le temps des
événements biologiques cycliques de la flore ou de la faune qui sont influencés par
I’environnement, en particulier par les variations de température conditionnées par le type de
climat » (Schwartz 2003). Par abus de langage, le terme phénologie référe également
directement a I’apparition dans le temps de ces événements biologiques, et non pas a leur
¢tude. Chez les arbres, deux catégories d’événements phénologiques se produisent au cours
d’une année. La premiére catégorie concerne la phénologie des feuilles et affecte la
photosynthése, la productivit¢ et la survie de I’individu; par exemple les dates de
débourrement des bourgeons ou d’apparition des feuilles au printemps, et le jaunissement des
feuilles ou I’abscission foliaire a I’automne. La deuxiéme catégorie concerne la reproduction

et affecte la descendance de I’arbre ; par exemple la floraison au printemps et la maturation
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des fruits a I’automne. Dans ce travail de recherche, ’accent a été porté sur la phénologie des
feuilles, d’une part parce que c’est I’un des phénomenes les plus sensibles aux variations de
température et qu’il a une influence directe sur la croissance des arbres (Kramer et al. 2000) ;
d’autre part parce que ces caracteres phénologiques présentent une forte valeur sélective chez
les arbres (Howe et al. 2003a) et qu’ils conditionnent en grande partie leur aires de répartition

(Chuine and Beaubien 2001).
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2. LE CYCLE ANNUEL DE DEVELOPPEMENT DES ARBRES EN CLIMAT
TEMPERE

Les plantes pérennes, comme les arbres, se distinguent des autres plantes par leur
capacit¢ a suspendre et reprendre leur croissance saisonniérement en réponse a
I’environnement. A la fin de 1’été, 1’arbre met en place de nouveaux bourgeons, qui ne
s’ouvriront qu’au printemps suivant. Le bourgeon peut étre défini comme un axe court portant
une série trés dense de primordiaux foliaires produits par le méristéme apical sous-jacent
(Figure 1-2). Le méristeme apical est formé durant I’embryogenese et constitue la partie
centrale du bourgeon ou I’activité doit étre régulée. Les bourgeons permettent a I’arbre de
passer la mauvaise saison en évitant les dommages causés par le gel, de par leur morphologie
et leur physiologie. En effet, ’anatomie particuliére du bourgeon lui permet de protéger le
méristeéme du gel et des éventuelles attaques d’herbivores (€écailles, poils etc..., voir Figure
1-2). De plus, durant I’hiver, un stade physiologique particulier lui augmente sa résistance : la
dormance (Horvath et al. 2003).

La notion de dormance est primordiale pour comprendre I’influence de
I’environnement sur les évenements phénologiques foliaires comme la date de débourrement.
A T’heure actuelle, cette notion reste encore trés discutée (Horvath et al. 2003, Rohde and
Bhalerao 2007) et il existe de nombreux termes et définitions pour la décrire. Nous utiliserons
ici une définition pragmatique de la dormance que proposa Gregory Lang en 1987 : « La
dormance est 1’arrét temporaire de croissance visible de toute structure de la plante contenant
un méristéeme » (Lang et al. 1987). Basé sur cette définition, Lang distingue 3 types de
dormance (Figure 1-3):

- La paradormance, qui correspond a une inhibition de croissance provoquée par un autre
organe de la plante, distinct et ¢loigné du tissu dormant. La paradormance la mieux
connue est la paradormance apicale, c'est-a-dire que le méristeme apical de la plante
inhibe la croissance de I’ensemble des bourgeons axillaires (inhibition corrélative). Cette
paradormance a couramment lieu a la fin de I’été avec la diminution de la photopériode.

- L’endodormance, encore appelée dormance au sens strict, qui est une inhibition de
croissance liée a des facteurs endogenes au tissu dormant. Durant ce stade, la croissance
demeure impossible méme si les conditions redeviennent favorables. Il semble qu’elle soit
initiée en partie par la réduction photopériodique qui a lieu en automne (Lee et al. 2003).

La levée de I’endodormance a lieu lorsque une quantité suffisante de températures froides
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(appelée « chilling temperatures ») a été atteinte.

- I’écodormance ou quiescence, qui est une inhibition imposée par les contraintes
environnementales. A ce stade, la croissance devient possible dés que les conditions
environnementales redeviennent favorables. Plus précisément, le développement
ontogénique du bourgeon aura lieu lorsqu’une quantité suffisante de chaleur accumulée
(appelée « forcing temperatures ») sera atteinte. Il semblerait cependant que chez certaines
especes comme le hétre, un contrdle photopériodique s’ajoute au contrdle thermique : le
développement ontogénique du bourgeon ne peut pas avoir lieu tant que la photopériode

n’a pas atteint un seuil critique.

Une fois I’endodormance levée et les conditions climatiques redevenues favorables, le
bourgeon entre dans la phase de développement ontogénique (phase de développement
morphologique du bourgeon), qui s’achéve par I’émergence des feuilles. Une feuille, au cours
de sa vie, va passer par au minimum trois stades de développement. (i) Une fois déployée, la
feuille croit trés rapidement en important du carbone et de 1’azote et synthétise rapidement des
protéines jusqu’a atteindre sa capacité photosynthétique maximale au début de 1’été. (ii) En
¢été, la feuille mature contribue a I’approvisionnement en carbone pour la croissance et le
développement de 1’arbre. Durant cette phase, le renouvellement des protéines est maintenu a
un niveau bas. Cette phase continue jusqu’a ce que les conditions internes ou externes
conduisent a déclencher le processus de sénescence chez les arbres caducifoliés. (iii) A
I’automne, aprés une période photosynthétique trés active, la contribution des feuilles a
produire des sucres diminue : les feuilles entrent dans leur dernier stade de développement, la
sénescence. Durant cette phase, les feuilles jaunissent (par destruction des chloroplastes et
perte des chlorophylles) et les nutriments sont remobilisés via le phloéme (principalement
’azote, le phosphore et certains minéraux) puis transitent vers des feuilles plus jeunes ou vers
les graines en croissance, ou encore sont stockées dans des tissus de réserve de la plante pour
la prochaine saison de croissance (Quirino et al. 2000). La fin du processus de sénescence se
termine par I’abscission foliaire et la chute des feuilles (a I’exception de certaines especes
marcescentes). La sénescence foliaire, aussi bien que la date de débourrement, est donc un
événement essentiel pour la fitness de la plante puisque ce processus permet la remobilisation
des nutriments contenus dans les feuilles (Lim et al. 2007). L’absence de feuilles en hiver,
permet chez les arbres caducifoliés, de limiter 1’utilisation des réserves carbonées a un
moment ou les conditions climatiques ne permettent pas une utilisation de la ressource pour la

croissance de la plante.
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Poils
Ecaille de protection

Jeune feuille

Méristéme apical

Ebauche foliaire

Méristeme médullaire

Figure 1-2 : Anatomie générale d’un bourgeon et différences morphologiques des bourgeons

des six espéces forestieres étudiées.

A. Dessin d’une coupe longitudinale de bourgeon apical d’érable sycomore a la loupe binoculaire (x 60). B.
Photos des bourgeons dormants des 6 espéces étudiées dans ce travail de these. De gauche a droite : Abies alba,
Acer pseudoplatanus, Fagus sylvatica, Fraxinus excelsior, llex aquifolium et Quecus petraea.

Maturation des fruits

5 Période active | Sénescence
Débourrement [, .icon l e

des bourgeons

) 9

\ > Arrét de la

dominance apicale
- Photopériode

=

- « Forcing » température
> Photopériode (?) Période de dormance

- « Chilling » température

Figure 1-3 : Représentation schématique du cycle saisonnier des arbres caducifoliés en climat
tempéré avec les différents signaux environnementaux qui peuvent influencer les trois types

de dormance décrits dans le texte.
(D’apres Horvath et al., 2003 et Rhode and Bhalerao, 2007). Les photos représentent les stades phénologiques

chez le hétre.
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L’occurrence des événements phénologiques au cours du cycle saisonnier des arbres
caducifoliés joue un rdle crucial dans le fonctionnement de 1’arbre, en particulier, les dates de
débourrement et de sénescence foliaire qui contrdlent la durée de saison de végétation et, par
conséquent, la croissance des individus (Kramer et al. 2000, Schaber and Badeck 2003,
Loustau et al. 2005) ce qui a souvent des conséquences sur la survie et la reproduction (Begon

et al. 2005).
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3. LA PHENOLOGIE COMME INDICATEUR DU CHANGEMENT CLIMATIQUE

3.1 Une saison de végétation qui s’allonge...

La phénologie est I’un des processus les plus sensibles aux variations thermiques ; et
de toutes les réponses de la biosphére au réchauffement climatique, la réponse de la
phénologie est la plus facilement perceptible (Sparks and Menzel 2002, Walther 2004). Les
observations récentes des éveénements phénologiques des arbres montrent en effet que le
débourrement, la floraison, la maturation et la sénescence ont subi d’importants changements
lors des derniéres décennies. Ainsi, le réchauffement climatique des derni¢res décennies est
responsable de 1’allongement de la saison de croissance des arbres dans la plupart des zones
géographiques. Cet allongement de la saison de croissance est la conséquence d’une avance
significative des dates de débourrement (Ahas 1999, Menzel and Fabian 1999, Beaubien and
Freeland 2000, Schwartz and Reiter 2000, Ahas et al. 2002, Chmielewski and Rotzer 2002,
Root et al. 2003, Menzel et al. 2006) et d’un retard de la sénescence (Chmielewski and Rotzer
2001; Defila 2001; Menzel and Fabian 1999; Menzel et al. 2006) particulierement dans les
hautes latitudes de I’hémisphére Nord (voir pour review Sparks and Menzel 2002,
Linderholm 2006, Tableau 1-1). Par exemple, en Europe, la saison de végétation s’est
allongée d’environ 11 jours au cours de la deuxiéme moitié du XX™ siécle (Tableau 1-1).
Parallélement a ces études qui utilisent des observations directes in situ, des études indirectes
utilisant les variations de CO2 (Keeling et al. 1996) ou des données satellitaires (par exemple
le NDVI, « Normalized Difference Vegetation Index ») indiquent également un allongement
de la saison de végétation au cours des derniéres décennies et corroborent les données
observées sur le terrain (Myneni et al. 1997; Tucker et al. 2001; Zhou et al. 2001). Par
exemple, Zhou et al. (2001) montre a 1’aide du NDVI une avance printani¢re et un retard
automnal de la végétation en Eurasie, conduisant a une augmentation de la saison de
végétation de 18 jours sur la période 1981-1999. Les auteurs mettent également en évidence
une augmentation de I’amplitude du NDVI sur cette méme période d’environ 12% suggérant
une activité photosynthétique plus forte (Figure 1-4). Comme le montre le Tableau 1-1, toutes
les études rapportent une avance des dates de débourrement des arbres au cours des derniéres
décennies, a I’exception d’une étude conduite en Europe de I’Est (Ahas et al. 2002). Le retard
phénologique observé dans cette derniere étude est expliqué par le fait que I’Europe de I’Est,
contrairement aux autres zones géographiques étudiées, n’a pas subi de réchauffement au

cours des dernieres décennies mais plutot un refroidissement dans certaines zones localisées.
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En Europe, Menzel et al. (2006) mettent en évidence grace a une méta-analyse qui regroupe
542 espéces végétales et 19 espéces animales, une avance globale de la phénologie printaniére
d’environ 2.5 jours.décade”’ et un retard de la phénologie automnale d’environ 1.3
jours.décade™ au cours des 30 derniéres années du XX°™ siécle. Cependant, comme le montre
le Tableau 1-1, peu d’études concernent les dates de sénescence et les tendances observées
concernant cet événement montrent une grande hétérogénéité (Estrella and Menzel 2006;

Menzel et al. 2006).

Les études qui ont pu rassembler a la fois des données phénologiques sur une période
de temps longue et des enregistrements de température sont plus rares. Ces études sont
précieuses car elles nous permettent de caractériser la sensibilité phénologique des especes a
la température. Le Tableau 1-2 inventorie ces études et montre une tendance moyenne a une
avance des dates de débourrement des arbres d’environ 1 a 8 jours par degré supplémentaire.
Ces résultats nous montrent ¢galement que cette sensibilité semble étre trés différente selon
I’espece considérée, mais les gradients utilisés sont différents et il est par conséquent difficile
d’établir des comparaisons. Par ailleurs, il existe encore trop peu d’études sur les variations

des dates de sénescence pour en tirer des tendances générales (Estrella and Menzel 2006).
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Figure 1-4 : Représentation schématique de 1’évolution du NDVI de 1981 a 1999 en Eurasie
Les zones vert clair correspondent a [’enregistrement du NDVI au cours des années 1990 et les zones vert foncé
au cours des années 1980 (adapté de Zhou et al. 2001).

Tableau 1-2 : Sensibilité phénologique des arbres a la température.
Les valeurs correspondent au décalage phénologique en nombre de jours par degré d’augmentation de
température.

ZONE

AUTEURS ESPECES VARIATIONS (j.°C'1)
GEOGRAPHIQUE
Début Fin LSV
Shutova et al. 2006 Betula pubescens  Europe Nord -4a-6
Karlsson et al. Betula pubescens Scandinavie -3a-8
2003
Ahas et al. 2000 Betula pubescens  Estonie -2.6a-3.9
Cannell et al. 1999  Quercus robur Angleterre -7
Donnelly et al. . -6
2004 Tilia cordata Irlande
Ginkgo biloba,
Doi and Katano Morus bombycis, Japon 0.14
2008 Salix babylonica, ~°F '
Camellia sinensis
Picea abies -3.1
b ) | Abies alba ns
ggogurgems ctal Quercus petraea  France -4.6 2.4 +5.4
Quercus robur -5.1 3.9 +8.9
Fagus sylvatica -2.3 2.2 +3.9
Doi and Takahashi  Ginkgo biloba et \
+4a+
2008 Acer palmatum Japon 4a+6
Matsumoto et al. Ginkgo biloba Japon -2.9 +4.4 +9.6
2003
Chmielewski et . , -6.7 0 +5
Rétzer 2001 4 especes d’arbre  Europe
Kramer et al. 1995 6 espéces d’arbre ~ Europe 2a-4 -la-9  -6a+2
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3.2 Changements phénologiques et flux de carbone

Le bilan de carbone des écosystémes terrestres est treés sensible aux changements de
climat et plusieurs études rapportent une augmentation de la séquestration du carbone dans
I’hémisphere Nord en réponse au réchauffement climatique des dernic¢res décennies (Churkina
et al. 2005; Goulden et al. 1996; Myneni et al. 1997; White et al. 1999). Cette augmentation
du stock de carbone est imputée a la fois a une croissance plus importante des plantes due a
I’augmentation de la teneur en CO; (Foley et al. 1998, Saxe et al. 2001) mais aussi pour une
grande part, a I’augmentation de la longueur de saison de végétation observée au cours des
derniéres décennies (Goulden et al. 1996, Cleland et al. 2007, Piao et al. 2007). Autrement dit
la phénologie du feuillage et ses variations jouent un rdle primordial dans les échanges de
carbone entre I’écosysteme et I’atmosphere (Kramer et al. 2000, Leinonen and Kramer 2002,
Chiang and Brown 2007). En effet, les dates phénologiques foliaires rythment les échanges
de carbone et d’eau, et I’allongement de la saison de croissance modifie significativement les
flux de CO; entre la biosphéere et I’atmosphere (Keeling et al. 1996). Cependant, une étude
récente basée sur des données de flux de CO, montre que les écosystémes forestiers peuvent
perdre du carbone les années ou les températures automnales sont anormalement chaudes,
probablement a cause d’une forte augmentation de la respiration du sol (Piao et al. 2008).
Prédire 1’évolution des stocks de carbone s’aveére donc complexe, tant les interactions entre
les différents compartiments de la biosphére sont fortes. Néanmoins, il est aujourd’hui
indéniable que les changements phénologiques qui vont s’opérer en réponse au réchauffement
global affecteront le bilan de carbone, et les scientifiques qui modélisent les échanges
carbonés et la croissance des arbres sont de plus en plus nombreux a intégrer des modules
phénologiques aux modeles préexistants (Kramer et al. 1996, Leinonen and Kramer 2002,
Davi et al. 2006).

A T’heure actuelle, les conséquences de 1’allongement de la saison de végétation au
cours des derniéres décennies sur le bilan de carbone sont visibles sous forme d’indices.
L’exemple de la courbe d’évolution du taux CO2 dans I’atmosphére enregistrée depuis 1958 a
Mauna Loa, dans le pacifique, illustre bien cela. En effet, la concentration en CO; suit des
variations saisonnicres liées a D’activité des végétaux. En hiver lorsque la végétation est
dormante, la répercussion sur la concentration de CO, est visible et cette concentration
augmente progressivement alors qu’au printemps, lors de la reprise de la végétation la
concentration de CO, diminue rapidement. Keeling et al (1996, 1995) mesurent une

augmentation de I’amplitude saisonni¢re de 20% a Mauna Loa et de 40% a Point Barrow
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(Figure 1-5). Ces auteurs montrent ¢galement que la chute de concentration liée a la reprise de
végétation a été avancée d’environ 7 jours depuis 1960. Cette précocité printaniere de la
diminution de CO, et de I’augmentation d’amplitude saisonniere suggere une avance dans le

début de la saison de croissance et une augmentation de la productivité, respectivement.
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Figure 1-5 : Evolution de la teneur en CO, atmosphérique depuis 1960.
Les mesures ont été effectuées a I’observatoire de Mauna Loa a Hawai (20°N, 156°W). a, évolution de la

concentration en CO; de l'air ; b, évolution de I’amplitude saisonniere de la concentration en CO, (Extrait de
Thompson and Clark 2008).

Ainsi la productivité des arbres est contrélée en grande partie par la longueur de saison
de végétation (Aber et al. 1995, Goulden et al. 1996, Keeling et al. 1996, Kramer et al. 2000,
Churkina et al. 2005) et cette période exerce une forte influence sur les écosystemes (White et
al. 1999). Les modeles de transfert sol-végétation-atmosphére (modeles SVAT, soil
Vegetation Atmosphere Transfer) basés sur des processus écophysiologiques, comme
ORCHIDEE ou CASTANEA montrent I’importance des variations phénologiques des arbres
feuillus dans le bilan de carbone des foréts européennes (Botta et al. 2000, Davi et al. 2006).
Cependant, d’autres types de modeles comme BIOME-BGC montrent que l'influence de la
durée de végétation n'est pas suffisante pour expliquer la variabilité interannuelle des flux de
carbone (e.g. une saison de végétation longue peut étre contrebalancée par un stress hydrique
pour une année donnée) (White and Nemani 2003). Des études phénologiques a long terme
couplées a des études de flux de carbone dans les écosystémes sont encore insuffisantes pour
comprendre I’influence des variations phénologiques sur 1’assimilation de carbone a 1’échelle

de I’arbre et de la parcelle foresticre.

La Figure 1-6 résume sous forme de schéma les différents impacts attendus du
réchauffement sur les communautés végétales. Nous avons vu que le réchauffement

climatique induisait des changements phénologiques et qu’il est susceptible de modifier les
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aires de répartition des especes végétales (migration et extirpation). Nous avons €galement vu
le lien tres fort existant entre la phénologie des arbres et le bilan de carbone des écosystémes
terrestres. Les especes n’ayant pas la méme sensibilité phénologique vis-a-vis des variations
climatiques, le réchauffement climatique amorcé devrait entrainer des disparités dans la
réponse phénologique des espéces au sein des communautés, et par la méme altérer
profondément leurs interactions biotiques (Kramer 1995b). Les modifications phénologiques
en réponse aux changements climatiques pourraient ainsi contribuer a des modifications de
distribution et d’abondance des especes dans les communautés, ce que suggerent certains
modeles d’aires de répartition d’espéces (Chuine and Beaubien 2001, Morin et al. 2007). Sur
le long terme, ces modifications phénologiques pourraient entrainer des évolutions génétiques
entre les générations induisant des réponses €volutives tres rapides au réchauffement global
actuel (Bradshaw and Holzapfel 2001). Finalement, la composition et la structure génétique
des communautés risquent d’étre profondément affectées par ces changements de répartition
et par I’altération de 1’équilibre compétitif inter-especes (Harrington et al. 1999).

Nous avons vu qu’au sein des communautés, les modifications phénologiques des
arbres ne vont pas seulement augmenter leur saison de croissance mais aussi affecter leur
fitness (Penuelas and Filella 2001). Ces réponses auront de multiples conséquences sur les
interactions entre especes (Hughes 2000, Jump and Penuelas 2005). Par exemple, 1’avance
prédite des événements phénologiques printanier comme la floraison chez les plantes,
pourraient entrainer des problémes de synchronisation avec la période d’activité de leurs
pollinisateurs, entrainant une diminution de leur taux de reproduction. A D’inverse cette
avance printani€re pourrait augmenter la fitness de certaines plantes par désynchronisation du
cycle de leurs parasites hotes (Visser and Holleman 2001, Klein et al. 2008). Ainsi, une des
problématiques majeures actuelle est d’évaluer si les capacités adaptatives inhérentes des
populations seront suffisantes pour suivre la rapidité a laquelle le climat est en train d’évoluer.
Dans ce contexte, il est par conséquent crucial de quantifier précisément le déterminisme
environnemental et génétique de certains traits reliés fortement a la fitness, comme la
phénologie foliaire, en particulier au niveau des marges chaudes des aires de répartition des
espeéces. Le déterminisme environnemental et génétique de la phénologie des arbres se

retrouve ainsi au cceur de ce travail de recherche.
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Figure 1-6 : Résumé des principaux effets attendus du changement climatique sur les arbres et
les conséquences possibles au sein des communautés.
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4. LES FACTEURS ENDOGENES ET EXOGENES QuUI

PHENOLOGIE DU FEUILLAGE

REGULENT LA

Le débourrement des bourgeons au printemps et la sénescence foliaire a I’automne

sont induits a la fois par des facteurs endogenes et exogeénes a la plante. Bien que les facteurs

génétiques et hormonaux interagissent fortement avec les facteurs environnementaux, pour

plus de clarté ces mécanismes seront traités séparément.

4.1 Le débourrement des bourgeons

4.1.1 Facteurs génétiques

Les dates de débourrement des bourgeons, sont des événements sous contrdle

génétique et un grand nombre d’études menées sur des tests de provenances ont mis en

¢vidence que la date de débourrement est un caractere qualifi¢ de modéré a hautement

héritable” (Tableau 12-3). En effet, il a ét¢ montré qu’environ 50% de la variation

phénologique observée en test de provenances pouvait étre attribuée a des facteurs génétiques

ce qui est supérieur aux traits de croissance (Howe et al. 2003b).

Tableau 1-3: Héritabilité de la date de débourrement de différentes espéces d’arbres.
L heritabilité correspond a la définition au sens strict ou large selon les études (extrait de Howe et al. 2003).

ESPECE

HERITABILITE MOYENNE

REFERENCES

Picea abies

Picea glauca

Pseudotsuga menziesii
var. glauca
Pseudotsuga menziesii
var. menziesii
Populus balsamifera
Populus trichocarpa X
P. deltoides

Robinia pseudoacacia

0.82 (0.75-0.89)
0.42 (0.31-0.70)

0.52

0.87 (0.45-1.0)
0.25 (0.21-0.47)
0.80

0.62 (0.55-0.83)

Hannerz et al. 1999b
Nienstaedt and King 1970; Wilkinson 1977; Nienstaedt 1985
Rehfeldt 1983b

Aitken and Adams 1995a, 1995b; Christophe and Birot
1979; El-Kassaby and Park 1993; Li and Adams 1993, 1994

Farmer 1993
Howe et al. 2000

Mebrahtu and Hanover 1989

Des études, ayant pour objectif de dessiner la carte génétique des QTL' qui participent

a la régulation du débourrement, ont ét¢ conduites sur différentes especes d’arbres et

" U'héritabilité est la part de la contribution des facteurs génétiques dans les différences interindividuelles

7 OTL : Quantitative Trait Loci, région du chromosome basée sur des associations statistiques significatives
entre marqueurs moléculaires et variation de caracteres quantitatifs au sein d 'une population ou d’'une espéce.
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indiquent qu’entre 6 a 31 régions du génome, selon les especes étudiées, seraient impliquées
(Frewen et al. 2000, Jermstad et al. 2003, Tsarouhas et al. 2003, Casasoli et al. 2004).
Cependant, les genes impliqués dans cette régulation ne sont pas encore clairement identifiés

et sont actuellement en cours d’étre localisés (Howe et al. 2003b, Derory et al. 2006).

4.1.2 Facteurs hormonaux

Les hormones influencent indirectement les dates de floraison et d’apparition des
feuilles via la régulation de la dormance (Anderson et al. 2001, Araki 2001, Horvath et al.
2003). Les deux principales hormones impliquées dans la dormance sont les gibbérellines et
I’acide abscissique (ABA). L’ABA a été isolé pour le premicre fois en 1963 sous le nom
«d’abcissine » en raison de son implication dans l'abscission des feuilles de cotonnier
(Gossypium sp.). En 1964, cette méme substance est désignée sous le nom de « dormine » en
raison de son role dans la dormance des bourgeons de I’érable sycomore. C'est enfin en 1965
que le double role dans l'abcission et la dormance est attribuée a cette substance rebaptisée
pour ’occasion « d’acide abcissique ». La concentration en ABA dans le bourgeon suit un
cycle saisonnier avec un maximum durant la phase d’endodormance et un déclin progressif
jusqu’a la fin de I’écodormance (Ofir and Kigel 1998, Naor et al. 2008). Les gibbérellines
semblent quant a elles avoir un role opposé¢ (Anderson et al. 2001). Par exemple, chez le
hétre, 1’application de gibbérellines durant la phase d’écodormance stimule fortement la
croissance de ses bourgeons (Falusi and Calamassi 2003). Une autre étude montre également
chez des cultivars de poiriers japonais que la concentration en gibbérellines augmente tres
rapidement apres que les bourgeons aient recus une certaine durée et quantité de température
froide (Tamura et al. 2002). Ces résultats suggerent que la levée de dormance des bourgeons
pourrait étre associée a une augmentation de la concentration en gibbérellines (Anderson et al.

2001).

4.1.3 Variables environnementales

En 1735, René Antoine Ferchault de Réaumur fut le premier a établir de maniere
scientifique un lien causal entre la température et les événements phénologiques des plantes.
Partant de 1’observation que les champs de blé¢ arrivaient a maturité plus rapidement les
années ou le printemps était particulierement doux, il conclue que les blés deviennent matures
lorsqu’une certaine somme de température journaliere (au dessus d’un seuil), accumulée

depuis une date fixe, atteint une valeur critique (Réaumur 1735).
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Ce principe constitue la base des modeles phénologiques fondés sur le principe des
sommes de températures, encore tres utilisés aujourd’hui notamment pour prédire les dates de
débourrement chez les arbres. Il existe donc un lien trés étroit entre les dates d’apparition des
feuilles et la température des premiers mois de 1’année. Plus précisément, les températures
affectent I’intensité et la durée de la dormance (différemment selon le stade de dormance
considéré) ce qui entraine des décalages de la phénologie printanicre. Il est globalement
reconnu que les bourgeons des arbres réagissent a deux « types de température » de maniere
décalée selon leur stade physiologique. D’une part, les températures froides hivernales,
appelées « chilling temperatures », qui vont permettre de lever la dormance des bourgeons et
les faire évoluer du stade d’endodormance au stade de quiescence (ou d’écodormance).
D’autre part, les températures chaudes printanieres, appelées « forcing temperatures », qui
vont permettre aux bourgeons quiescents d’entamer leur développement ontogénique et
entrainer 1’émergence foliaire. Dans la deuxiéme moiti¢ du XX°™ siécle, les producteurs
d’arbres fruitiers des pays tempérés ont voulu développer leurs activités dans des pays au
climat plus chaud voire tropical et se sont ainsi intéressés a la quantité de températures froides
nécéssaires pour lever la dormance (Garcialuis et al. 1992, Faust et al. 1997, Meagher and
Delph 2001, Arora et al. 2003, Ruiz et al. 2007, Guedon and Legave 2008) Ces recherches ont
¢été a I’origine des modeles phénologiques permettant de prédire les dates de débourrement a
partir de D’effet conjoint de ces deux types de température (Fuchigami and Nee 1987).
Cependant la relation entre les températures de forcing et de chilling qui régulent la dormance
et le développement des bourgeons est encore sujet a controverse ce qui donne naissance a
différents mod¢les de prédiction phénologique (Chuine et al. 1998, Chuine 2000 voir section
5.1). Certains auteurs montrent une relation exponentielle négative entre la durée des
températures de chilling et la quantité de températures de forcing accumulée jusqu’aux dates
de débourrement (Cannell and Smith 1983, Murray et al. 1989) ; autrement dit, la somme de
températures nécessaires au débourrement décroit a mesure que la durée des périodes
précédentes de températures froides augmente (Figure 1-7). Cette constatation conduit
Murray et al. (1989) a définir une sorte de somme minimale de températures nécessaires au

débourrement, lorsque la dormance d’une essence donnée a été enticrement levée.

Ainsi, dans les climats tempérés, a condition que la dormance soit entiérement levée,
c'est-a-dire que les bourgeons ont suffisamment subis de températures froides, les
températures chaudes printaniéres peuvent suffirent a expliquer les variations des dates de

débourrement. Par exemple, Chmielewski and Rotzer (2001) montrent une trés bonne relation
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entre la date de débourrement de 4 espeéces d’arbres en Europe et les moyennes de

températures enregistrées de février a avril (Figure 1-8).
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Figure 1-7 : Role des températures froides et des températures chaudes dans la régulation des
dates de débourrement de Picea sitchensis.

Relation pour 14 enregistrements des dates de débourrement de Picea sitchensis, entre le nombre de jours froids
(T < 5°C, du ler novembre jusqu’a la date de débourrement) et le cumul de degré jours (T > 5°C, du ler février
Jusqu’aux dates de debourrement). (Extrait de Cannel and Smith 1983).
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Figure 1-8 : Relation entre les températures printanicres et le début de la saison de croissance
des arbres en Europe.
Le graphique de gauche montre l’évolution des moyennes de températures des mois de février a avril (T24) et du

debut de la saison de croissance de 4 especes d’arbres en Europe (B). Le graphique de droite montre la relation
linéaire entre T24 et B (Extrait de Chmielewski and Rotzer 2001).

Le rdle de I’augmentation de la durée du jour au printemps dans la régulation des dates

de débourrement des arbres n’est pas encore clairement établi. Par exemple, une étude

expérimentale a montré que le noisetier (Corylus avellana) semblait €tre sensible a la
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photopériode puisque des plants soumis a une photopériode longue nécessitaient moins de
jours a une température supérieure a 21°C pour pouvoir débourrer (Heide 1993a) (Figure 1-9).
De méme il a ét¢ montré expérimentalement qu’il existait une influence de la photopériode
dans la régulation des dates de débourrement chez le hétre (Falusi and Calamassi 1990, Heide
1993b, Schaber and Badeck 2003). Cependant, in situ, la prise en compte de la photopériode
comme signal régulateur des dates de débourrement ne semble pas améliorer la précision des
modeles pour cette espece (Kramer 1994). Le rdle de la photopériode dans la régulation des
dates de débourrement des arbres semble par conséquent étre faible et significatif seulement
pour une minorité d’especes. Ainsi, dans les zones de climats tempérés, la température a elle
seule, (températures froides hivernales et/ou températures chaudes printaniéres) permet de
modé¢liser avec une bonne précision la date de débourrement de la plupart des essences

forestieres (Chuine and Cour 1999).
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o 10} | différentes dates de [’hiver et sous deux conditions de
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a une durée de jour longue, les cercles noirs correspondent aux
ol . . . plants soumis a une durée de jour courte (extrait de Heide, 1993).
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En conclusion, les principaux facteurs endogeénes qui jouent un rdole dans la date
d’apparition des feuilles chez les arbres comportant une phase de dormance, sont d’une part
des facteurs génétiques traduit par la forte héritabilit¢ de ce caractére ; d’autre part des
facteurs hormonaux avec deux hormones antagonistes : ’ABA qui semble ralentir la levée de
dormance et les gibbérellines qui semblent au contraire I’accélérer. La température est le

facteur externe quasiment exclusif qui régule les dates de débourrement des arbres de climats
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tempérés méme si la photopériode pourrait en partie moduler cet événement chez certaines
especes (Figure 1-10). En revanche, ces trois types de facteurs interagissent les uns avec les

autres et les mécanismes reliant ces facteurs sont encore peu connus (Howe et al. 2000).

VARIABLES
ENVIRONNEMENTALES

FACTEURS GENETIQUES ET
HORMONAUX

e Héréditeé
¢ Acide abscissique (effet -)
e Gibbérellines (effet +)

e Température (chilling/forcing)
¢ 1 Photopériode

DATE DE

DEBOURREMENT

Figure 1-10 : Représentation schématique des facteurs endogénes et exogénes pouvant avoir
une influence sur les dates de débourrement.
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4.2 La sénescence foliaire

La sénescence foliaire est un processus important qui permet de remobiliser
progressivement les nutriments des feuilles au cours de leur dégradation (Keskitalo et al.
2005). Smart (1994) définit ce processus de maniére imagée comme étant ““ le dernier souhait
et testament de la feuille dans lequel elle 1eégue les derniers nutriments qu’elle a fabriqués au
reste de la plante”. Le contrdle de la sénescence est régit par des facteurs environnementaux et
endogénes a la plante. Les principaux facteurs endogenes qui pourraient réguler la sénescence
foliaire chez les arbres sont de trois ordres: (i) génétiques, (ii) hormonaux (iii) et

physiologiques (Lim et al. 2007).

4.2.1 Facteurs génétiques

Les tests de provenances montrent une forte héritabilité des dates qui marquent la fin
de saison de croissance des arbres, souvent assimilées au bourgeonnement qui se produit a la
fin de I’été. Cette dernicre date est également fortement corrélée a la date d’entrée en
sénescence (jaunissement et abscission foliaire). Le bourgeonnement présente généralement
un controle génétique plus fort que le débourrement printanier, probablement a cause des
multiples facteurs intervenant dans sa régulation notamment le controle photopériodique
(Howe et al. 2003b). Un certain nombre de geénes ont été identifiés comme régulateurs de la
sénescence de par leur plus forte transcription durant cette phase (Smart 1994, Buchanan-
Wollaston 1997, Nooden et al. 1997, Quirino et al. 2000, Yoshida 2003). Ces génes sont
impliqués dans la dégradation de I’ADN, des chlorophylles et des protéines ainsi que dans la
remobilisation des lipides et de 1’azote. Cependant, des interactions complexes sont
impliquées entre la perception des signaux spécifiques externes et internes et I’induction des
cascades d’expression de ces génes permettant la régulation du déclenchement de la
sénescence. En effet, expression des geénes codant des protéines reliées au processus de
sénescence semble Etre régulée via des protéines activatrices, qui semblent a leur tour activées
directement ou indirectement par un signal hormonal (Smart 1994, Biswal and Biswal 1999,

Yoshida 2003).
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4.2.2 Facteurs hormonaux

La plupart des principales hormones végétales semblent &tre impliquées dans le
processus de sénescence, mais cette régulation hormonale n’a pu étre prouvée uniquement
pour les cytokines et I’éthyléne (Lim et al. 2007). Les cytokines sont principalement
synthétisées dans les racines et sont transportées dans le reste de la plante via le xyléme. Il a
été montré que la concentration de cytokines dans la séve brute diminuait au début de la
sénescence (Nooden et al. 1990). Ces auteurs suggerent que la diminution de la concentration
en cytokines dans les feuilles pourrait ainsi déclencher le processus de sénescence. Des études
ont montré par ailleurs que D’application externe de cytokines sur les feuilles des plantes
entraine un retard de la sénescence pour la plupart des espéces testées (e.g. van Staden et al.
1988). Cependant, le mécanisme par lequel les cytokines entrainent un retard de la sénescence
reste encore aujourd’hui a découvrir. La deuxiéme hormone qui semble jouer un réle dans la
régulation de la sénescence est 1’éthylene. L’éthyléne intervient également dans la régulation
de beaucoup de processus physiologiques comme la germination des graines, la maturation
des fruits ou encore la sénescence des fleurs. Malgré la mise en évidence de son rdle positif
dans la régulation de la sénescence, le mode d’action moléculaire de I’éthyléne reste encore
incompris et il semblerait que cette hormone ne soit pas un régulateur essentiel du processus

de sénescence (Buchanan-Wollaston 1997).

4.2.3 Facteurs physiologiques

Enfin, le troisieme facteur endogéne qui semble réguler les dates d’entrée en
sénescence foliaire est la teneur en sucre contenu dans les feuilles méme si cette hypothése
reste encore trés controversée (Yoshida 2003). En effet, tandis que certaines études font
I’hypothése que la décroissance de la concentration en sucre est responsable du
déclenchement du programme de sénescence (Quirino et al. 2000), de récentes études arrivent
a la conclusion inverse, c’est a dire que 1’augmentation de la concentration en sucre a
I’automne pourrait déclencher la sénescence (Nooden et al. 1997, Stessman et al. 2002). Une
é¢tude montre également que la régulation de la sénescence est sous contrdle d’interactions
entre la quantité de sucre dans les feuilles, la concentration en cytokines et la quantité de
lumiére regue sur (Wingler et al. 1998). La Figure 1-11 illustre ces interactions : les sucres

peuvent bloquer 1’action des cytokines et la lumicre peut inhiber 1’action des sucres.
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Figure 1-11 : Interactions entre les cytokines, les sucres et la lumiere dans la régulation de la

sénescence.
(extrait de Wingler et al. 1998).

Un autre facteur endogeéne, 1’age physiologique des feuilles, peut s’avérer déterminant
dans la régulation de la sénescence foliaire (Quirino et al. 2000). Une feuille serait
caractérisée par une durée de vie maximale avec une productivité photosynthétique, apres
quoi le programme de sénescence serait enclenché (Bleecker and Patterson 1997, Lim et al.
2007). Cette hypothéese est renforcée par les résultats de certaines études qui montrent dans un
méme environnement une corrélation positive entre les dates de débourrement et les dates de
sénescence : les individus qui débourrent précocement ont généralement une sénescence plus

précoce (Worrall 1993).

4.2.4 Variables environnementales

Contrairement aux dates de débourrement, les signaux environnementaux qui
déclenchent potentiellement le processus de sénescence foliaire sont encore mal compris
(Estrella and Menzel 2006). En effet, I’entrée des feuilles en phases de sénescence peut étre
induit par un grand nombre de facteurs environnementaux. Les feuilles peuvent
prématurément entrer en sénescence si elles subissent un stress environnemental comme des
températures basses ou élevées, une sécheresse, une concentration en ozone trop €levée, un
manque de lumiére ou de nutriments, ou encore en réponse a une attaque d’insectes ou de
champignons pathogenes (Lim et al. 2007). Malgré la multitude de facteurs pouvant entrer en
jeu, il est néanmoins généralement admis que sous des conditions favorables, les arbres de
climats tempérés entament leur processus de sénescence foliaire en automne en réponse a

deux signaux principaux : la réduction de la durée du jour et la diminution des températures
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(Koike 1990, Migliavacca et al. 2008). Cependant, il n’existe pas a I’heure actuelle de
consensus sur les déterminants environnementaux qui déclenchent et modulent I’entrée en
sénescence foliaire (Estrella and Menzel 2006). A notre connaissance, en analysant les
données de la littérature, quatre hypothéses peuvent étre avancées : (i) premi¢rement, les
températures chaudes automnales pourraient retarder le déclenchement et I’évolution de la
sénescence (Heide 2003, Matsumoto et al. 2003, Shutova et al. 2006). (ii) Deuxiémement et
en compléte opposition avec la premicére hypotheése, les températures chaudes estivales et
automnales pourrait accélérer I’entrée en sénescence (Kramer 1995b). (iii) Troisiémement, en
observant que les dates de chute des feuilles restent constantes entre les années, certains
auteurs considerent que la sénescence pourrait étre déclenché uniquement par la réduction de
photopériode progressive en automne (Lee et al. 2003, Keskitalo et al. 2005). (iv) Enfin, la
dernieére hypothése suggere que les températures froides associées a une réduction de la
photopériode et du rayonnement solaire pourraient moduler le déclenchement de Ia
sénescence avec un effet seuil ou non (Koike 1990, White et al. 1997, Jolly et al. 2005,
Migliavacca et al. 2008, Delpierre et al. 2009). Plus récemment, des résultats montrent que les
signaux environnementaux susceptibles d’induire la sénescence chez des arbres Nord
Américains dépendent fortement des espéces. Par exemple, les modéles prenant en compte a
la fois les températures froides et la photopériode permettent de mieux expliquer la variabilité
de la sénescence chez le bouleau alors que 1’ajout de la photopériode comme paramétre ne
semble pas améliorer le modele chez 1’érable (Richardson et al. 2006). Cependant, si 1’on
distingue les facteurs qui sont responsables de I’initiation du processus de sénescence des
facteurs qui permettent de moduler ce processus, il est globalement reconnu que la réduction
photopériodique automnale est le principal facteur environnemental qui déclenche le
processus de sénescence alors que la température demeure le principal facteur modulateur.
Les autres facteurs qui peuvent moduler la vitesse de sénescence sont des stress abiotiques ou
biotiques comme une limitation en lumicre ou en nutriments, une sécheresse ou encore une

attaque par des pathogenes.

En résumé, le contréle endogéne régulant la sénescence automnale chez les arbres
s’avere tres complexe et les processus impliqués, méme s’ils ont été abondamment étudiés,
sont loin d’étre enticrement disséqués et compris (Lee et al. 2003). Nous savons aujourd’hui
que I’initiation de la sénescence semble étre sous fort déterminisme génétique et que la
concentration en sucres et en hormones pourrait jouer un rdéle important dans le

déclenchement de la sénescence et interagissent ensemble. Quand aux facteurs exogenes, ils
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sont nombreux et interagissent probablement entre eux, ce qui explique la difficulté de
modéliser cet événement phénologique. Cependant les deux facteurs qui semblent les plus

prépondérant sont la température et la photopériode (Figure 1-12).

FACTEURS GENETIQUES, VARIABLES
HORMONAUX ET PHYSIOLOGIQUES ENVIRONNEMENTALES

o Hérédité e | Température

¢ Cytokine (effet -) ¢ | Photopériode

e Ethyléne (effet +) e Sécheresse

e Teneur en sucres (effet +/-?) e Limitation en lumiére

e Age de la feuille ¢ Limitation en nutriments

DECLENCHEMENT
ET MODULATION

DE LA SENESCENCE

Figure 1-12: Représentation schématique des facteurs endogeénes et exogeénes ayant une

influence sur le déclenchement et/ou la modulation de la sénescence.
(D’apreés Lim et al. 2007).

79



Etat de ['art

5. MODELISATION DE LA PHENOLOGIE ET PREDICTIONS FUTURES

5.1 Les différents types de modéles

Modéliser la phénologie foliaire chez les plantes est un véritable défi qui s’avere
essentiel pour appréhender I’impact du changement climatique sur le fonctionnement des
écosystemes terrestres. En effet, comme nous 1’avons vu précédemment, la phénologie
conditionne en grande partie les échanges de carbone entre 1’atmosphére et la biosphere
terrestre et semble jouer un role sur les limites de répartition des especes. C’est pourquoi les
modeles de prédictions des flux de carbone ou les modeles biogéographiques s’attachent de
plus en plus a modéliser la phénologie du feuillage (Chuine and Beaubien 2001, Davi et al.
2006). Alors qu’il n’existe a I’heure actuelle que trés peu de modéles capables de prédire les
dates de sénescence foliaires chez les arbres (White et al. 1997, Jolly et al. 2005, Richardson
et al. 2006, Delpierre et al. 2009), un grand nombre de modéles permettant de prédire des
dates de débourrement ont été publiés (voir review dans Chuine et al. 1998, Chuine et al.
2003). Ces derniers modeles peuvent étre regroupés en trois catégories : les modeles
théoriques, les modeles statistiques et les modéles mécanistes (Cleland et al. 2007). Les
modeles théoriques sont basés sur le compromis entre les colts et bénéfices liés a la
production de feuilles pour optimiser 1’acquisition de ressources et ont tout d’abord été
développés pour comprendre les différentes stratégies de durée de vie des feuilles (Kikuzawa
1995). Les modéeles statistiques mettent en relation des observations phénologiques
empiriques en fonction de divers facteurs climatiques en utilisant des équations
mathématiques linéaires (Boyer 1973; Schwartz 1998; Spieksma et al. 1995), ou plus
complexes (Schwartz 1998, 1999). Ils sont particulierement efficaces pour renseigner sur des
tendances générales d’évolutions phénologiques en réponse au changement climatique
(Schwartz 1999). Enfin les mod¢les mécanistes, les plus nombreux, cherchent a prendre en
compte les relations connues ou supposées entre des variables environnementales et des
processus biologiques (Sarvas 1974, Kobayashi and Fuchigami 1983, Cannell and Smith
1986, Hanninen 1990, Kramer 1994, 1996, Chuine et al. 1999, Chuine 2000, Schaber and
Badeck 2003, Linkosalo et al. 2006, Richardson et al. 2006). La plupart de ces types de
modeles n’utilise néanmoins que la température comme variable externe. Les modeles
théoriques servent surtout a comprendre I’évolution des stratégies définissant la durée de vie

des feuilles des arbres, et ne sont donc pas utilisés pour prédire les dates de débourrement et
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de sénescence a 1’échelle spécifique. En revanche, les modeles empiriques et mécanistes
peuvent étre utilisés pour réaliser des prédictions d’évenements phénologiques en fonction de
facteurs climatiques. Les modeles mécanistes sont les plus répandus dans la littérature et se
sont complexifiés au cours du temps, au fur et a mesure que les connaissances sur le
déterminisme des événements phénologiques s’affinaient (Encadré 3).

Pour le débourrement des bourgeons, ces modeles mécanistes peuvent étre classés en
deux catégories selon Hanninen et Kramer (2007) :

- les modeles a 1 phase (« E-models») ou la réponse du bourgeon aux signaux
environnementaux est constante au cours du temps ; seule la phase d’écodormance du
bourgeon est ainsi considérée.

- les modéles 2 phases (« ES-models ») ou la réponse du bourgeon change au cours du
temps en fonction de son état physiologique ; a la fois la phase d’écodormance et

d’endodormance sont considérées.

Les modeles a 1 phase sont les plus simples et les premiers modeles utilisés puisque
c’est Réaumur (1735) qui le premier introduit le concept de la somme de degrés jours qui est
la somme des températures moyennes journaliéres entre une date arbitraire et la date de
I’événement phénologique considéré (Réaumur 1735). Ces types de modeles ne prennent pas
en compte la phase d’endodormance et se basent uniquement sur 1’effet des températures
chaudes printanicres, appelées températures de « forcing » durant la phase de quiescence (e.g.
Cannell and Smith 1983, Hunter and Lechowicz 1992). L’effet des températures de forcing
sur le développement des bourgeons est fix¢é arbitrairement a une date hivernale ou au début
du printemps quand I’endodormance est supposée étre levée. La date de débourrement sera
atteinte lorsqu’un certain nombre d’unités de croissance sera atteinte. Les unités de croissance
sont calculées soit a partir d’une relation linéaire avec la température au dessus d’un seuil
thermique (dans ce cas les unités de croissance sont égales aux unités thermiques, et sont
exprimées en unités de chaleur appelées « degrés jours ») (Arnold 1959), soit a partir d’une
relation exponentielle (Hari et al. 1970), soit encore a partir d’une relation sigmoidale (Sarvas

1972, Chuine et al. 1998) (voir Figure 1-13).
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Unité de croissance
du bourgeon

0 10 20 30
Température (°C)

Figure 1-13 : Relation entre la capacit¢ du bourgeon a répondre en terme de croissance
ontogénique et la température.

La capacité du bourgeon a répondre en terme de croissance est exprimée en « unité de croissance » et la
température comptabilisée correspond aux « forcing temperatures ». (i) Relation de type sigmoidale, (ii) relation
de type linéaire et (iii) relation de type exponentielle.

Les modéles a 2 phases, qui prennent en compte le stade d’endodormance, ont été
créés plus tardivement lorsque il a été mis en évidence expérimentalement que la levée de
dormance et I’entrée en phase de quiescence étaient modulées par les températures froides
hivernales, appelées températures de chilling (Sarvas 1974, Fuchigami and Nee 1987, Murray
et al. 1989, Hanninen 1990, Kramer 1994, 1996, Chuine 2000, Hanninen and Kramer 2007).
Ces modeles plus complexes incluent ansi les deux types de température (forcing/chilling)
dont leurs actions sont basées sur des hypothéses physiologiques :

(1) I’effet des températures de chilling sur le taux de levée de I’endodormance,

(i1) I’effet des températures de forcing sur le développement du bourgeon au cours

de I’écodormance,

(ii1))  Deffet de I’état actuel de la dormance sur le ralentissement de la réponse du

bourgeon aux températures de forcing, i.e. la relation entre le (i) et le (ii).

La levée de dormance est supposée atteinte lorsque qu’une certaine quantité¢ d’unités
de levée de dormance (exprimé en unité de froid) est atteinte. Ces unités de levée de
dormance sont calculées a partir des températures de chilling souvent comprises dans un
intervalle de température (avec une relation de type triangulaire ou de type gaussienne) ou
simplement a partir des températures situées en deca d’un certain seuil (pour plus de détails,

voir revue dans Hanninen and Kramer, 2007 et Figure 1-14)
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Figure 1-14 : Relation entre la levée de dormance et la température.

La levée de dormance est exprimée en « unité de levée de dormance » et la température correspond aux
températures de « chilling ». (i) Relation simple avec une capacité de levée de dormance maximale pour toutes
les températures en deca de -5°C (température de base), (ii) relation triangulaire a la température avec un
optimum pour -5°C, (iii) relation de type gaussienne autour de la valeur-5°C.

L’effet des températures de forcing sur le développement du bourgeon est calculé de la
méme maniére que les modeles a 1 phase. Enfin, les modeles a 2 phases peuvent différer
selon la relation considérée entre la dormance et la capacité de croissance du bourgeon (Saxe
et al. 2001). Ainsi, les modeles sont qualifiés de séquentiels lorsque les deux effets sont
séparés dans le temps, i.e. que les températures de forcing peuvent influencer la croissance du
bourgeon uniquement lorsque la dormance est entiérement levée. Alors que les modeles sont
dits paralleles lorsque les températures de forcing peuvent agir sur la croissance du bourgeon
méme durant la période de dormance avec néanmoins une variation de ’intensité¢ de cette
relation selon la quantité d’unités de levée de dormance atteinte (voir Encadré 3). En 1990,
Hénninen développe un modele intermédiaire, le modele synthétique, qui implique deux
seuils de levée de dormance. Dans ce modele, les bourgeons ne peuvent répondre aux
températures de forcing tant qu’un premier seuil (faible) d’unités de levée de dormance n’est
pas atteint. A partir de 1a, les compétences du bourgeon a répondre aux températures de
forcing augmentent jusqu’a sa capacité maximale lorsque le deuxiéme seuil d’unité de levée
de dormance est atteint (dormance entiérement levée) (Hanninen 1990). (Voir Encadré 3).
Enfin, Chuine (2000) a montré que la plupart des mode¢les étaient en fait des cas particuliers
d’un modéle général. Les variations existantes entre les modeles sont pour la plupart en
relation avec la fonction mathématique choisie pour représenter la relation entre les
températures de chilling et le taux de levée de dormance ainsi qu’entre la capacité du

bourgeon au stade quiescent de répondre aux températures de forcing (Saxe et al. 2001).
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Cependant, il faut noter que la modélisation de la levée dormance reste un véritable challenge,
car aucune mesure directe de 1’évolution de 1’état de développement des tissus pendant la

dormance n’est encore disponible (Morin 2006).

Concernant la sénescence, les modeles sont trés peu nombreux. Certaines études
montrent néanmoins de fortes relations empiriques entre la température moyenne automnale
et les dates de coloration des arbres (Matsumoto et al. 2003, Doi and Takahashi 2008). Les
modeles mécanistes capables de modéliser les dates de sénescence des arbres sont a 1’heure
actuelle basés sur la photopériode et la température avec ou sans effets seuils (White et al.
1997, Jolly et al. 2005, Migliavacca et al. 2008, Delpierre et al. 2009). En raison des
nombreux facteurs qui peuvent influencer la sénescence des arbres, les prédictions sont encore
loin d’étre aussi précises que pour les modéles de débourrement.

Enfin comme il existe peu de données et de modeles concernant la sénescence des
arbres, nous ne savons pas précisément comment devrait évoluer la durée de saison de
végétation au fur et & mesure que le climat se réchauffe (mais voir White et al. 1997, Jolly et

al. 2005, Ridcharson et al. 2006).
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Encadré 3 : Représentation schématique des modeles mécanistes les plus utilisés en relation
avec les stades de dormance du bourgeon.

(Entrée en (Entrée en (Débourrement
dormance) quiescence) des bourgeons)
to Endodormance t Ecodormance T,

1. Modgeles qui ne prennent pas en compte la dormance (E-models)

® Modeles de type « degrés jours » beoeccccoscsesssccscscse
(Arnold 1959, Hari and al. 1970)

2. Modéles qui prennent en compte la dormance (ES-models

A

® Modéle séquentiel
(Sarvas, 1974)

® Modele alternatif
(Cannell&Smith’ ]983) 00 00000000 0OCOCEOOEONOOIONOEOINONPONONONONONONOIEONOEONONEOEONEONOEONOEOTONOEEOOOO

® Mode¢le synthétique
(Hanninen’ ]990) 0000000000000000800000000000000000000000

Les traits en continu (bleu) représentent le cumul des températures froides alors que les traits
en pointillés (rouge) représentent le cumul des températures chaudes. Dans le cas du modele
sequentiel, le cumul des températures chaudes ne peut commencer que si la dormance est
totalement levée, i.e. une fois que le cumul des températures froides aura atteint un seuil
critique.

Cette figure représente la relation
entre la capacité du bourgeon a répondre aux
températures de forcing (1, pleine capacité) et
le stade de levée de dormance atteint par le
bourgeon (1, la dormance est complétement

levée) pour les 3 types de modeles prenant en

(iii) compte la dormance. (i), le modele alternatif ou
le bourgeon a ume capacité minimale de
croissance méme au tout début de la dormance,
(ii) le modeéle synthétique ou la dormance doit
étre un minimum levée pour que le bourgeon
acquiert une capacité de croissance, (iii), le
modele séquentiel ot le bourgeon n’est capable
de se développer qu’une fois la dormance
entierement levée.

—
']

Compétence de
croissance du bourgeon

0 .
I | |
0 Stade de levée de 1

dormance
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5.2 Quelles prédictions pour le futur ?

D’aprés les modeles climatiques, le réchauffement devrait s’accélérer au cours des prochaines
décennies et son impact sur la phénologie risque par conséquent de s’amplifier. En effet,
méme si leur amplitude varie selon les scénarios (Figure 6), les prédictions climatiques
prévoient une augmentation moyenne de température entre 2° et 6°C pour le si¢cle a venir.
Comme il est généralement admis que pour la plupart des arbres des climats boréaux et
tempérés la quantité en froid nécessaire pour lever la dormance est largement dépassée en
condition naturelle (Murray et al. 1989), il est attendu que 1I’impact principal d’une hausse des
températures sur la phénologie des arbres soit bien une avance des dates de débourrement et
non un retard (Heide 2003). L’avance de la date du débourrement et de la floraison des arbres
pourrait ainsi étre de 2 a 8 jours par degré d’augmentation de la température dans les
prochaines décennies (Menzel 1997, Osborne et al. 2000, Karlsson et al. 2003). Néanmoins,
en réponse a la hausse des températures hivernales, les essences qui ont une forte exigence en
froid comme cela semble étre le cas pour le hétre (Falusi and Calamassi 1990, Thompson and
Clark 2008), pourraient ne pas obtenir la quantité de froid nécessaire pour lever entierement la
dormance et leur date de débourrement pourrait en conséquence é&tre retardée. Cette
probabilité pourrait particulierement toucher les populations situées en limite sud de leur aire
de répartition. En effet, bien que les études expérimentales aient révélé 1’influence des
températures froides hivernales sur la quantit¢ de températures chaudes nécessaires pour le
débourrement des bourgeons, les modeles a 1 phase sont actuellement aussi performants que
les modeles a 2 phases (Linkosalo et al. 2006). Ce résultat suggére qu’en climat tempéré (zone
ou ils ont été paramétrés), la quantité de froid permettant de lever entierement la dormance
semble étre pour I’instant suffisante. La question est cependant ouverte quant a savoir si cette
quantit¢ de froid requise sera satisfaite avec la hausse des températures attendue sous
I’influence du changement climatique. L’avance prédite des dates de débourrement des
bourgeons en réponse aux températures printanieéres plus chaudes pourrait ainsi étre
contrebalancée par une levée de dormance incompléte qui pourrait entrainer une élévation du
seuil de quantité de température chaude nécessaire au débourrement. Les prédictions futures
obtenues a partir des modeles a 1 phase qui ne tiennent pas compte de 1’effet des températures
froides sur la levée de la dormance sont donc a prendre avec extrémement de précaution. Les
séries temporelles d’enregistrement des dates de débourrement disponibles actuellement ne

possédent probablement pas encore assez d’années avec un hiver trés doux, il est par
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conséquent difficile de paramétrer finement des modeles a 2 phases et prédire le décalage

futur des dates de débourrement.

En accord avec ces projections, certains auteurs ont également supposé que
I’augmentation de température pourrait rendre les arbres plus sensibles au gel (Hanninen
1991, Saxe et al. 2001, Hanninen 2006). Cette hypothése d’augmentation de dommages par le
gel est fondée sur un double processus. Premierement, le réchauffement pourrait affecter
I’endurcissement des bourgeons en les rendant moins résistants au gel. Deuxiémement, bien
que les éveénements de gel soient supposés devenir moins fréquents et moins rudes avec le
réchauffement climatique, ils devraient se produire toujours de maniere plus ou moins
aléatoire. Aussi une avance de la date de débourrement pourrait provoquer 1’apparition des
feuilles lors de périodes encore sujettes a des événements gélifs, et ainsi augmenter la
probabilit¢ de dommages (Figure 1-15). Quelques études ont modélisé les changements futurs
de phénologie dans le cadre du réchauffement climatique, souvent a 1’échelle des écosystémes
(Arora and Boer 2005; Botta et al. 2000; Cook et al. 2004; Jolly et al. 2005), mais trés peu a
I’échelle spécifique. De méme, quelques études montrent des résultats en accord avec
I’hypotheése de dommage par le gel (Hanninen 1995, Kellomaki et al. 1995, Leinonen 1996,
Linkosalo et al. 2000), alors que d’autres I’ont réfutée (Hanninen 1996, Ogren 2001). A
I’heure actuelle, des prédictions précises de changements de phénologie et de risques de
dommages par le gel pour un grand nombre d’espeéces avec un couplage de modeles

mécanistes commence aujourd’hui a voir le jour (Morin et al. 2009).

Concernant les dates de sénescence, en raison du peu de données disponibles, il
n’existe pas encore de prédictions encore fiables de leur évolution au cours des prochaines
décennies. Une étude récente suggére cependant que les dates de sénescence du hétre
pourraient étre retardées de 1.4 jours par décennie au cours de la période 1951-2099 en

France, et celles du chéne pédonculé de 1.7 jours par décennie (Delpierre et al. 2009).
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Figure 1-15 : Illustration de I’hypothese d’augmentation de dommages liés au gel sous 1’effet

du réchauffement climatique (« the frost damage hypothesis »).

Dans cet exemple, la probabilité qu’un individu subisse des dommages par le gel au moment de son
débourrement augmente entre 1990 (a) et 2080 (b) a cause de I’avance des dates de débourrement en réponse a
la hausse des températures et malgré la diminution moyenne de la période d’événements gélifs. M1990),
température moyenne annuelle en 1990 ; M2080, température moyenne annuelle en 2080. (Extrait de Morin

2006).
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6. DIVERSITE INTER-POPULATIONNELLE ET PLASTICITE DE LA PHENOLOGIE

6.1 Concepts théoriques

6.1.1 Variabilité phénotypique

La variabilit¢ phénotypique d’un caractére donné traduit I’ensemble des variations
observées de ce caractére. Dans une population et pour un caractére donné, la variabilité
phénotypique (Vp) a une double origine. D’une part, la variabilité¢ génétique (Vg), qui
correspond aux variations des effets des génotypes gouvernant le caractére d’intérét. D’autre
part, la plasticité phénotypique, elle-méme divisée en deux composantes: la variabilité
environnementale (Vg) liée aux variations des effets des facteurs non génétiques auxquels
sont soumis les individus de la population, et la variance d'interaction des facteurs génétiques
et de I'environnement (Vg ). La variabilité phénotypique peut donc s’écrire selon 1’équation

suivante :

Vp=Ve+Ve+VoxE

6.1.2 Variabilité génétique et adaptation

La variabilité génétique au sein d’une population (variabilité intra-populationnelle) ou
entre des populations (variabilité inter-populationnelle) pour un caractére donné résulte de
divers mécanismes évolutifs (sélection diversifiante, dérive génétique etc...). Ces mécanismes
peuvent conduire a des fixations génétiques (« Genetic assimilation ») des all¢les contrdlant le
caractére phénotypique a I’échelle de I’individu ou d’une population (Schlichting and
Pigliucci 1998). La fixation génétique peut ainsi se définir comme étant le processus par
lequel des wvariations phénotypiques, causées initialement par des variations
environnementales, sont devenues constitutives de la population considérée (i.e. que le
caractere n’a plus besoin du signal environnemental pour étre exprim¢) (Pigliucci et al. 2006).
La fixation génétique d’un caractére n’est cependant pas nécessairement le résultat d’une
adaptation a un environnement. En effet, on dit qu’il y a adaptation lorsque la fixation
génétique confere un avantage sur la fitness d’un individu au sens évolutif, c'est-a-dire sur sa
survie et/ou sa reproduction. Par exemple, la fixation d’un caractére donné au sein d’une
population en réponse a une forte pression de sélection sera adaptative si le milieu reste

raisonnablement stable. Cependant, la fixation génétique d’un caractére au sein d’une
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population peut étre une conséquence directe de la dérive génétique’ liée a un effectif
d’individus faible et/ou une faible connexion entre les autres populations (faible flux de génes
extérieurs). Dans cette configuration, la fixation génétique est la conséquence du hasard et ne
sera alors pas nécessairement adaptative. Le caractére peut également étre fixé génétiquement
dans une population suite a une forte pression de sélection rendant dans un premier temps la
population plus performante (adaptation), puis suite a un changement environnemental, ce
caractere « fixé » peut s’avérer étre dommageable pour la fitness des individus (notion de
« maladaptation »). Ainsi, une adaptation peut étre définie a la fois comme un caractcre
phénotypique favorisé par la sélection naturelle, mais également comme le processus évolutif
par lequel les caractéres phénotypiques au sein d’une population seront favorisés et
évolueront par le processus de la sélection naturelle pour mieux répondre aux contraintes
imposées par I’environnement local (Mitton 2001). Nous utiliserons ici le terme adaptation
comme ¢étant une réponse aux pressions de sélection exercées sur un caractére phénotypique a
déterminisme génétique par une interaction avec l’environnement (abiotique ou biotique)
(Howe et al. 2003b, Howe and Brunner 2005). Trois conditions doivent ainsi €tre réunies pour

définir un caractere adaptatif :

- il existe une variation phénotypique du caractére au sein de la population considérée,
- la variation du caractére est héritable

- la variation du caracteére est corrélée a une variation de fitness.

Il convient également de définir ici la notion d’adaptation locale a I’échelle d’une
population. En effet, une partie de ce travail de recherche vise a tester si des populations, de
différentes espéces forestieres étudiées le long d’un gradient d’altitude, sont localement
adaptées a leur environnement. Pour une espéce donnée, on parle d’adaptation locale d’une de
ses populations lorsque cette population présente dans son milieu d’origine une fitness
relativement supérieure a celles d’autres populations issues d’environnements différents
plantées dans ce méme milieu (Kawecki and Ebert 2004). Le terme d’adaptation locale est
réservé uniquement pour des populations d’'une méme espece connectées entre elles (au moins
potentiellement) par des flux de génes. Ainsi une population dite localement adaptée est la
conséquence des effets potentiels de différenciation génétique causés par la sélection naturelle

et des effets homogénéisants causés par les flux de génes (Kawecki and Ebert 2004). Une

" Dérive génétique : changement aléatoire des fréquences alléliques au cours des générations dans des
populations de taille finie.
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population qui est localement adaptée réveéle ainsi le role crucial des contraintes
environnementales et/ou biotiques qui caractérisent son milieu dans 1I’expression de sa fitness.
Les adaptations locales sont détectées a 1’aide de tests de transplantations réciproques qui
consistent a transplanter chaque population testée, a la fois dans son milieu d’origine et dans

le milieu de chacune des autres populations testées. Deux approches sont alors utilisées.

La premiere approche, nommée « local vs. foreign », compare au sein de chaque site
de plantation la population « locale » aux populations « étrangeres » transplantées dans ce
méme site. Dans chaque site de plantation, la population locale est dite localement adaptée si
elle présente une meilleure fitness que les populations étrangeres : on parle alors de fitness
relative. La seconde approche, nommée « home vs. away », compare la fitness d’une
population au travers d’un ensemble d’environnements dont son environnement local. La
population testée est dite localement adaptée si elle présente une meilleure fitness dans son
environnement d’origine que dans les autres environnements testés : on parle alors de fitness
absolue. Cependant ces deux approches traduisent des processus différents et ne doivent donc
pas étre confondues. Par exemple, une population ayant une meilleure fitness relative dans
son milieu que des provenances externes, peut également avoir une fitness absolue encore
supérieure dans un autre milieu (Savolainen et al. 2007). La Figure 1-16 montre un exemple
d’adaptation locale en différenciant la fitness absolue de la fitness relative. Dans cet exemple
théorique, on peut tout d’abord constater que la fitness de la population de provenance nord et
celle de provenance sud présente une interaction de type génotype-environnement (Vg x g)
puisque que leur fitness réagit de maniere différente & une méme variation de
I’environnement. De plus dans le premier cas, les deux populations présentent a la fois la
meilleure fitness absolue et relative dans leur site d’origine (Figure 1-16a) et dans le
deuxieme cas, elles présentent toutes les deux la meilleure fitness absolue dans
I’environnement Sud mais chacune conserve 1’une par rapport a 1’autre une fitness relative
supérieure dans leur milieu d’origine (Figure 1-16b).

Certains auteurs considérent qu’il faut s’intéresser a la fitness relative pour mettre en
¢vidence 1’adaptation locale d’une population et non a la fitness absolue (Kawecki and Ebert
2004). En effet, ’approche qui consiste a comparer la fitness absolue d’une population dans
divers environnements, confond les effets d’une sélection diversifiante avec les différences
intrinséques de qualit¢ de 1’habitat. Par exemple il est fréquent que la croissance d’une
population adaptée a un sol trés pauvre augmente si cette population est transplantée dans un

milieu plus fertile (augmentation de la fitness absolue). Néanmoins, cette population sera
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favorisée par rapport aux autres populations dans un environnement pauvre en nutriments
alors qu’elle sera probablement éliminée par compétition dans un environnement riche en

nutriments.

Mean fithess
Mean fithess

South Morth South Mo
Site Site

Figure 1-16 : Illustration du concept d’adaptation locale.

Dans la figure a, chaque population présente la meilleure fitness relative et absolue dans leur milieu d’origine ;
dans la figure b, les deux populations présentent une meilleure fitness absolue dans I’environnement Sud mais
chacune posséde une meilleure fitness relative dans son environnement d’origine. S, South ; N, North. Extrait de
Savaloainen et al. (2007).

6.1.3 Plasticité phénotypique

L’une des théories centrales de la biologie évolutive est qu’a partir d’un patrimoine
génétique donné, les organismes ont différentes options de développement révélant leur
plasticité phénotypique. Cependant, il existe un grand nombre de définitions de la plasticité
phénotypique, qui ont évolué tout au long du XX™™ siécle, au fur et 4 mesure que les
connaissances théoriques et expérimentales progressaient. Ceci a entrainé une certaine
confusion dans la littérature (voir Encadré 4). En effet, méme si ce concept est tres
couramment utilisé, les premiéres définitions ne prennent pas toujours en compte les avancées
récentes en terme de compréhension des processus sous jacents (Debat and David 2001).
Nous retiendrons la définition proposée par Callahan et al. (1997) : «La plasticité
phénotypique est la capacité d’un organisme a modifier sa physiologie, sa morphologie ou
son développement en réponse a des changements de son environnement ». Plus
spécifiquement, si on s’intéresse aux variations possibles d’un trait donné¢ a partir d’un
génome donné en réponse a des changements environnementaux, on parlera de la norme de
réaction du caractére. Une norme de réaction d’un caractére phénotypique peut ainsi étre

plastique et linéaire, plastique et non linéaire ou non plastique si le caractére reste figé malgré
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les changements environnementaux (voir Figure 1-17). Une norme de réaction peut

¢galement étre décrite selon quatre attributs qui la qualifient (Schlichting and Pigliucci 1998):

Valeur du trait phénotvpiaue

L’intensité qui traduit ’amplitude de la norme de réaction ou la pente de la droite dans
le cas d’une norme de réaction linéaire (Pigliucci et al. 2006),

Le patron, c'est-a-dire la forme de la norme de réaction (linéaire, convexe, diminution,
augmentation etc...) (Bradshaw and Hardwick 1965, Schlichting and Levin 1984)

La vitesse qui traduit la rapidité de réponse a une variation environnementale (Kuiper
and Kuiper 1988),

Et la réversibilité qui est la capacité d’un trait, ayant subit une variation suite a un
changement environnemental, & retrouver sa valeur initiale quand I’environnement
redevient le méme qu’antérieurement (typiquement les réponses biochimiques ou
physiologiques, comme le taux de photosynthése d’une feuille par exemple, sont
souvent rapidement réversibles alors que les réponses de développement, comme la
forme ou la taille d’une feuille par exemple, le sont peu ou mettront plus de temps)

(Piersma and Lindstrom 1997).

Plastique et linéaire

Plastiaue et non linéaire

Non plastiaue

v

i i f
1 2 3 4

Environnements

Figure 1-17: Représentation schématique des normes de réactions potentielles pour un
caractere phénotypique donné.
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Encadré 4 : La plasticité phénotypique : évolution du concept au cours du XXeéme siecle et
définitions actuellement utilisées (adapté de Debat & David, 2001).

1. Evolution principale du concept

= En 1909, Woltereck introduit le concept de « norme de réaction » pour un caractére donné
comme étant 1’ensemble des valeurs du caractére exprimé par un organisme en réponse a
différents environnements.

- En 1949, Schmalhausen utilise deux différents termes pour décrire leur influence selon
leur nature adaptative ou non. Il propose la plasticité phénotypique comme étant soit des
changements continus du développement de [’organisme corrélés aux variations
environnementales mais qui n’auront pas d’impacts sur sa valeur adaptative, soit des
changements morphogénétiques induis par une certaine valeur adaptative préalablement
sélectionnée.

- En 1965, Bradshaw définit la plasticité comme ¢étant la capacité d’un génotype a modifier
son expression en réponse a des changements environnementaux. Il ajoute que la plasticité n’a
pas forcément une implication concernant la valeur adaptative liée a ce changement.

- En 1983, Smith-Gill divise la plasticité d’un trait en deux composantes distinctes selon sa
nature discréte ou continue et sa valeur adaptative : la «development conversion » et la
« phenotypic modulation ». La premiére composante est un changement adaptatif qui s’est fait
de maniere discontinue (discret) tandis que la deuxiéme composante traduit une variation
neutre (non adaptative) et continue. Dans cette définition, uniquement la premiere composante
est supposée étre sous controle génétique et par conséquent modifiable par la sélection.

2. Définitions actuelles couramment utilisées

- Via et al. reprend la définition originale de Bradshaw en ajoutant les composantes de
Smith-Gill. Ils définissent ainsi en 1995 la plasticit¢é phénotypique comme étant un
changement du phénotype dépendant de I’environnement avec deux types de plasticité
phénotypique : les réponses graduelles et les réponses discrétes.

—> Callahan et al., en 1997 définissent la plasticité comme étant la capacité d’un organisme a
modifier sa physiologie, sa morphologie ou son développement en réponse a des changements
de son environnement.

—> Stearn et al. (1995) propose une définition plus générale : la plasticité phénotypique d’un
trait traduit sa sensibilité a changer vis-a-vis d’un facteur environnemental.

- De Jong (2005) distingue deux fagons de voir la plasticité phénotypique ; la premiére
considere la plasticit¢é comme un trait quantitatif sujet a la sélection et 1’évolution,
indépendant de la valeur du trait considéré. Tandis que la deuxiéme considére la plasticité
comme un processus intrinseéque de I’évolution qui serait intimement corrélé a la valeur du
trait considére.
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Dans la littérature, il existe deux fagons de conceptualiser la plasticité phénotypique
selon les objectifs sous-tendus.

Le premier point de vue est de considérer la plasticité phénotypique comme un trait
quantitatif sujet a la sélection naturelle et par conséquent a I’évolution (Stearns et al. 1995).
La plasticité phénotypique est alors considérée comme une propriété d’un génotype donné
avec un controle génétique qui lui est propre. Elle peut étre déclinée en plasticité pour un
caractére donné dont la valeur moyenne du caractére sera indépendante de sa plasticité. Ce
concept basé sur le fait que la moyenne et la plasticité d’un trait sont indépendants, ont
conduit a des discussions sur les roles possibles des « genes de la plasticité » (Callahan et al.
1997). 1l suggere que la sélection pourrait agir directement sur la plasticité en conférant un
avantage sélectif aux plantes les plus plastiques, en particulier dans un environnement
changeant (Schlichting and Pigliucci 1993). Cette vision donne une importance considérable a
la plasticité phénotypique d’un point de vue écologique notamment dans le contexte actuel du
changement global. Néanmoins certains auteurs considérent que la « réponse plastique » de
certains traits suite a une variation environnementale peut étre passive (et donc inévitablement
plastique) en raison de contraintes biochimiques ou physiologiques (Sultan 2000, Pigliucci et
al. 2006) sans nécessairement étre adaptative (dans le sens évolutif darwinien, i.e. qu’elle
n’améliore pas la survie ou la reproduction de 1’organisme) (Sultan 1995, Lortie and Aarssen
1996, Sultan 2000, Price et al. 2003, van Kleunen and Fischer 2005, Pigliucci et al. 2006,
Valladares et al. 2006). Il faut aussi souligner que la plasticité d’un trait donné peut étre
indirectement sélectionnée de par sa liaison génétique avec un autre trait (effet
d’entrainement, Pigliucci et al. 2006).

Un second point de vue considere la plasticité phénotypique comme un processus
intrinseque de 1’évolution susceptible d’accélérer les changements phénotypiques. Dans cette
théorie, la plasticité¢ phénotypique est un mécanisme moteur de 1’évolution au méme titre que
d’autres processus comme la dérive génétique ou le taux de mutation de I’ADN. D’un point
de vue génétique, cette définition suggere qu’un géne qui affecte la moyenne d’un caractére
donné va également déterminer la plasticité de ce caractere (de Jong 1995, 2005). La question
la plus importante n’est alors pas de savoir comment la plasticité phénotypique évolue elle-
méme mais plutét comment la plasticité phénotypique peut amener a des changements de
développement du phénotype, et par conséquent entrainer des évolutions. Cette derniére
hypothése est cependant loin de faire ['unanimité parmi les évolutionnistes (Pigliucci et al.
2000).

En résumé, la plasticité phénotypique peut étre considérée soit comme un trait sujet a
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sélection, soit comme un mécanisme de développement du phénotype qui joue un role sélectif
important dans 1’évolution (Via et al. 1995, de Jong 2005). Dans ce mémoire, nous avons
adopté la premicre vision afin de quantifier la plasticit¢é d’un trait donné vis-a-vis d’une
variable environnementale. D’autre part, pour quantifier cette plasticité, nous nous placerons a
I’échelle d’intégration de la population et non pas du génotype afin d’appréhender I’impact du
changement climatique sur ces populations (Rehfeldt et al. 2002, Valladares et al. 2006,
Williams et al. 2008). Nous évaluerons par exemple, chez plusieurs populations de chéne et
de hétre, la plasticit¢ phénologique au travers des normes de réaction des dates de

débourrement et de sénescence en relation avec la température.

6.2 Différenciation génétique des traits phénologiques a I'échelle

de la population

Un grand nombre de geénes serait impliqué dans le controle et la régulation des
événements phénologiques mais le déterminisme précis est encore mal connu (Morgenstern
1996, Derory 2005). Le contrdle génétique des traits phénologiques semble relativement fort,
avec des taux d’héritabilité variant selon le stade phénologique considéré mais souvent au-
dela de 50 % (voir revue de Howe et al. 2003). La meilleure fagcon de tester s’il existe des
différences génétiques entre différentes populations au sein d’une espéce est de réaliser un test
de provenances. Un test de provenances est un environnement commun, le plus homogéne
possible, qui rassemble des individus de populations différentes. Les tests de provenances
permettent donc de fournir des données pour 1’étude de la variabilité de traits adaptatifs a
I’intérieur et entre les populations d’arbres (Campbell and Sugano 1987, Rehfeldt 1988). Ces
¢tudes ont montré que 1’adaptation des arbres au climat semble étre la composante la plus
importante dans les processus d’évolution des foréts boréales et tempérées. Chez les essences
foresticres, un grand nombre de tests de provenances a déja été réalis¢ pour sélectionner la
meilleure provenance qui pourrait étre utilisée a un endroit donné a des fins économiques. Le
contexte actuel du changement climatique remet en question les provenances sélectionnées et
redonne une autre dimension a ces expérimentations. Etant donné 1’importante longévité des
arbres, il est indispensable aujourd’hui de rechercher les provenances les mieux adaptées au
climat de demain. Plus fondamentalement, il existe actuellement un regain d’interét pour les
test de provenances afin de mieux comprendre les processus d’adaptation des arbres au climat
(temps d’évolution des populations, recherche des génes intervenants dans un caractére

phénotypique donné etc...) et évaluer la diversité génétique actuelle des populations pour
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connaitre leurs capacités adaptatives. En effet une forte diversité génétique au sein d’une
population est un atout dans un contexte d’environnement changeant ; il est probable que pour
une population donnée, certains individus soient déja adaptés a un climat plus chaud et
pourraient ainsi, en réponse a un réchauffement, étre favorisés.

Pour toutes ces raisons, des efforts considérables ont été faits depuis les 20 derniéres
années pour déterminer les patrons de variabilités génétiques. Les généticiens utilisent des
allozymes (alleles a des loci d’enzymes) et des marqueurs neutres (a priori non sujets a la
sélection naturelle) comme indicateurs de transferts de geénes a I’intérieur et entre les
populations. Les résultats indiquent généralement chez les arbres peu de différenciation entre
les populations ce qui suggerent un fort degré d’échange génétique entre ces populations (flux
de génes) probablement grace a la capacité des arbres a disperser le pollen sur de trés longues
distances (Schueler et al. 2005). A ’inverse, les études menées sur I’ADN mitochondrial, qui
est uniquement hérité de la mére via les graines, montrent une différenciation génétique plus
forte entre les populations (Howe et al. 2003b). Malgré ces résultats, les traits phénotypiques
sujets a la sélection naturelle (traits adaptatifs) différent généralement entre les populations de
climats contrastés. Parmi les facteurs climatiques, les variations de température et de
précipitations sont considérées comme une des principales sources de pression de sélection
pouvant conduire a des adaptations locales de caractéres reliés a la fitness (caracteres
adaptatifs) (Joshi et al. 2001), et pouvant générer en conséquence des variations clinales” de
ces caracteres le long de gradients climatiques (Huey et al. 2000, Garcia-Gil et al. 2003,
Premoli 2003, Raven et al. 2003, Jump et al. 2006). Ainsi, les études utilisant des tests de
provenances ont montré que les populations tendaient a se différencier le long de gradients
climatiques, comme des gradients latitudinaux ou altitudinaux, en réponse a la sélection
naturelle (Fryer and Ledig 1972, Worrall 1983). Plus les provenances sont issues de climats
contrastés et plus la probabilité d’une divergence génétique pour un trait fonctionnel donné est
forte. Pour les traits phénologiques, de nombreuses études ont montré une forte héritabilité
des dates de débourrement et des dates de fin de saison de croissance (Chmura and
Rozkowski 2002; Hannerz et al. 2003; Kuser et al. 1989; Linkosalo et al. 2000; vonWuehlisch
et al. 1995). En général, les populations issues de basse altitude et de climat relativement
clément plantées en milieu favorable, ont un potentiel de croissance plus élevé, une plus

longue saison de croissance (elles démarrent la saison de croissance plus tot et la finissent

“On parle de clines ou de variations clinales d’un caractére phénotypique entre les différentes populations d’une
espéce, lorsque ces variations sont graduelles et corrélées aux variations climatiques existantes entre les
populations (Raven et al. 2003).
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plus tard) et une moins bonne résistance au froid que les populations issues d’environnement
plus froid ou de hautes altitudes (Campbell and Sugano 1979, Morgenstern 1996, Rehfeldt et
al. 2002). En effet, le long de gradients altitudinaux, les populations de haute altitude tendent
a se différencier de celles de basses altitudes en ayant un débourrement et une sénescence plus
précoce en test de provenances (une seule étude rapporte une relation positive entre la date de
débourrement et 1’altitude chez Prunus serotina). Concernant la latitude d’origine des
populations, des clines opposés ont été documentés, selon les espéces, ce qui ne permet donc
pas d’établir des regles générales sur la direction d’une potentielle différenciation génétique
attendue entre les populations d’une espéce en relation avec leur climat (voir revue Tableau
1-4). Néanmoins, il existe une certaine convergence entre les observations effectuées dans
divers tests de provenances et il semblerait que les mémes tendances soient conservées au sein
d’une espece. Par exemple, Ducousso et al. montrent, en 1996, que les populations de
Quercus petraea en provenance de hautes altitudes sont plus précoces alors que celles de
hautes latitudes sont plus tardives (voir Figure 1-18), ce qui est conforme aux résultats trouvés

auparavant par Dean & Harvey (1995) ou encore par Liepe (1993) (voir cependant article 4).

Budburst, Quercus petraea
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Figure 1-18 : Variation clinale de la date de débourrement de Quercus petraea en fonction de

la latitude de provenance des populations.
Plus le score phénologique est élevé plus le débourrement est précoce (Extrait de Ducousso et al. 1996).
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Tableau 1-4 : Synthése bibliographique des tests de provenances étudiant les variations

clinales de la phénologie en fonction de la latitude ou 1’altitude d’origine des populations.

« - » signifie une relation négative entre la latitude ou [’altitude et la date de débourrement ou la date de fin de
croissance, autrement dit les populations de haute latitude ou altitude (climats les plus froids) débourrent plus
précocement ou finissent leur saison de croissance plus tot que les populations de basse latitude ou altitude
(climats plus chauds). Le signe « + » signifie la tendance inverse. « 0 » signifie qu’aucune tendance n’a été

observee.

ESPECES

Dates de débourrement des

bourgeons ou sortie des feuilles

Picea mariana
Pseudotsuga sp

Picea abies

Abies lasiocarpa et A. amabilis

Quercus rubra
Quercus robur

Quercus petraea

Quercus robur et Q. petraea

Fagus sylvatica

Prunus serotina

Betula pendula

Betula alleghaniensis et B. lenta

Juglans regia

Castanea sativa

Dates de fin de croissance ou de

coloration/chute des feuilles

Betula alleghaniensis et B. lenta

Picea sitchensis

Picea mariana
Picea abies

Quercus rubra

Fagus sylvatica

TENDANCES TENDANCES
ALTITUDINALES LATITUDINALES

0 -
- +
0
- +
+
+
0 _
+
+
- +

AUTEURS

Morgenstern 1976
Acevedo Rodrigez ef al. 2005
Skroppa and Magnussen 1993

Worral 1983

Kriebel et al. 1976 et Timbal
et al. 1994

Jensen et Hansen 2008

Ducousso et al. 1996 Deans
and Harvey 1995; Liepe 1993

Kleinschmit and Svolba 1993

Chmura and Rozkowski 2002,
Won Wuehlisch et al. 1995

Barnett and Farmer 1980
Worrel et al. 2000

Sharik and Barnes 1976
Germain 1992
Fernandez-Lopez et al. 2005

Sharik and Barnes 1976
Kleinschmit 1976

Morgenstern 1976

Skroppa and Magnussen 1993
et Chmura 2006

Kriebel et al. 1976
Chmura and Rozkowski 2002
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6.3 Plasticité phénologique des arbres

Chez les arbres, méme s’il existe un déterminisme génétique important mis en
évidence dans les nombreux tests de provenances, la part de l’environnement dans le
déterminisme de la phénologie ne fait aujourd’hui plus aucun doute (voir paragraphe
précédent sur les facteurs environnementaux qui déterminent et régulent la phénologie). Une
¢tude, réalisée par Kramer en 1995, qui reprend les données phénologiques des IPG
(International Phenological Garden) le long d’un gradient latitudinal, montre que les réponses
phénologiques sont trés variables selon les espéces, traduisant des différences de sensibilité
aux facteurs du milieu. Ce travail basé¢ sur 1’étude de clones met en évidence une grande
plasticit¢ phénologique des arbres concernant les dates de débourrement des feuilles. De
méme Chmielewski et al. (2004) affirment que le débourrement des bourgeons est
I’événement phénologique qui semble étre le plus plastique a la température. L’avance
relativement importante des dates de débourrement des arbres en réponse au réchauffement
climatique est une illustration pertinente de cette plasticité phénologique (Walther 2004,
Linderholm 2006). Par ailleurs, des études de modélisation ont confirmé 1’existence d’une
variabilité interspécifique importante de la réponse de cet événement phénologique a des
changements de température, suggérant que la plasticit¢é phénologique semble étre une
propriété intrinseque de I’espece (Kramer 1995a, Chuine et al. 1999, Chuine et al. 2000,
Chuine and Beaubien 2001, Linkosalo et al. 2006).

Néanmoins, encore trés peu d’études se sont intéressées a comparer et quantifier la
plasticité phénologique de différentes populations d’arbres en réponse a un changement
environnemental, probablement a cause des moyens matériels considérables qu’il faut mettre
en oeuvre. En effet quantifier la plasticit¢ d’un trait via une norme de réaction consiste a
transplanter un méme génotype ou une méme provenance (échelle de la population) dans
différents milieux (plusieurs tests de provenances) (Via et al. 1995, Baliuckas and Pliura
2003). Une seule étude, réalisée par John Worrall en 1983, permet de quantifier la plasticité
phénologique d’une espéce le long d’un gradient altitudinal. Cinq provenances d’Abies
amabilis ont ét¢ transplantées a 4 altitudes différentes de 400 m a 1400 m. Les résultats
montrent une forte plasticité de la date de débourrement des populations testées vis-a-vis de
I’altitude avec une norme de réaction de forme linéaire indiquant un décalage d’environ 5

jours tous les 100 m de dénivelé (Figure 1-19). De la méme fagon, dans cette thése, nous
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quantifierons la plasticité phénologique a 1’échelle de la population (Richards et al. 2006,
Williams et al. 2008), et non a celle du génotype (plasticité sensus stricto), via ’installation

de plusieurs tests de provenances disposés le long d’un gradient altitudinal.
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Figure 1-19 : Dates de débourrement de 2 populations d’Abies amabilis plantées dans 4 tests

de provenances situés a différentes altitudes.
E, population issue de 205 m d’altitude ; B, population issue de 1240 m d’altitude (extrait de Worrall, 1983).

A T’heure actuelle, il apparait essentiel d’étudier la réponse physiologique et
phénologique des arbres a une augmentation des températures pour évaluer les futurs
changements de fonctionnement des écosystemes forestiers dans le contexte de réchauffement
climatique actuel. L’objectif principal de ce travail de recherche est d’apporter une
contribution a 1’appréhension des changements potentiels des écosystémes forestiers au cours
des prochaines décennies. Plus précisément, nous voulons étudier les processus qui pourraient
permettre de maintenir les populations dans leur milieu, c'est-a-dire les capacités adaptatives
inhérentes des populations via 1’étude de la diversité génétique et de la plasticité
phénotypique. La partie suivante s’efforcera de présenter les principaux objectifs de ce travail

de recherche.
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1. CADRE D’ETUDE

1.1 Zone d’étude

La zone d’¢étude considérée fait partie du massif montagneux des Pyrénées, qui s’étend
dans le sud ouest de I’Europe sur 430 km, de la mer Méditerranée a 1’est, au golfe de
Gascogne a I’ouest. Les Pyrénées forment ainsi une barriére géographique importante entre la
péninsule ibérique au sud et le reste de I’Europe continentale au Nord.

Nous avons choisi de répéter deux fois le gradient altitudinal en utilisant deux
transects altitudinaux allant de 100 m a environ 1700 m d’altitude. Ces deux transects
permettent donc d’augmenter la robustesse statistique des résultats en les considérant comme
deux répétitions de mesures. En outre, ce design permet également de minimiser les effets
stationnels éventuels qui pourraient étre a 1’origine « d’anomalie phénologique » locale, par
exemple. Les deux transects sélectionnés voient leur altitude augmenter du nord au sud et
correspondent a deux vallées: la vallée d’Ossau dans le département des Pyrénées
Atlantiques et la vallée des Gaves dans le département des Hautes Pyrénées (Figure 24-1). Le
premier transect, en vallée d’Ossau, s’étend sur une latitude trés faible, avec une distance
maximale de 48 km entre les populations sélectionnées (voir les coordonnées exactes des
populations choisies dans le Tableau 2-1). Le deuxiéme transect, dont la majeure partie se
situe dans la vallée des Gaves, est plus étendu, avec une distance maximale de 108 km entre

les populations sélectionnées.
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Figure 2-1 : Localisation de la zone d’étude dans les Pyrénées francaises.
T1, transect 1 correspondant a la vallée d’Ossau ; T2, transect 2 correspondant a la vallée des Gaves
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La proximité géographique de ces deux vallées leur fait bénéficier d’un climat
montagnard océanique comparable. La vallée d’Ossau, plus prés de I’océan Atlantique
posséde néanmoins un régime pluviométrique un peu plus soutenu que la vallée des Gaves.
La température moyenne annuelle enregistrée a Larruns-Artouste (1142 m d’altitude), en
vallée d’Ossau, est de 9.1°C et la pluviométrie annuelle est de 1480 mm (moyenne de 2004 a
2007). Sur la méme période, la température annuelle enregistrée a Cauterets (917 m
d’altitude), en vallée des Gaves, est de 10.0°C et la pluviométrie annuelle est de 1135 mm.

Enfin, la zone d’étude considérée est particulicrement affectée par le réchauffement
climatique : la température moyenne annuelle enregistrée de 1956 a 2007 a Tarbes (360 m
d’altitude, ville située au milieu du transect 2) est de 12.1°C et a augmenté de plus de 1.6°C

au cours des cinq dernieres décennies (Figure 2-2).
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Figure 2-2 : Evolution des températures annuelles enregistrées a la station Météo-France de
Tarbes.

1.2 Especes étudiées

Nous avons sélectionné six espeéces qui se développent sur une large aire de
répartition en Europe et qui possédent des stratégies fonctionnelles tres différentes (pour
plus de détails, voir Annexe A2). Parmi ces six especes, quatre sont caducifoliées : 1’érable
sycomore, Acer pseudoplatanus L. ; le fréne élevé, Fraxinus excelsior L.; le hétre
Européen, Fagus sylvatica L. ; et le chéne sessile, Quercus petraea Lieb. Ces quatre
essences ont été choisies pour leur large répartition en Europe et leur valeur économique

importante. En effet, les chénaies et hétraies sont parmi les essences qui couvrent la plus
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grande surface forestiere en Europe et sont une composante essentielle de la filiere bois. Le
hétre Européen est une espece tres vulnérable a la sécheresse de I’air (Lendzion and
Leuschner 2008) qui pousse, en Europe du sud, uniquement dans les zones montagneuses,
en particulier a 1’étage montagnard. Le chéne sessile posséde une large amplitude
thermique qui lui permet de s’¢élever en altitude jusqu’a environ 1700 m dans les Pyrénées
sur les versants Sud. Le chéne et le hétre sont deux especes qui coexistent fréquemment
dans le méme peuplement, ce qui renforce I’'intérét d’étudier leur sensibilité a la
température pour appréhender comment leur balance compétitive évoluera en réponse au
changement climatique. L’érable et le fréne sont également des espéces utilisées dans
I’industrie du bois. Elles poussent sur des sols fertiles et profonds, coexistent souvent dans
les zones de ripisylves, et sont qualifiées de dispendieuses en nutriments (Michalet et al.
2008). Les deux autres especes choisies sont sempervirentes : le houx commun, /llex
aquifolium L. et le sapin pectiné Abies alba Mill. Ce sont deux especes conservatrices en
nutriments. Le houx est une espece a large amplitude écologique mais d’affinité océanique,
qui tolere ’ombre et qui est souvent représenté sous couvert de la canopée dans la strate
arbustive. Le sapin est une espece typiquement montagnarde qui forme des foréts dans les
montagnes d’Europe centrale et méridionale. A I’instar du hétre, ¢’est une espece qui exige
une humidité atmosphérique élevée et constante tout au long de 1’année (intolérante a la
sécheresse estivale).

Pour les six especes étudiées, la zone d’étude choisie dans les Pyrénées se situe
globalement dans la limite sud-ouest de leur aire de répartition. Cette zone est par conséquent
particulierement intéressante pour €tudier les impacts possibles du changement climatique,
puisque c’est au niveau de ces marges que les populations sont les plus susceptibles d’étre

affectées par a un réchauffement climatique (Aitken et al. 2008).
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2. MISE EN PLACE DU SUIVI IN SITU ET DES DISPOSITIFS EXPERIMENTAUX

2.1 Dispositif de suivi des populations in situ

2.1.1 Choix des populations

Les populations étudiées in situ on été choisies dans des peuplements naturels. Nous
avons sélectionné pour chaque espece des populations situées a 5 niveaux altitudinaux : 100,
400, 800, 1200 et 1600 m d’altitude £50 m dans chacune des deux vallées étudiées. Les
populations n’ont pu étre trouvées en dessous de 400 m pour deux especes, le sapin pectiné et
I’érable sycomore. Nous avons utilisés un GPS (GPS Pathfinder ProXR, Trimble) et un
altimetre pour déterminer ’altitude exacte de chaque station. Dans un souci d’homogénéité et
pour rendre plus robuste la comparaison des résultats phénologiques obtenus, toutes les
populations ont été choisies en versant nord a I’exception des populations de chéne sessile
sélectionnées en versant sud en raison de ses exigences écologiques. Pour les mémes raisons,
nous avons toujours sélectionné des peuplements situés en ripisylves pour le fréne élevé et
I’érable sycomore. Enfin, nous avons choisi d’étudier des populations supplémentaires de
chéne sessile situées a des altitudes intermédiaires dans la vallée des Gaves afin d’augmenter
notre échantillonnage chez cette espéce modele dans de nombreuses études génétiques au sein
de notre UMR. Le Tableau 2-1 fournit une description des stations choisies avec des
informations sur les coordonnées géographiques, 1’exposition et la température annuelle des

stations.

2.1.2 Choix des individus

Dans chacune des populations échantillonnées, nous avons sélectionné de fagon
aléatoire 10 arbres adultes dominants, ayant une hauteur comparable avec un houppier
atteignant le sommet de la canopée (2 I’exception du houx toujours choisi dans la strate
arbustive a ’ombre de la canopée des arbres). Toujours dans le but d’affiner notre
¢chantillonnage pour le chéne, environ 25 arbres adultes ont été sélectionnés par population

chez cette espece.
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Tableau 2-1 : Description des stations choisies pour étudier les populations de chaque espéce.
Exp, exposition ; DBH, Diameter at breast height, correspondant a la moyenne des diamétres a hauteur de
poitrine en m des individus sélectionnés dans chaque population ; Amax, amplitude thermique maximale entre la
station la plus chaude et la plus froide au cours d’une année.

Température (°C)

Especes Station Vallée Altitude Latitude Longitude Exp. DBH 3005 2006 2007 A
Bager Ossau 422 43°07’ N 00°32°’0 NO 036 119 13.0 -
Pierefitte ht Gave 840 42°56’ N 00°03°O0 NE 033 9.6 11.1 -
Le Hourcq Ossau 841 42°54° N 0026’0 SO 041 82 10.0 -
Abies alba Haugarou Gave 1190 43°00°’N  00°12’0 ENE 044 59 7.5 - 6.6
Fabreges Ossau 1260 42°52’ N 00°24°0 NNE 048 6.3 7.8 -
Bious Ossau 1551 42°51’N  00°2770  SE 065 53 7.0 -
Baréges Gave 1604 42°53’ N 00°06’E  NE 051 5.7 7.4 -
Béon Ossau 450 43°02°’ N 00°25°0O  plaine 0.30 10.8 12.1 -
Pierrefitte Gave 481 42°57° N 00°04° O  plaine 0.21 10.1 114 -
Eaux-Bonnes Ossau 824 42°58° N 00°22°0 NE 0.37 95 11.2 -
Acer Viella Gave 885 42°52’ N 00°01’E  NO 0.19 9.0 10.7 - 49
pseudoplatanus ~ Gourette Ossau 1186 42°57° N 002000 SO 0.12 6.7 8.1 - ’
Baréges ville Gave 1250 42°53°’ N 00°04’E S 031 72 9.0 -
Lienz Gave 1533 42°53° N 00°04°’E N 0.17 59 7.5 -
Artouste Ossau 1614 42°53° N 00°24°0 SSE  0.10 6.6 8.1 -
Laveyron Gave 131 43°45° N 00°13° O plaine 0.35 126 135 126
Josbaig bas Ossau 148 43°15° N 00°44°O  plaine 0.37 11.0 122 114
Bager Ossau 422 43°07’ N 00°32°’0 NO 063 119 130 119
Lourdes Gave 488 43°05°N  00°05°0 N 0.60 11.1 12.1 11.0
Fagus sylvatica Chéze grange Gave 773 42°55°N  00°02°0 NNO 038 9.7 1.1 10.0 73
Eaux-Bonnes Ossau 824 42°56’N  00°22°0 N 035 95 112 10.0
Haugarou Gave 1190 43°00°N 00°12’0 ENE 054 59 7.5 6.4
Fabreges Ossau 1260 42°52°’ N 00°24°0 NNE 048 63 7.8 59
Bious Ossau 1551 42°51’N 002770  SE 041 53 7.0 5.8
Baréges Gave 1604 42°53°’ N 00°06’E  NE 034 5.7 7.4 6.3
Madiran Gave 130 43°37°N  00°03°O  plaine 032 122 134 -
Josbaig bas Ossau 148 43°15’N  00°44°0  plaine 024 11.0 122 -
Béon Ossau 450 43°02° N 00°25°0O  plaine 0.36 10.8 12.1 -
Fraxinus Pierrefitte Gave 481 42°57° N 00°04° O  plaine 0.26 10.1 11.4 -
excelsior Eaux bonnes Ossau 824 42°58’ N 00°22°0 NE 038 95 11.2 - 6.3
Viella Gave 885 42°52’ N 00°0’E  NO 024 9.0 10.7 -
Gourette Ossau 1186 42°57° N 00°20°0 SO 034 6.7 8.1 -
Baréges ville Gave 1250 42°53’ N 00°04’E  SE 037 72 9.0 -
Lienz Gave 1533 42°53° N 00°04°E  NE 0.18 5.9 7.5 -
Laveyron Gave 131 43°45’ N 00°13° O plaine 0.05 12.6 135 -
Josbaig bas Ossau 148 43°15’N  00°44°0O  plaine 0.04 11.0 122 -
Bager Ossau 422 43°07’ N 00°32°’0 NO 006 119 13.0 -
Adé Gave 427 43°08° N 00°00°0 S 0.02 119 13.1 -
llex aquifolium  Gez Gave 815 43°01’N  00°08°0 N 0.08 8.9 10.6 - 6.7
Eaux-Bonnes Ossau 824 42°58° N 00°22°0 N 0.06 95 11.2 -
Gourette Ossau 1186 42°57° N 00°20°0 SO 0.18 6.7 8.1 -
Haugarou Gave 1190 43°00°N  00°12’0 ENE 0.06 5.9 7.5 -
Artouste Ossau 1614 42°53° N 00°24°0 SSE  0.03 6.6 8.1 -
Laveyron Gave 131 43°45° N 00°13°O  plaine 0.52 12.6 135 12.6
Josbaig Ossau 259 43°13’ N 00°44°0 E 064 127 140 128
Ibos Gave 387 43°15’ N 00°00°0 S 032 12,0 131 122
Bager Ossau 422 43°07 N 00°32°0 NO 0.41 11.9 13.0 119
Adé Gave 427 43°08° N 00°00°0 S 045 119 131 12.0
Pierrefitte Gave 627 42°56°’N  00°03°O0 S 030 112 127 116
OQuercus petraca Cheéze Gave 803 42°55°N  00°02°0 S 020 103 119 10.7 6.1
Le Hourcq Ossau 841 42°54’N  00°26°0 SO 036 82 10.0 8.9
Bourdalats Gave 1082 42°54°’N  00°06°0 S 057 9.1 10.7 9.6
Gabas Ossau 1194 42°53’ N 00250 S 041 8.6 9.9 8.7
Gedre Gave 1235 42°47° N 00°01’ E S 044 9.0 10.7 95
Gédre haut Gave 1349 42°47 N 00°02°E S 0.50 8.0 9.4 8.3
Artouste Ossau 1614 42°53’ N 00°24°0 SSE  0.11 6.6 8.1 6.9
Pégucre Gave 1630 42°52°’ N 00°07°0 S 021 7.0 8.6 7.4
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2.1.3 Mesures micrométéorologiques

Des mesures de températures et d’humidité relative de I’air ont été effectuées toutes
les heures dans I’ensemble des stations sélectionnées du 1° janvier 2005 au 31 décembre 2007
a I’aide de capteurs météorologiques (HOBO RH/TEMP PRO 64K réf. : H08-032-02). Les
capteurs ont ét¢ implantés en milieu ouvert (non forestier) a proximité de chaque station et ont
été fixés a des tuteurs en bois a une hauteur de 1.50 m au dessus du sol. Les capteurs ont été
placés sous un abri de plastique blanc afin de les protéger du rayonnement solaire direct et de
la pluie. L’intervalle de confiance des mesures des températures est de = 0.28°C de 0 a 70°C.
Avant D’installation des capteurs, un étalonnage en laboratoire a été effectu¢ sur ’ensemble
des capteurs durant deux journées de mesures et une variation maximale de 0.2°C entre les
différents capteurs a ét¢ enregistrée (données non montrées).

Le gradient altitudinal utilisé nous permet ainsi de travailler sur un gradient thermique
annuel d’environ 6.3°C entre les populations des stations les plus chaudes et celles des
stations les plus froides. Le gradient thermique obtenu différe cependant selon les especes en
raison du différentiel de dénivelé échantillonné : I’érable a le plus faible, 4.9°C pour 1160 m

de dénivel¢ tandis que le hétre a le plus fort, 7.3°C pour 1470 m de dénivelé (Tableau 4-1).

2.2 Test de provenances de I'INRA de Toulenne

Pour tester s’il y a une différenciation génétique entre les populations d’'une méme
espéce nous avons mis en place un test de provenances, également appelé « common
garden ». Un test de provenances rassemble plusieurs populations de provenances différentes
dans un méme environnement ce qui permet d’observer si ces populations expriment des
phénotypes différents sous des conditions environnementales identiques. Autrement dit, ce
type de dispositif permet de mettre en évidence s’il existe des variations génétiques pour un

caractére donné probablement liées a des adaptations au climat.

2.2.1 Localisation et climat du test de provenance

Le test de provenances est situé¢ au sein de I'unité expérimentale de I’'INRA de
Toulenne (44°34°N, 00°16’0O, Domaine des Jarres, Gironde, Figure 2-3). La station se situe en
plaine, au bord de la Garonne. La température moyenne annuelle est de 13,6°C, la

pluviométrie annuelle de 836 mm et le sol est de type limono-argileux (Tableau 2-2).
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Tableau 2-2 : Données climatiques enregistrées dans le test de provenances de Toulenne.
Tx, moyenne des températures du mois correspondant (T1, janvier, T2, février, etc...), Pluviométrie annuelle.

Années T, T, T;s Ty To T Ti T Tan Pluviométrie

(mm)
1984-2006 5.8 7.0 9.8 11.8 17.7 142 93 6.8 13.2 836
2005 63 44 94 130 178 167 83 3.7 132 596
2006 51 5.0 106 123 204 17.7 11.8 50 140 742
2007 76 95 97 156 158 13.0 6.8 5.6 132 819
2008 78 92 93 119 158 132 88 52 13.0 847

2006 2007 2008

Figure 2-3 : Photographies du test de provenances installé a 'INRA de Toulenne (Gironde) au
moment de I’installation a I’automne 2006, au cours de 1’été 2007 et au cours de 1’été 2008.

2.2.2 Récolte et prétraitement

Pour chacune des six especes étudiées, nous avons récolté des graines a 1’automne
2004, du 23 septembre au 29 octobre (2005 pour le chéne ou la fructification était plus
abondante) dans toutes les populations étudiées in situ, hormis 5 populations qui n’ont pas
produit de graines (soit un total de 52 populations échantillonnées). Pour chaque espece, nous
avons sélectionné sept arbres adultes de facon aléatoire au sein de la population (pour le
chéne, en raison du grand nombre d’arbres suivis, nous avons pu sélectionné une dizaine
d’arbres mére correspondant & ceux suivis pour la phénologie). Une centaine de graines ont
¢été récoltées sur chacun des sept individus sélectionnés.

Les graines ont subi un prétraitement en chambre froide variable selon les besoins
spécifiques de chaque espéce (de -5°C a +1°C et jusqu’a 12 semaines pour le fréne). Ensuite,
environ 60 graines de chaque arbre mére ont été¢ semées en pépiniere a I’'INRA de Cestas
Pierroton (Gironde) en prenant soin de garder 1’identification de 1’arbre mére pour chaque lot

de graines semées, ce qui représente en moyenne plus de 3500 graines semées par espece.
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2.2.3 Plantation

En janvier 2006, les jeunes plants d’un an de hétre, d’érable et de fréne ont été
transplantés dans le test de provenances de Toulenne (Figure 4-3). Pour le chéne, dont les
graines avaient été récoltées I’année suivante, les plants d’un an ont été transplantés en février
2007. Pour le houx, en raison d’une faible germination en pépini¢re au printemps 2005 et
forte ’année suivante, nous avons choisi pour cette espéce d’utiliser uniquement les plants
issus de cette deuxiéme germination. Les plants de houx alors agés d’un an ont été
transplantés en février 2007. Enfin, en raison de la trés faible croissance du sapin et pour
minimiser le choc de transplantation nous avons choisi de transplanter cette espece a 1’age de
deux ans en février 2007, en méme temps que les plants de chénes et de houx. Nous avons,
dans la mesure du possible, transplanté au minimum 25 plants par population en choisissant
les plants issus d’un maximum d’arbres mere disponibles. L’identification des plants sur la
parcelle est conservée jusqu’au niveau de I’arbre mére.

La plantation a été divisée en trois blocs comprenant chacun au moins un individu de
chaque espéce et provenance. La position (X, Y) de chaque plant a été déterminée par tirage
aléatoire dans chaque bloc (Figure 2-4). La plantation a été effectuée sur une surface totale
d’un hectare. Les plants ont été disposés sur 16 rangées de 200 m de longueur avec un
espacement de 3 m entre les rangs et de 2 m dans le rang, soit 98 plants par rangée pour un
total de 1529 plants (la derniére rangée ne contient que 59 plants). Un paillage en fibres de
bois de 45x45 cm a ¢été disposé, en 2006, autour de chaque plant afin d’empécher la
compétition par les herbacées et de conserver I’humidit¢ du sol. En 2007, un paillage
perméable a été disposé sur chaque rangée toujours dans le but de limiter la compétition
herbacée. Un enherbement a ét¢ effectué entre les rangées. Un grillage €lectrique a été mis en
place au cours de I’année 2006 afin d’empécher les attaques par les grands herbivores et un

herbicide a été appliqué par pulvérisation au printemps 2006 et 2007 en bordure des plants.

2.2.4 Mesures micrométéorologiques

Depuis I’installation du test de provenances (janvier 2006), des relevés de température
et d’humidité relative de I’air sont effectués dans la parcelle d’expérimentation, toutes les
heures, grace a 3 capteurs météorologiques (un au centre de la parcelle et les deux autres aux
deux extrémités de la parcelle), identiques a ceux installés in situ (HOBO RH/TEMP PRO
64K réf.: H08-032-02). En outre, la température et la pluviométrie journaliére sont également

mesurées a 300 m du dispositif par I’unité expérimentale de I’'INRA de Toulenne.
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Figure 2-4 : Plan du test de provenances disposé en blocs aléatoires (Figure réalisée a partir du
logiciel Arc view).
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2.3 Test de transplantations réciproques réalisées in situ

Pour quantifier la plasticité¢ phénotypique d’un génotype, d’une population voire d’une
espece, il est nécessaire d’obtenir des normes de réaction via I’utilisation de tests de
provenances répétés dans divers environnements. Nous avons donc utilis¢ une
expérimentation de type transplantations réciproques (RTE, Reciprocal Transplant
Experiment) qui consiste a transplanter chaque population a tester dans tous les
environnements dont sont issues ces populations. Ces expérimentations constituent également
un outil approprié pour tester ’adaptation locale d’une population, en comparant sa
performance dans son environnement d’origine par rapport a la performance des populations
issues d’environnements différents. Elles permettent en outre de savoir si une population est

actuellement a son optimum climatique (voir chapitre 1 section 6.1 et article 5).

2.3.1 Localisation et climat des sites de transplantation

L’expérimentation de transplantations réciproques (RTE) a été installée dans la vallée
des Gaves (Hautes Pyrénées). Les sites de transplantations ont été choisis a 5 altitudes
différentes, de 100 m a 1600 m. Tous les sites de plantation ont été sélectionnés en versant
Nord pour minimiser les effets microclimatiques lors de la comparaison inter-altitude
(Tableau 2-3). Ces sites correspondent a des hétraies (a I’exception du site de Laveyron situé
a 131 m d’altitude ou le chéne est dominant), la canopée est trés largement fermée mais

chacun de ces sites comportent des trouées permettant deux modalités d’intensité lumineuse.

Tableau 2-3: Coordonnées géographiques, exposition et température annuelle des sites de

transplantation.
La température correspond aux moyennes annuelles de 2007-2008
Site Altitude (m) Latitude Longitude Exposition Température (°C)
Laveyron 131 N 43°45°55” W 00°13°26” Plaine 12.6
Lourdes 488 N 43°05°45”° W 00°05°07”’ Nord 11.0
Arras-Sireix 833 N 42°58°37”° W 00°08°33” Nord 9.5
Haugarou 1190 N 43°00°06”° W 00°12°50” Est-Nord-Est 7.5
Lienz 1533 N 42°53°38”’ E 00°04°59” Nord-Est 6.0

2.3.2 Choix des especes et populations

Nous avons choisi comme modéeles d’étude le hétre européen (Fagus sylvatica) et le
chéne sessile (Quercus petraea) en raison de leur sensibilit¢é phénologique printanicre tres

contrastée (voir article 1). Pour chacune de ces deux especes, trois provenances ont été
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sélectionnées a trois altitudes différentes 400 m, 800 m et 1200 m, plus ou moins 50 m. Les
trois provenances étaient par conséquent issues de climats contrastés avec une différence de
température annuelle moyenne entre les provenances de 400 m et de 1200 m d’environ 4°C et
3°C pour le hétre et le chéne, respectivement (Tableau 2-4). Les plants de chéne et de hétre
transplantés avaient entre 1 a 3 ans et ont été prélevés dans les sous bois de chaque site. La
hauteur initiale des plants prélevés était en moyenne de 17.5 cm (* 6 cm) pour le hétre et 11.3

cm (% 3 cm) pour le chéne (Tableau 2-4).

Tableau 2-4 : Localisation et climat des trois provenances de hétre et de chéne selectionnées

pour I’expérimentation.
T, est la moyenne des températures annuelles calculées entre 2005 et 2007

Fagus sylvatica Quercus petraea
Altitude . . T Altitude . .
Latitude Longitude  Versant o Latitude Longitude  Versant o
(m) £ CO) | (m) 8 &)
488 N 43°05° W 00°05° nord 114 | 427 N 43°08’ W 00°00° sud 12.3
773 N 42°55° W 00°02’ nord 10.3 | 803 N 42°55° W 00°02’ sud 11.0
1190 N 43°00° W 00°12’ nord 7.8 1235 N 42°47° E 00°02’ sud 9.7

2.3.3 Dispositif et méthode de plantation

La transplantation a eu lieue du 23 octobre au 27 octobre 2006. Les racines des jeunes
plants ont ¢été recouvertes de pralin avant la plantation afin de minimiser le choc de
transplantation. La Figure 2-5 et 2-6 illustre schématiquement la mise en place du dispositif.
Dans chaque site de transplantation et pour chaque espece, deux modalités de traitement ont
¢été choisies : transplantations en milieu ouvert (trouée) et en milieu fermé (sous la canopée de
la hétraie) et 4 répétitions (blocs) ont €té installé par modalité. Pour chaque population (3 par
espece), 32 plants ont été transplantés dans chaque site (16 par modalité ; milieu ouvert /
milieu fermé), soit 192 par site et 960 plants au total le long du gradient. Par bloc, les plants on
¢été plantés selon une disposition de type systématique présenté dans la Figure 2-6. Le nombre
total de plants transplantés par bloc est donc de 24, soit 192 par altitude et 960 toutes altitudes
confondues. Chaque bloc est protégé des grands herbivores par un grillage (voir Figure 2-7).
Un mois avant la plantation, un désherbage chimique a été effectué, puis apres la plantation,

des désherbages manuels réguliers ont été réalisés afin de proscrire la compétition herbacée.
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Figure 2-5 : Représentation schématique de la mise en place du dispositif.

Des plants de chéne et de hétre ont été prélevé a trois altitudes (provenances de 400, 800 et 1200 m d’altitude)
et ont été plantés a cing altitudes (100, 400, 800, 1200 et 1600 m d’altitude) dans deux conditions de lumiere :
en milieu fermé sous une canopée de hétre et en milieu ouvert a proximité de la forét.

< 2m >
|Fa4| |Fa8| [Fa12]
lQua| [aus| [Qu12]
|Fa8 | [Fa12| |FaA]
lQus| |au12] [aQuA]
|[Fa12| |Fa4| |Fa8]
lQut2| [aQu4| [Qus]
|Fa4| |Fa8| [Fa12]
lQu4| [aus| [Qu12]

wosvy

Figure 2-6 : Disposition des plants a I’intérieur d’un bloc.
Fa=Fagus, Qu=Quercus, 4 = provenance de 400 m, 8§ = 800m et 12 =
1200m.

Figure 2-7 : Illustration du dispositif de transplantations réciproques in situ.

A gauche, enclos en milieu ouvert dans le site de Laveyron a 131 m d’altitude (photo prise pendant une
maintenance de désherbage chimique),; a droite enclos en milieu fermé dans le site de Lourdes a 488 m
d’altitude.
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2.3.4 Mesures micrométéorologiques

Des mesures de températures et d’humidité relative de 1’air ont été effectuées a I’aide
des mémes capteurs météorologiques que ceux utilisés dans les deux expérimentations
précédentes (HOBO RH/TEMP PRO 64K réf.: HO08-032-02). Quatre capteurs ont été
implantés a 1,50 m au dessus du sol au sein de chaque site de plantation sélectionné ; deux
capteurs dans chaque modalité (milieu ouvert / milieu fermé). Les données sont enregistrées
avec un pas de temps horaire depuis le 1* janvier 2007. Les 5 sites de transplantation situés a
différentes altitudes ont permis d’obtenir un gradient thermique d’environ 6.5°C. Le déficit de
vapeur d’eau dans ’air (VPD, Vapour Pressure Deficit) a été calculé a partir des données de
température et d’humidité, au pas de temps horaire. Les 5 sites de plantation ne présentaient
pas de stress hydrique de 1’air important durant I’été 2008, a 1’exception du site de Laveyron a
100 m d’altitude qui présente un VPD significativement plus fort que dans tous les autres sites

(Figure 2-8 et tableau 1 de ’article 5).

Des mesures d’humidité superficielle du sol (teneur volumique en eau du sol sur 7 cm
de profondeur) ont également ¢été effectuées en juillet 2007 a 1’aide d’une sonde de type FDR
(Frequency Domain Relectometry, sonde ThetaProbe ML2x, Delta T, Cambridge, UK) au
sein de chaque site avec une moyenne de 10 répétitions par bloc. L humidité superficielle du
sol des sites de transplantation était en moyenne relativement élevée, en particulier dans les
sites de plantation de haute altitude et en milieux ouverts. Les valeurs effectuées en milieux
ouverts sont par ailleurs toujours significativement supérieures a celles des milieux fermés :

en moyenne 36 % contre 17 %, respectivement (Figure 2-9).
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Figure 2-8 : Evolution du VPD au cours de 1’été 2008 dans les 5 sites de plantation.
Les valeurs correspondent aux maxima de VPD journaliers enregistrés du ler juillet (jour 182) au 10 octobre
2008 (jour283) a partir des enclos situés en milieux ouverts.
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Figure 2-9 : Humidité superficielle du sol dans les 5 sites de plantation en milieux ouverts et
fermés.

Des lettres différentes entre les altitudes signifient qu’il y a une différence significative entre les différents sites
de plantation (au seuil o. = 0.05). Des lettres minuscules sont employées pour mettre en évidence ces différences
en milieux ouverts et des lettres majuscules sont employées a cet effet pour les milieux fermés. Les étoiles au
dessus des histogrammes traduisent une différence significative entre les deux modalités (milieu ouvert / milieu
fermé) au sein d’un site de plantation.
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3. SuUIVIS PHENOLOGIQUES

3.1 Suivi du débourrement des bourgeons

Pour chacune des expérimentations décrites précédemment, un suivi phénologique a
été effectue.

Dans les populations naturelles in sifu, le suivi des dates de débourrement des
bourgeons a été réalis€ avec un pas de temps de 10 jours maximum, du mois de Mars au mois
de Juin en 2005 et 2006 pour les six especes étudiées, et en 2007 uniquement pour le chéne et
le hétre. Les observations phénologiques ont été effectuées, a 1’aide de jumelles, pour chacun
des 10 individus sélectionnés par population sur I’ensemble des bourgeons du houppier. A
chaque passage, une estimation du pourcentage des bourgeons ayant atteint le stade le plus
avancé est notée a I’aide d’une grille de stades phénologiques spécifiques mis au point pour
chaque espéce (pour plus de détails voir le Tableau 2-5). La date de débourrement de
I’individu est considérée atteinte lorsque 50% des bourgeons du houppier sont au stade ou au
moins une feuille est sortie et individualisée. Ensuite, pour chaque arbre sélectionné, la date
de débourrement a été estimée par régression linéaire entre deux campagnes d’observations
consécutives. La date de débourrement moyenne de la population est calculée comme la
moyenne des dates estimées des 10 individus sélectionnés.

Dans le test de provenances de I'INRA de Toulenne, le suivi des dates de
débourrement des bourgeons a été réalisé avec un rythme hebdomadaire, du mois de Mars au
milieu du mois de Mai en 2006, 2007 et 2008. La méthode utilisée est identique a celle
utilisée in situ, hormis le fait que la premiére année, seulement le bourgeon apical a été
considéré pour I’observation des stades phénologiques (en raison de la faible taille des plants).
Au stade individuel, le critére de débourrement est alors atteint lorsque le bourgeon apical est
au stade ou au moins une feuille est sortie et individualisée.

Enfin, dans I’expérimentation de transplantations réciproques, le suivi des dates de
débourrement des bourgeons a été réalisé avec une fréquence d’intervalle de 10 jours
minimum, du mois de Mars au mois de Juin en 2007 et 2008. Les observations ont été

effectuées uniquement sur le bourgeon apical avec la méme méthode que précédemment.
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Tableau 2-5: Les différents stades de développement des bourgeons utilisés pour les
notations phénologiques.

Le stade utilise comme critere de débourrement est décrit en caractére gras.

0 1 2 3 4
Abies alba
Dormant Buds expanding Needles
winterbud and are new green unfolding,
behind a cupule coming
transparent cupule off
s,
Acer
pseudoplatanus
Dormant Bud-swollen (a | Buds expanding
winterbud whitish down is and green Bud-burst At least one
visible) leaf unfolding
Fagus
sylvatica
Dormant At least one
winterbud Bud-swollen Bud-burst leaf unfolding
Fraxinus
excelsior

Dormant
winterbud

Bud-swollen and
green

Bud-burst

At least one
leaf unfolding

llex aquifolium

Dormant
winterbud

Bud-opening

At least one
leaf unfolding

S8

Quercus
petraea
Buds expanding
Dormant and are new At least one
winterbud Bud-swollen green Bud-burst leaf unfolding
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3.2 Suivi de la sénescence foliaire

Le suivi des dates de sénescence des feuilles a 1’automne a été réalisé dans chacune
des expérimentations :

- dans les populations naturelles in situ, avec un pas de temps de 14 jours maximum, du
mois de Septembre au milieu du mois de Décembre en 2005 et 2006 pour les six
especes étudiées et en 2007 uniquement pour le chéne et le hétre,

- dans le test de provenances de Toulenne, avec un rythme hebdomadaire, du mois de
Septembre a la fin du mois de Décembre en 2006, 2007 et 2008,

- dans I’expérimentation de transplantations réciproques, avec un pas de temps de 10
jours maximum, du mois de Septembre au début du mois de Décembre en 2007 et

2008.

A chaque passage ont été notés visuellement le pourcentage de feuilles manquantes et
le pourcentage de feuilles colorées (i.e. non vertes) sur la totalité des feuilles restantes du
houppier. La date de sénescence est considérée atteinte pour un arbre lorsque 50% de ses
feuilles ne sont plus fonctionnelles, i.e. soit colorées, soit tombées, comme indiqué dans

I’équation suivante (pour plus de détails voir Encadré 5).

_a X(IOO_IBI)
X = 100 +ﬂt

avec x ,, le pourcentage de feuilles non fonctionnelles dans I’arbre sélectionné a la date ¢, o, est
le pourcentage de feuilles colorées a la date ¢ sur le nombre de feuilles restantes sur le
houppier et B; est le pourcentage de feuilles manquantes a la date t.

Ensuite pour chaque arbre sélectionné in situ et dans les deux expérimentations, la date
de sénescence a été estimée par régression linéaire entre deux campagnes d’observations

consécutives.
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Encadré 5 : Exemple de la méthode de mesure de la sénescence foliaire utilisée sur deux
chénes sessiles a des stades différents

Arbre 2

Equation utilisée (voir détail dans le texte) :
a, x (100 —
_axin-g)
100
Arbre 1 Arbre 2
0, ~40% and £~=10% 0,~80% and £~=20%
9xt=46% 9xt=84%

Dans cet exemple, I’arbre 1 est au stade 46% de feuilles non fonctionnelles (40%
colorées et 10% manquantes) et n’a donc pas tout a fait passé le critére retenu (50% de
feuilles non fonctionnelles) ; tandis que ’arbre 2 est au stade 84% de feuilles non
fonctionnelles, il a dépassé le critére retenu et sa date de sénescence se situe entre cette

observation et I’observation précédente ; elle sera estimée par régression linéaire.
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3.3 Estimation de la longueur de la saison de veégétation

La longueur de la saison de végétation (GSL, Growing Season Length) correspond a la
période d’activité photosynthétique potentielle, elle s’obtient en faisant la différence entre la
date de sénescence d’un individu et sa date de débourrement. Nos campagnes de terrain nous
ont permis d’obtenir la GSL :

- in situ, en 2005 et 2006 pour les quatre especes décidues étudiées et en 2007 pour le
chéne et le hétre,

- dans le test de provenances, en 2006, 2007 et 2008 pour les quatre especes décidues
étudiées,

- dans I’expérimentation de transplantations réciproques, en 2007 et 2008.

3.4 Suivi de la survie et de la croissance des plants

Des relevés de survie ont été effectués dans les deux types d’expérimentation (test de
provenances de Toulenne et RTE) a intervalle régulier depuis la plantation avec environ 4
passages par an. Afin de caractériser la croissance des jeunes plants dans les deux
expérimentations, des mesures de diametre et de hauteur ont été effectuées en janvier-février
2006, 2007, 2008 et 2009 dans le test de provenances de Toulenne et en mars 2007 et 2008
dans I’expérimentation de transplantations réciproques. Le diametre des plants a été mesuré a
I’aide d’un pied a coulisse au dixieéme de millimétre et la hauteur avec un réglet gradué au

millimétre.
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4. MODELISATION DE LA PHENOLOGIE

Afin d’une part interpréter plus finement les variables environnementales influencant
la phénologie et d’autre part prédire les changements phénologiques attendus sous I’influence
du changement climatique, nous avons utilis¢ des modéles phénologiques pour le
débourrement et la coloration. Ce travail a été réalisé¢ en collaboration avec 'UMR ESE
(Ecologie, Systématique et Evolution, Université Paris XI, Orsay) et le CEFE (Centre

d’Ecologie Fonctionnelle et Evolutive, Montpellier).

4.1 Modeles de débourrement

Concernant les dates de débourrement des arbres, deux catégories de modeles
mécanistes ont été utilisés : des modeles a 1 phase qui considérent que la réponse du bourgeon
est constante vis-a-vis de la température et des modeles a 2 phases qui consideérent que la
réponse du bourgeon vis a vis de la température évolue selon 1’état de levée de la dormance
(Hanninen and Kramer 2007).

Les modeles a 1 phase utilisés possédent au minimum deux paramétres en commun: la
date de début de cumul des températures de forcing (ty), et le seuil critique de cumul de ces
températures entrainant le débourrement (F). Tous ces modéles somment des unités de

« forcing » (Ry) (Equation 1).

t, tel que Sf(nd) = ZRf(xz) =F* Equation 1

Avec F* = quantité d unités de forcing nécessaire au débourrement, x,= température moyenne journaliere (°C),
Sy = état de quiescence, t; = date de débourrement

- Le modele « SW » (Réaumur 1735, Cannell and Smith 1983), a trois paramétres, cumule
de facon linéaire les températures de forcing qui se trouvent au dessus d’une température de
base (t,) (Equation 2).
0si x, <t,

R, =

/(%) Equation 2

X, —t, six 2t

- Le modele « SW4 », a quatre paramétres, cumule chaque jour un nombre entre 0 et 1 de

maniére linéaire lorsque les températures de forcing sont comprises entre une température
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minimale (tni,) et la température de base (t,) (Equation 3).
Osix, <t_.

= —1 . —r . 1. <
Rf(xt) ('xt tmln) /(tb tmm) St tmm =X <tb Equation 3

lsix, 2t,

- Le mode¢le « Sigmoid » (Chuine et al. 1999), a quatre parametres, cumule des unités de
Forcing (entre 0 et 1) en utilisant une relation sigmoidale vis-a-vis des températures de
forcing (avec « e », la valeur du point d’inflexion de la sigmoide, et « d », la valeur de la

pente de la sigmoide, Equation 4).

d(x,—e) Equation 4

- Le modele « Unimodal », a trois paramétres, est un modele adapté de Wang and Engel
(1998) qui cumule des unités de forcing a partir d’une courbe en cloche caractérisée par le
paramétre « Topt » qui correspond a la température optimale de réaction du bourgeon
(Equation 5). Nous avons fixé les températures de forcing effectives entre -5 et 40°C,
autrement dit le modele ne cumule pas d’unité de forcing si la température est inférieure a -

5°C ou supérieure a +40°C (Equations 5a et 5b).
_2x(, =9 x(T,, =) =[x, - (=5
(T;)pt - (_5))Za

o In(2) |
Avec ( 40— (_5)) Equation 5b

In (—)Top, ~(5)

I (x) Equation 5a

- Enfin le modéle « Normal » (Chuine 2000), a cinq parameétres, cumule les températures
de forcing a partir d’une réponse unimodale symétrique de part et d’autre de I’optimum
caractérisée par trois parametres (« a », « b » et « ¢ », Equation 6).

1
Rf(xt) = 1+ e[a(x,—c)2+b(xt—c)] Equation 6

Concernant les mode¢les a 2 phases, nous avons utilisé 2 types de modeles :
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- Un modéle de débourrement originellement développé par Cannell & Smith (1983) et
repris par Murray et al. (1989). Ce modéle fait partie des modeles a 2 phases : il est basé sur
le fait que plus les bourgeons sont exposés longtemps aux températures de chilling, plus la
somme des températures de forcing accumulées sera faible pour permettre le débourrement.
Deux variantes de ce modele ont été utilisées selon la relation utilisée pour sommer les
températures une fois que le seuil critique a été calculé. Nous avons appelé le modele « CS-
SW» et « CS-SW4 », respectivement dans le cas d’une relation de type SW ou SW4. Le

modele CS-SW contient cing parametres et le modele CS-SW4 en contient six.

La somme des jours de “chilling” (jour dont la temperature moyenne est inférieure a une
température critique noté Tc) est calculée comme suivant :

t

Cend

SChi” - ZRCW! () Equation 7a
tc
P 1 if x, <T.
Avec *Vehill(x,) ~ - Equation 7b
7 \0if x, 2T,

* . , . ., . , . ,
F est ensuite calculé comme une function linéaire décroissante de Scniu, avec F* étant

toujours supérieur a une certaine valeur (Fpin) comme suivant :

F =max (aSchill + b, Fmin) Equation 7c

Et finalement :

Sf(t)=F*

Sf(t)= Z Rf (x(t)) Equation 7d

avec Ry fournit par I'équation 2 pour CS-SW et [’équation 3 pour CS-SW4.

- Le modéle « UniChill » a sept paramétres (Chuine 2000). Ce modéle est construit sur la
base du modele « Sigmoid » pour le cumul des températures de forcing pendant la phase de
quiescence (La relation a la température est de type sigmoide avec les parameétres « d » et
« e », Equation 4) et sur la base du modele « normal » (avec les parameétres « a », « b » et

« ¢ », Equation 6) pour le cumul des unités de chilling pendant la phase de dormance.
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te
t, tel que SC%) = Z Rc(x[) =C* Equation 8a
4

Avec Spe) = état de levée de dormance, C* = quantité d’unités de chilling nécessaire a la levée de
dormance, t, = date de levée de dormance, t; = 1°" septembre.

1
Rc(xz) - 1+ e[a(xt—0)2+b(xt —c)] Equation 8b

Pour ce modele, le parametre c’ représente le seuil critique d’unités de froid a cumuler
pour lever la dormance ; la date de début de cumul des températures de forcing (to) est égale a
la date de levée de dormance et est donc variable entre les différentes populations selon la
quantité de froid cumulée ; tandis que le seuil de températures de forcing (F) est estimé par le

modele et est donc identique pour I’ensemble des populations (Equation 8a et 8b).

Pour plus de détails sur les équations des modeles, le lecteur peut se référer aux
publications originales (Cannel and Smith 1983, Chuine 2000, Chuine and Beaubien 2001,
Chuine et al. 2003).

L’estimation des parametres a été réalisée par ajustement a partir des données
micrométéorologiques et phénologiques mesurées dans les Pyrénées pour la période 2005-
2007. Les parametres ont €té ajustés a partir du logiciel appelé « Phenology Modelling
Plateform » (PMP, version 3.1.1) développé par Isabelle Chuine pour I’ensemble des modéeles
a D’exception des modeles « CS-SW » et « CS-SW4 ». Ces ajustements sont réalisés en
minimisant la somme des carrés des écarts des résidus du modéle par la méthode
d’optimisation dite de recuit simulé (simulated annealing) qui a été développée initialement
en 1953 par Metropolis et al. (voir Gilks et al. 1996). Le principe de cette méthode est une
recherche aléatoire dans I’espace des paramétres pas a pas a partir de valeurs de parametres
tirées au hasard. Lorsque la valeur prise par la fonction a minimiser (par exemple) diminue
suite au changement de parameétres, le choix des nouveaux parameétres est accepté. Lorsque la
valeur augmente, le choix est accepté avec une certaine probabilité dont la loi suit les
principes de thermodynamique basés sur le principe que les systémes convergent vers un état
utilisant le moins d’énergie (pour plus de détails, voir Chuine 2000). Les modeles « CS-
SW2 » et « CS-SW4 » ont été ajustés par la méthode d’optimisation « Powell » (Press et al.

1992).
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4.2 Modeles de sénescence

Concernant les dates de sénescence, trois modeéles ont été utilisés. Les trois modeles
considérent la température automnale et la photopériode comme variables environnementales
susceptibles d’agir sur le processus de sénescence.

- Le modele de « White », a trois parameétres, consideére que la date de sénescence (t;) a
lieu passé€ un seuil combiné de photopériode (Pyax) et de températures journaliéres moyennes
(Tmax1) ou un seuil absolu de température (Tmax2) selon I’équation 9 (White et al. 1997).

el que [P < P ot X,(d)<T,, ] ou x <7, Equation 9

Avec P, = photopériode journaliére (h), x, = température journaliere du sol (°C) (dans notre étude, n’ayant pas
acces a cette donnée, nous avons utilisé la température de l’air), T,..;.= températures journalieres moyennes,
T a2 = seuil absolu de température.

- Le modéle de « Jolly » adapté de Jolly et al. 2005, a quatre parametres, est également un
modele de type seuil. Dans ce modéle, les effets de température et photopériode sont
multiplicatifs, et définissent un indice de sénescence (GSI, « Growing Season Index »),
compris entre 0 et 1, au sein d’une fenétre mobile de 21 jours. La sénescence (t;) survient
lorsque cet indice atteint la valeur seuil de 0.5 (Jolly et al. 2005) suivant les équations 10,, 10y

et 10..

t tel que iGSI(t,) =iPhoto(t,)xiTmn(t,) = 0.5 Equation 10,
0, if P, <P .
H R — Pmin . :
avec iPhoto (t) = 5 _p it P <P, and P, >P_ . Equation 10y
1, if P, 2P
0, if Tmin, <T,
_ T , _ . .
et iT'min, ={—"—"", if Tmin, <T,_,, and Tmin >T Equation 10,
Tmax - Tmin
1, if Tmin g > T,

Avec P, = photopériode journaliere (h), x, = température journaliere minimum (°C) ; Py Thiny Pax €t Tpax, SONE
des seuils critiques de température ou de photopériode.

Enfin, le modele « Delpierre » (Delpierre et al. 2009), a trois parameétres, est basé sur une
somme de températures froides pouvant étre modulée par la photopériode. La sénescence

survient une fois que Ssen(t) franchit un seuil critique Scrit suivant les équations suivantes.
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iGSI(t,) = iPhoto(t,) xiTmn(t,) =2 0.5 Equation 11,

crit

tstel que S, , =S

siP>PF S, ()=0

X Y
, x, <t, S,(0O=S,@¢-D+@_x) xf(x) -
avec | o Pt <P t b sen sen b=t t Equation 11y,
X, 2t S (6)=S. (t-1)+0
Avec P, = photopériode journaliere (h), x; = température journaliere minimum (°C), Py = photopériode qui
correspondant a la date de commencement du cumul de température froide, th = température maximale limitant
le processus de sénescence, Sy, = stade d’avancement de la sénescence, f(x,)= fonction de la photopériode
correspondant a P/Py.. Les parameters x et y peuvent prendre les valeurs discréetes 0, 1 ou 2 pour permettre un
effet absent/proportionnel/ou plus que proportionnel de la température et de la photopériode. Cette approche

permet de tester quatre structures de modeles : la progression de la sénescence étant dépendant (x > 0) ou pas
(x = 0) de la température et modulée (y > 0) ou pas (v = 0) par la photopériode

4.3 Validation externe et comparaison des modeles

Pour tous les mod¢les, nous avons ajusté les parameétres sur I’ensemble des données.
Nous avons également ajusté les parametres des modeles phénologiques pour chaque espece
en utilisant les données d’une seule vallée (paramétrisation) et nous avons simulé les dates de
débourrement ou de sénescence a partir de ces parametres dans la deuxieme vallée (validation
externe).

Pour juger de la qualité des modéles utilisés, nous avons utilisés plusieurs critéres :

- L éfficience du modele (Model efficiency, ME) a été calculé selon la formule suivante :

n

Z(Oi _Pl)z

ME=1-—-— Equation 12

>(0,-0F

i=1

Une efficience de 1 (ME = 1) correspond a un ajustement parfait du modéle par rapport aux données
observées. Une efficience de 0 (ME = 0) indique que les predictions du modeéles sont aussi précices que la
moyenne des données observées (i.e. le modeéle nul). Une efficience en dessous de 0 (-o<ME<0) indique que la
moyenne des données observées permet une meilleure prédiction que le modéle utilisé.

- L’erreur de prédiction (Root Mean Square Error, RMSE), a été calculée selon I’équation

suivante :

Equation 13

Avec O; qui représente la date observée parmi les n observations et P; qui représente la date prédite.
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- le critere d’information d'Akaike corrigé (Akaike Information Criterion corrected, AIC.,
Equation 14). En raison du nombre de données relativement faible et du nombre de
paramétres importants des modeles, cet index est particuliérement préconisé : il prend en
compte la performance des modeles mais aussi sa complexité (nombre de parametres). Le
modele ayant le plus petit AIC, est le modéle le plus « parcimonieux » qui allie la
meilleure performance tout en ayant une structure la plus simple possible (Burham and

Anderson 2002).

AICe = N x1nf 557¢8 ) 4 g 4 [ 2K(k+D) Equation 14
N N—k-1

Avec k = nombres de descripteurs du modele (nombre de paramétres du modele), N = nombre de
d’observations effectuées ayant servies a [’ajustement du modele, SS,.; = somme des carrés des écarts entre
les prédictions du modele et les observations (somme des carrés résiduels).
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Abstract

While changes in spring phenological events due to global warming have been widely
documented, changes in autumn phenology, and therefore in growing season length, are less
studied and poorly understood. However, it may be helpful to assess the potential lengthening
of the growing season under climate warming in order to determine its further impact on
forest productivity and carbon balance. The present study aimed to (i) characterize the
sensitivity of leaf phenological events to temperature, and (ii) quantify the relative
contributions of leaf unfolding and senescence to the extension of canopy duration with
increasing temperature, in four deciduous tree species (Acer pseudoplatanus, Fagus sylvatica,
Fraxinus excelsior and Quercus petraea). For three consecutive years, we monitored the
spring and autumn phenology of 41 populations ranging from 100 to 1600 m of elevation.
Overall, we found significant altitudinal trends in leaf phenology and species-specific
differences in temperature sensitivity. With increasing temperature, we recorded a 1.9 (+ 0.3)
to 6.6 (+ 0.4) days °C"' advance in flushing and a 0 to 5.6 (£ 0.6) days C" delay in leaf
senescence. It resulted in a 6.9 (+ 1.0) to 13.0 (£ 0.7) days °C" lengthening of canopy
duration depending on species. For three of the four studied species, advances in flushing
were the main factor responsible for lengthening canopy duration with increasing
temperature, leading to a potentially larger gain in solar radiation than delays in leaf
senescence. In contrast, for beech, we found a higher sensitivity to temperature in leaf
senescence than in flushing, resulting in an equivalent contribution in solar radiation gain.
These results suggest that climate warming will alter the carbon uptake period and forest
productivity by lengthening canopy duration. Moreover, the between-species differences in
phenological responses to temperature evidenced here could affect biotic interactions under

climate warming.

Keywords: Growing season length, Leaf unfolding, Leaf senescence, Altitudinal gradient,

Climate change
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Introduction

The impact of climate warming on
plant phenology has been considered to be
particularly important in the high latitudes of
northern hemisphere as well as in high
altitudes because of the short growing period
(Walther et al. 2002) and it is expected to
change distribution ranges of terrestrial
vegetation (Bertin 2008). The carbon
balance of terrestrial ecosystems is highly
sensitive to changes in climate and some
studies reported or suggested that the
photosynthetic  activity ~ of  terrestrial
vegetation increased in response to climate
warming in the last decades (Keeling et al.
1996; Myneni et al. 1997). In parallel, recent
studies showed that climate warming has
been responsible for lengthening the
growing period of trees (Linderholm 2006;
Menzel and Fabian 1999) by advancing the
timing of flushing (Ahas et al. 2002;
Chmielewski and Rotzer 2002; Menzel et al.
2000), especially at high latitudes (Delbart et
al. 2008; Linderholm 2006). Moreover,
climate warming has usually been reported
to cause a delay in leaf senescence (Menzel
et al. 2006) but this phenomenon is still
poorly documented. In addition to these
investigations based on direct phenological
monitoring, indirect measurements based on
seasonal variations of atmospheric CO;

concentrations (Keeling et al. 1996; Myneni

et al. 1997; Picard et al. 2005), or on red and

near-infrared reflectances of vegetation
canopy (Chen et al. 2005; Tucker et al.
2001; Zhang et al. 2004) also indicated an
extension of the growing season over the last
decades.

Growing season length has a strong
effect on ecosystem functioning and tree
productivity (Kramer et al. 2000; White et
al. 1999). For deciduous trees, the timings of
flushing in spring and senescence in autumn
determine canopy duration and therefore
vegetative growth and reproductive success

(Rathcke 1985). Although

photosynthetic rate generally increases with

and Lacey

temperature and CO, concentration (Foley et
al. 1998; Saxe et al. 2001), the increase in
terrestrial carbon sinks over the last decades
has been, to a large extent, attributed to an
increase in growing season under temperate
climates (Churkina et al. 2005; Keeling et al.
1996; Myneni et al. 1997; Piao et al. 2007).
However, a recent study showed that warmer
could result in

autumn temperatures

decreasing the net carbon ecosystem
exchange, due to a higher increase in
ecosystem respiration relatively to the
corresponding increase in gross primary
production (Piao et al. 2008).

In  mid-latitude  areas, plant
development is essentially affected by air
temperature and photoperiod (Menzel 2002).
For temperate trees, the timings of flushing
and senescence are controlled by a trade-off

between survival and productivity. Indeed,
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late flushing in spring allows avoidance of
frost damage but reduces canopy duration
and may consequently reduce productivity
(Lechowicz 1984; Leinonen and Hanninen
2002; Lockhart 1983). In autumn, trees shed
their leaves in order to protect themselves
from frost damage, which is considered to
constitute an adaptative response to
unfavourable conditions for photosynthesis
(Estrella and Menzel 2006). On the other
hand, the timing of senescence also has an
impact on growth of the following year
because it is associated with nutrient
remobilization, especially nitrogen, and
photosynthates storage (Lim et al. 2007).
Indeed, late senescence can result in a larger
photosynthates storage but can also increase
the risks of incomplete  nutrients
remobilizations due to autumn frost on
functional leaves (Keskitalo et al. 2005). The
timing of spring events, such as flushing or
flowering, is mainly regulated by
temperature once dormancy is released, i.e.
by temperatures in late winter and early
and Rotzer 2001;

1999; Wielgolaski

spring (Chmielewski
Menzel and Fabian
1999). In perennial species, it is generally
observed that in addition to temperature, day
length plays a crucial role in the regulation
of senescence for deciduous trees (Keskitalo
et al. 2005; Larcher 2003; Lee et al. 2003).
Nevertheless, contrary to spring
phenological events, the climate signal that

controls autumn phenology is less clearly

identified (Estrella and Menzel 2006) and
further studies are needed to characterize
leaf senescence processes.

As a small number of studies
measured the timing of senescence along
climatic or temporal gradients, only few
were able to quantify canopy duration
defined as the difference between the timing
of flushing and the leaf yellowing or leaf fall
(Chmielewski and Rotzer 2001; Kramer
1995b; Matsumoto et al. 2003; Menzel and
Fabian 1999; Richardson et al. 2006). At a
large scale, some studies reported a global
increase of canopy duration for trees with
increasing temperature (Linderholm 2006;
Menzel and Fabian 1999; Penuelas et al.
2002). However, these studies did not
separate species responses, even though it
was demonstrated that different species
display different phenological sensitivity to
temperature changes (Chuine et al. 2000;
Kramer 1995a; Murray et al. 1989). Thus, at
the species level, little is known about how
variations in flushing and senescence
timings contribute to variations of canopy
duration and carbon balance. To assess the
impact of climate warming on forest

ecosystems, we need to quantify the

differences in phenological response to
temperature across tree species in order to
bring out potential shifts in species
competitive balance. Indeed, some species
enhance their

could competitive

performances if they are able to rapidly
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improve their fitness under a warmer
climate.

In order to assess phenology and
canopy duration variations according to
temperature and to characterize between-
species  differences, we studied leaf
unfolding and senescence in four temperate
deciduous tree species, all very common and
well used for timber industry in Europe
(Acer pseudoplatanus, Fagus sylvatica,
Fraxinus excelsior and Quercus petraea).
We monitored phenology on 41 populations
along altitudinal gradients in the Pyrenees
mountains, covering a large temperature
range. The aims of the present study were (1)
to quantify temperature sensitivity of
phenological events and canopy duration for
these species, and (ii) to assess the relative
contributions of flushing and senescence in
canopy duration variations according to

temperature.

Materials and methods
1 Study areas and species description

The study was conducted in two
valleys of the Pyrenees mountains in south
west France (42°47°N latitude; 43°45°N;
00°44’W to 00°06’E longitude). A first
transect was set up in the Ossau valley
(Pyrénées Atlantiques) and a second one in
the Gave valley (Hautes Pyrénées). These
valleys run parallel to each other, 30 km
apart; their elevation increases from North to

South. This region is characterized by a

temperate oceanic climate, with a mean
annual temperature of 12°C and mean
annual precipitation of 1079 mm (1946-
2001) at low elevation (Tarbes, 43°11°N,
00°00°W, 360 m ASL, Météo France).
Analysis of monthly precipitation data in
2005-2007 showed no water stress along the
whole altitudinal gradient: whatever the year
and elevation, precipitations values were
higher than 235 and 200 mm before the leaf
flushing period (from March to May) and
before the leaf senescence period (from
August to October), respectively.

We selected four deciduous tree
species having a wide range of natural
distribution over Europe but being
contrasted in their ecological requirements.
Sycamore maple (Acer pseudoplatanus L.)
and common ash (Fraxinus excelsior L.) are
rapid growth species which occur more
frequently in riparian ecosystems or in fertile
soils. In contrast, European beech (Fagus
sylvatica L.) and sessile oak (Quercus
petraea (Matt.) Liebl.) are slow-growth
and are crucial

species, ecological

determinants of biodiversity in many
ecosystems (especially for insects and birds)
and are widely used for timber industry.
Moreover, these four species are located in
the southern limits of their distribution range
which makes it particularly interesting to
study their response to climate change. For
each species and in each transect, naturally

established populations were sampled at five
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altitudinal levels: 100 m, 400 m, 800 m,
1200 m and 1600 m (= 50 m) (Table 1). We
sampled four additional populations for oak
at intermediate elevations in the Gave valley.
The altitudinal gradient exceeded 1400 m for
all species except for sycamore (A = 1164
m), whose populations could only be found
above 400 m. In each population, ten mature
individuals

of comparable height were

sampled and monitored. The average
diameter at breast height (DBH) was
respectively 0.23 m (= 0.01), 0.45 m (£
0.02), 0.30 m (£ 0.01) and 0.39 m (+ 0.01)
for sycamore, beech, ash and oak (Table 1).
The populations were sampled on North-

facing slopes, except for sessile oak that

only grew on South-facing slopes.

2 Phenology monitoring

Leaf unfolding and senescence were
monitored every ten days from March to
June and September to December,
respectively, on all the sampled trees during
two or three years in a row (2005-2006 for
ash and sycamore; 2005-2007 for oak and
beech). Observations were made using
binoculars (magnifying power: 10 x) at a
distance of approximately 15 m from each
tree, by the same observer. In spring, we
noted the development stages from bud
dormancy to leaf unfolding, using a 3 to 5
intermediate stage scale according to the
species (Vitasse et al. submitted). The date

of flushing was reached in one tree when 50

% of the buds had fulfilled the criterion “at

least one leaf unfolding”. In autumn,
percentages of missing leaves, as well as
percentages of coloured leaves on the
totality of the remaining leaves in the canopy
were assessed visually. We considered that
senescence date was reached in one tree
when 50 % of its leaves were not functional,
i.e. either coloured or fallen according to the

following equation 1:
_,%(100-5)

X, = +
: 100 s,

Equation 1

where x, is the percentage of non-functional
leaves in the selected tree at date ¢, o, is the
percentage of coloured leaves at date # and f;
is the percentage of missing leaves at date z.
Then, for each sample tree, the exact dates
of flushing and senescence were estimated
by linear interpolation between two
consecutive field observations.

In phenological studies, several
definitions of growing season length (GSL)
have been used with the same terminology,
introducing considerable confusions (White
and Nemani 2003). Indeed, for deciduous
species, the timings of leaf unfolding and
leaf fall determine canopy duration that is
the number of days with a vegetative or
green canopy, corresponding to the physical
definition of GSL. Thus, in this study, we
chose the term of canopy duration to

characterize the period between flushing and
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Table 1. Sites description.
DBH is the diameter at breast height (m), Ta (°C) corresponds to the mean annual temperature in 2005, 2006 and 2007, respectively. Altitude
correspond to the exact elevation above see level (m).

Site Valley Altitude Aspect DBH Ta
2005 2006 2007
Béon Ossau 450 flat 030 108 12.1
Pierrefitte Gave 481 north  0.21 10.1 11.4
Eaux-Bonnes Ossau 824 north 037 95 11.2
Acer pseudo- Viella Gave 885 north 0.19 9.0 10.7
platanus Gourette Ossau 1186 north 0.12 6.7 8.1
Bareges Gave 1250 north 031 72 9.0
Lienz Gave 1533 north 0.17 59 7.5
Artouste Ossau 1614 south 0.10 6.6 8.1
Laveyron Gave 131 north 035 12,6 13.5 12.6
Josbaig Ossau 148 flat 037 110 122 114
Bager Ossau 422 north 063 119 130 119
Lourdes Gave 488 north 060 11.1  12.1 11.0
Fagus Cheze Gave 773 north 038 9.7 1.1 10.0
sylvatica Eaux-Bonnes Ossau 824 north 035 95 11.2  10.0
Haugarou Gave 1190 north 054 59 7.5 6.4
Fabréges Ossau 1260 north 043 63 7.8 59
Bious Ossau 1551 north 041 53 7.0 5.8
Bareges Gave 1604 north 034 57 7.4 6.3
Madiran Gave 130 flat 032 122 134
Josbaig Ossau 148 flat 024 110 122
Béon Ossau 450 flat 036 108 12.1
Fraxinus Pierrefitte Gave 481 north 026  10.1 11.4
excelsior Eaux bonnes  Ossau 824 north 038 95 11.2
Viella Gave 885 north 024 9.0 10.7
Gourette Ossau 1186 north 034 6.7 8.1
Bareges Gave 1250 north 037 72 9.0
Lienz Gave 1533 north 0.18 59 7.5
Laveyron Gave 131 flat 052 126 135 126
Josbaig Ossau 259 south 0.64 127 140 12.8
Ibos Gave 387 south 032 120 13.1 12.2
Bager Ossau 422 south 041 119 13.0 11.9
Adé Gave 427 south 045 119 13.1 12.0
Pierrefitte Gave 627 south 030 112 127 11.6
Quercus Cheze Gave 803 south 020 103 119 10.7
petraea Le Hourcq Ossau 841 north 036 82 100 8.9
Bourdalats Gave 1082 south 057 9.1 10.7 9.6
Gabas Ossau 1194 south 041 86 9.9 8.7
Gédre Gave 1235 south 044 9.0 10.7 9.5
Gédre haut Gave 1349 south 050 8.0 9.4 8.3
Artouste Ossau 1614 south 0.11 6.6 8.1 6.9
Pégucre Gave 1630 south 021 7.0 8.6 7.4

Article 1 143



Patrons phénologiques in situ

senescence dates for each sampled tree. At
the population scale, flushing, senescence
and canopy duration values correspond to

the mean of the 10 sampled individuals.

3 Meteorological measurements

Air temperature was measured using
data loggers (HOBO Pro RH/Temp, Onset
Computer Corporation, Bourne, MA 02532)
located in each population (27 sites). In each
site, sensors were settled at 1.5 m above the
ground on a pole located in an open area
nearby the studied population (distant from
10 to 100 m, at the same elevation). Sensors
were protected by a white plastic shelter to
prevent any exposure to rain or direct
sunlight. Data were recorded every hour
from 1 January 2005 to 31 December 2007.
Missing data were gap-filled by linear
interpolation using data from the most
correlated functional weather stations (r? >
0.91). All sensors were inter-calibrated in
the laboratory before installation. The
altitudinal gradient used here provided
maximal amplitudes of mean annual
temperature of 4.9°C, 6.1°C, 6.3°C and
7.3°C for sycamore, oak, ash and beech,
respectively (Table 1, in 2005). Average
annual temperatures decreased linearly with
elevation, of about 0.43°C for every 100 m

increase in elevation (average from 2005 to

2007).

4 Data analysis

The objectives were to quantify (i)
the relative gain in canopy duration per one
and (ii) the relative

degree increase

contribution of spring and autumn
phenology to this relative gain in canopy
duration, in days. Furthermore, since day
length and solar elevation vary according to
the season (Fig. 3), we also assessed these
solar

variables in term of intercepted

radiation, using the same incoming
extraterrestrial solar radiation over each
population (from a geographical location
established in the middle of the studied area,
Argeles-Gazost, 43°14°N, 00°05°W, 453 m).

Extraterrestrial solar radiation (Ry)
was calculated on a daily basis according to

the following equation (Brock 1981):

R, zwxlx Gscx kxsiny,
10 V4

where Gsc is the solar constant (~ 1367 W
m?), k is the eccentricity correction factor
(in radian), and 7y, is the solar elevation.
Values of k& and 7y, have been calculated
using equations provided in Yorukoglu and
Celik (2006). Ry was cumulated over the
canopy duration period for each population
(MJ m™).

For each species, the relative gain in
canopy duration (G), averaged over the three
years of the study, was calculated according

to the following equation:
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XL_XS
_ XS

AT

with X1 and Xg, the longest and the shortest

canopy duration observed along the

altitudinal ~ gradient and A7, the
corresponding temperature lapse rate. The
relative gain is expressed in days (Gq) or in
solar radiation (Ggg).

Then, when significant shifts in

flushing and senescence dates with
temperature were found, we estimated the
relative contributions of each phenological
event (C) to the extension of canopy
duration (in days (C4) or in solar radiation

(Csr)), using the following equation:

o=
X, — X

with Y1 and Y5, the dates of the phenological
events (flushing or senescence) of the
population exhibiting the longest and
shortest canopy duration, for each year. For
radiation, Y refers to the solar radiation
cumulated from 1 January to the date of the
phenological event.

Mean temperature values of spring
(from 1 March to 31 May), autumn (from 1
September to 30 November) and the whole
year were used to establish linear regressions
between

temperature  and  flushing,

senescence and canopy duration,
respectively. These periods were selected
according to their efficiency to correlate

with phenological events. We also fitted

linear relationship  between  flushing,
senescence, canopy duration and altitude for
each species. The shifts in leaf phenology
per 100 m increase in elevation (day 100 m®
") and per degree increase in temperature
(day °C™") were calculated using the slopes
of the corresponding linear regressions to
compare phenology sensitivities between
species. All the analyses were performed
using SAS 9.1 software (SAS procedure
GLM, version 9.1, SAS Institute, Cary, NC,

USA).

Results

Altitudinal trends

In general, similar altitudinal trends
were observed in leaf phenology from year
to year: populations at high altitudes
exhibited a delayed flushing whatever the
species, whereas an advance in senescence
was observed for oak and beech only (Fig.
1). Consequently, a shortening of canopy
duration was found with increasing elevation
for each species and year. However, some
between-year differences were found due to
year to year variations in temperature. For
example, we observed stronger phenological
variations along the altitudinal transect in
2005, this year presenting the widest
temperature range according to elevation
(Table 1). In spring, altitudinal trends
(slopes of flushing dates vs. elevation) were

highly different among species. Indeed,
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flushing was gradually delayed with
increasing elevation (Fig. 1) from 1.1
days 100 m™ (£ 0.2) to 3.3 days 100 m™ (£
0.2) in average (2005-2007) for beech and
oak, respectively. Thus, oak showed the
largest amplitude in flushing between the
lowest and the highest populations, about 59
days in 2005. Ash and sycamore presented
intermediate variations of 2.9 days 100 m”
(+ 0.4) and 24 days100m’ (+ 0.4),
respectively (Fig. 1). It is worthwhile
noticing that below 400 m, flushing occurred
20 days earlier for oak populations than for
beech ones, whereas flushing approximately
occurred 9 days later for oak than for beech
2005-2007). In

above 1500 m (average

autumn, senescence was advanced with
increasing elevation for oak and beech by
1.9 days 100 m™ (+ 0.3) and 3.0 days 100 m"
'(£ 0.3), respectively (Fig. 1). Beech had the
largest amplitude in senescence between the
earliest and latest populations, around 61
days in 2005. Sycamore revealed a 40 day
delay at most between the earliest and latest
populations but this large difference could
not be related to altitude considering that
only the two populations growing at 400 m
showed significant differences in senescence
(Fig. 1). Finally, no significant altitudinal
trend in senescence was found for ash.
Senescence for ash occurred earlier than for
all other species, especially at low altitudes.

It occurred, in average, on day 282 (9

October) and never exceeded day 300 (27

October) whatever the elevation. Although
canopy duration decreased according to
elevation for all species and this trend was
highly contrasted between species. canopy
duration linearly decreased with increasing
elevation by 3.1 days 100 m™ (+ 0.4) and 5.3
days 100 m' (+ 04) for ash and oak,
respectively. Beech and sycamore followed
intermediate trends with -4.0 days 100 m™ (+
0.3) and -4.5 days 100 m' (+ 0.6),
respectively. Ash had the shortest canopy
duration both at low and high altitudes
(around 174 days below 500 m and 141 days
above 1200 m). In opposition, oak
populations presented the largest canopy
duration at low altitudes (more than 218
days below 500 m) and the greatest
variations in canopy duration according to

elevation, with a 100 day reduction from the

lowest to the highest populations in 2005.

Sensitivity to temperature

Overall, temperature better explained
phenological  variations than  altitude
whatever the variable (flushing, senescence
and canopy duration) and the species.
Indeed, highly significant linear relationship
was found between flushing dates and spring
temperatures for all species (2 > 0.57,
P <0.0001, Table 2). However, the slopes of
the curves were strongly species-dependent
(Table 2, Fig. 2). Oak and ash presented the
highest

flushing was advanced by 6.5 (+ 0.4) and 6.6

sensitivity to temperature, as

Article 1 146



Patrons phénologiques in situ
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Figure 1. Dates of flushing, leaf senescence and canopy duration versus elevation for four species in 2005 (white
circle), 2006 (black circle), and 2007 (white triangle).

Each point represents mean value of ten trees per population and bars are standard errors.
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Figure 2. Relationship between dates of flushing, leaf senescence and canopy duration and air temperature for
four species in 2005 (white circle) and 2006 (black circle) and in 2007 (white triangle).

Each point represents mean value of ten trees per population and bars are standard errors. We used temperatures mean values from March,
I* to May, 31* to correlate with flushing, from September, I* to November, 30" for senescence and annual temperature for canopy duration.
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Table 2. Slope of the regression (days °C™") between the timing of flushing, senescence and canopy duration and
air temperature in 2005-2006 for ash and sycamore and in 2005 to 2007 for oak and beech.

Ts.s, Ts11, Tio12, mean temperature from March 1* to May 31, from August 1* to November 30" and annual mean temperature, respectively;
n, populations number. NS, not significant (P > 0.05); *, significant at P < 0.05; **, significant at P < 0.01; ***, significant at P < 0.001.

Stder, standard error of linear regression slopes.

Flushing/T;.s Senescence/Tg 11 Canopy duration/T_j,
(d.eC™h (d.°Cc™h (d.°C™h
Slope  Stder  r? Slope  Stder r? Slope Stder 2 n

Acer 50" 056 085| NS i S| o 150 075 | 16
pseudo.
Fagus 1.9%* 031 057 +5.6* 060 0.75 | +8.0* 053 089 | 30
sylvatica
Fraxinus ¢ coe 039 095 | Ns ; - | +69* 104 073 18
excelsior
Quercus ¢ swx 039 088 | +5.1%* 039 081 | +13.0%* 073 088 | 42
petraea
days (£ 04) per degree increase, increase in canopy duration with increasing

respectively. In opposition, beech had the
lowest sensitivity to temperature (-1.9 days
oc-l
intermediate one (-5.4 days °C™" + 0.6). In

+ 0.3) and sycamore showed an

autumn, we found significant and strong

relationship  between  senescence and
temperature for oak and beech only, with a
delay of 5.1 days°C' (+ 0.4) and
5.6 days °C™' (= 0.6), respectively (2> 0.75,
P < 0.0001, Table 2 and Fig. 2). Thus, for
beech, senescence sensitivity to temperature
was more than twice higher than that of
flushing. For sycamore, there was no linear
relationship  between  senescence and
temperature, as all populations had the same
dates of senescence over the gradient, except
those growing at 400 m. For ash, no
significant trend in senescence was found
with temperature, whatever the year of

monitoring. We observed a significant
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temperature for all species (¥ > 0.73, P <
0.0001), ranging from 6.9 days °C™" (+ 1.0)
to 13.0 days °C"' (+ 0.7), for ash and oak,
respectively (Table 2). Beech and sycamore
presented with 8.0
days °C" (+ 0.5) and 9.7 days °C"' (£ 1.5),

intermediate values
respectively.

Relative contributions of senescence and
Sflushing

Day length and extraterrestrial solar
radiation considerably varied from the
beginning of spring to autumn (Fig. 3). Over
the range of observed flushing dates, day
length varied from 731 to 879 min and solar
radiation varied from 29.8 to 41.1 MJ.m™.d"
' In autumn, day length was shorter and
varied from 539 to 711 min and solar

radiation varied from 13.0 to 27.7 MJ.m>.d™!
(Fig. 3).
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temperature, the relative gain in canopy
duration ranged between 6 and 13 % on a
day basis, or 4 and 10 % on a solar radiation
basis according to the species (Fig. 4). The
extension of canopy duration in days was
only or mainly due to an advance in flushing
for oak, ash and sycamore (Fig. 4). For the
last two species, there was even no
contribution of senescence to the extension
with

of canopy duration increasing

temperature. On the contrary, for beech,

Figure 3. Variations in day length (black
1000 - Flushing | g7 Senescence - 50 = line, min) and extraterrestrial solar radiation
© : -2 3-1 .
o (grey line, MJ.m™.d"") throughout a year in
800 - 731 1 . 40 g Argelez Gazost (43°14°N, 00°05°W, 453 m
- g ASL). Periods of flushing and leaf senescence
600 - 539 | 30 — observed along the altitudinal gradients have been
29.8 g represented in grey bands in order to visualize the
21.7 '% potential radiation intercepted at each period. The
400 + - 20 5 numbers above and under the curves represent the
®©  values of day length and solar radiation, respectively at
e - the beginning and the end of flushing and senescence
200 - 13.0 | 10 o periods.
[e]
0
0 \\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\0
0 50 100 150 200 250 300 350
Day of the year
For one degree increase in  advance in flushing only contributed for 31

% to the extension of canopy duration.
Regarding solar radiation, for oak, the gain
caused by a delay in senescence was lower
than the gain caused by an advance in
flushing, (less than 25 %, Fig. 4). In contrast,
for beech, flushing and senescence
variations led to similar gains in solar
radiation over the canopy duration (47 %

and 53 %, respectively).

m Contribution of senescence

60% | [ 76%

100%| [100%

15
— O Contribution of flushing
X
<
£
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)
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Figure 4. Relative gain in canopy duration (%), on a day basis (G4) and a solar radiation basis (Ggr) for one

degree increase in temperature.

Each value is the mean of the three monitored years and was calculated using the timing of the phenological events of the populations which
exhibited the shortest and the longest canopy duration and standardised per one degree increase, using the lapse rate between these two
populations. White and grey bars represent the contribution of flushing and leaf senescence to the relative gain of canopy duration.
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Discussion

We found strong clines in leaf
phenology with increasing temperature and
therefore an increase in canopy duration for
all the studied species (from 6.9 to 13 days
°C"). Both flushing

responses  to

and senescence

temperature were highly
species-dependent. Although most of the
studies found weak

previous only

relationship  between  senescence and
temperature, we evidenced here a high
sensitivity to temperature for autumn
phenology for two of the studied species.
However, for most of the species, the
advance in flushing contributed more to the
extension of canopy duration. Consequently,
an advance in flushing could lead to a more
significant gain in solar radiation than a
delay in senescence, for all species except

beech.

Altitudinal trends

Leaf phenology dramatically changed
according to elevation, whatever the species
and phenological events (except in
senescence for ash and sycamore). Similar
results were found for flushing along
altitudinal gradients, with a delay from 2 to 4
days 100 m™ and also highlighting between-
species differences (Dittmar and Elling
2006; Menzel 1997; Richardson et al. 2006;
Rotzer and Chmielewski 2001). On the other
hand, leaf senescence

was  poorly
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documented, especially along elevational
gradients even though these gradients are
particularly relevant to dissociate day length
and temperature effects. For sugar maple,
Richardson et al. (2006) found a significant
correlation between timing of senescence
and altitude with an advance of 2.5 days 100

1

m~ (increase in elevation). Our study

revealed contrasted results as = we
demonstrated that, for some species such as
ash and sycamore, senescence showed no
trend with altitude suggesting that daylength
could play a role in senescence onset for
these species. Finally, we found different
altitudinal trends in canopy duration
according to species, ranging from -3 days
100 m™ to -5.3 days 100 m™). These results
are consistent with the few existing studies (-
2.6 to -5.2 days 100 m™', Dittmar and Elling
2006, Richardson et al. 2006, Rotzer and
Chmielewski 2001). More investigations
along altitudinal gradients including more
species would be necessary to strengthen our
knowledge about these patterns, especially
for autumn phenology.

leaf

Environmental  determinism  of
phenology

Flushing sensitivity to temperature
was higher than senescence sensitivity,
except for beech, for which a temperature
increase affected far more senescence than
flushing. We showed that an increase of 1°C

in air temperature in spring advanced
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flushing of 1.9 to 6.6 days, depending on the
species. These results are close to those of
previous studies that reported a 3 to 10 day
shift per degree increase (Chmielewski and
Rotzer 2001; Penuelas et al. 2002; Karlson
et al. 2003). In mid-latitude Europe, winter-
spring temperatures (from February to April)
accounted for most of the variance observed
in the timing of flushing (e.g. Chuine and
Cour 1999; Chuine et al. 1998; Hunter and
Lechowicz 1992). Our results also stressed
that air temperature in early spring is the
main factor controlling flushing for
temperate trees.

Although most of the studies have
shown that autumn phenological events are
poorly affected by air
(Chmielewski and Rotzer 2001; Menzel

2002; 2002), we

temperature
Sparks and Menzel
demonstrated that senescence was mainly
driven by temperature, at least for two of the
four studied species (? > 0.75). In contrast,
we found no significant relationship for ash
and sycamore, which suggests that other
environmental factors might play a role in
the onset of senescence. Yet, there is no
agreement about the determinants of autumn
leaf senescence in the literature (Estrella and
Menzel 2006). Though some of the
endogenous factors which promote leaf fall
are well identified (for example, sugar
concentrations or phytohormones
concentrations; Koike 1990; Lim et al.

2007), environmental signals involved in

triggering senescence are poorly understood.

To our knowledge, four different
explanations have yet been formulated. First,
warmer autumnal temperatures would trigger
a delay in senescence (Estrella and Menzel
2006; Matsumoto et al. 2003; Shutova et al.
2006). Secondly, in complete opposition,
warmer  summer/autumnal  temperatures
would accelerate senescence for several
European deciduous species (Kramer
1995b), probably linked to summer drought.
Thirdly, observing that dates of leaf fall
remained constant from year to year
although temperatures varied, some authors
suggested that senescence could be solely
induced by a day length decrease in autumn
(Keskitalo et al. 2005; Lee et al. 2003).
Finally, the last hypothesis states that low
autumnal temperatures coupled to a
reduction in day length and solar radiation
could modulate the onset of senescence
(Koike 1990). In our study, the sampled
populations were very close to each other
and consequently daylength hardly varied.
Therefore, the large observed variability in
leaf senescence dates for beech and oak
cannot be determined by the decreasing
daylength in autumn but was rather due to
temperature lapse rate. Our results supported
the first hypothesis for beech and oak but the
third one for ash and sycamore, thus
demonstrating that it was not possible to
explain variations of senescence timing by

temperature only. In accordance with our
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study, recent results showed that the
environmental signals which induce the
onset of senescence for temperate trees in
North America were species dependent
(Richardson et al. 2006): senescence for
yellow birches was better described by a
model that took both autumn chilling and
DOY (Day Of the Year) into account,
whereas for sugar maple and American
beech, adding DOY did not improve the
model.

Focusing on a linear response
function (averaging temperatures over spring
time period for leaf unfolding and over
autumn time period for leaf senescence) is
very useful in order to compare between-
species differences and to quantify the
relative contribution of each phenological
event shift on the duration of the growing
season. However, these functions do not
allow the dual role of temperature (chilling
versus forcing temperatures) to be taken into
account for leaf unfolding. Indeed, according
to the prevailing theory, prolonged exposure
to chilling during bud dormancy accelerates
rest completion whereas  afterwards,
prolonged exposure to warm conditions
causes ontogenetic development leading to
budburst (Saxe et al., 2001). In further
studies, our data set could and will be used
to fit spring and autumn phenological
models to investigate the species sensitivity
to chilling and forcing temperatures as well

as daylength (e.g. Chuine, 2000; Schaber

and Badeck, 2003; Hanninen and Kramer,
2007).
Relative contributions of flushing and
senescence

Previous studies generally concluded
that leaf spring phenology mainly determines
the lengthening of canopy duration under
2006;
Chmielewski and Rotzer 2001; Saxe et al.

climate warming (Aerts et al
2001). In contrast, for two species, our
results demonstrated that the increase in
canopy duration with temperature can also
be attributed to a delay in autumn
phenological events. Overall, we found that
advances in flushing could result in a larger
gain in solar radiation than delays in
senescence (except for beech). These results
suggest that climate change will increase the
tree carbon uptake period (number of days
with net CO2 uptake from the atmosphere,
White and Nemani 2003) and therefore could
enhance tree growth and productivity, as
proposed by previous studies (Keeling et al.
1996; Myneni et al. 1997; Piao et al. 2007).
However, spring development from bud
burst to mature leaves (full photosynthetic
capacity) of deciduous species can be long,
about 2 months for Quercus robur for
example (Morecroft et al. 2003). This
implies that little carbon could be assimilated
in the first weeks after leaf unfolding. Hence,
the impact of advanced flushing on annual
carbon have  been

uptake  might
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overestimated. On the other hand, for
species such as beech, delays in senescence
with increasing temperature can contribute
to increase the gain in intercepted solar
radiation to the same extent than advances in
flushing.

Consequently, a  delayed

senescence  could  increase  autumn
assimilation and carbon stocks in lower
stems and roots, thereby conferring a growth
advantage for the next season (Dunlap &
Steller 1998; Norby et al. 2003; Skomarkova
et al. 2006). This advantage has been
observed in spite of low solar radiation and
lesser leaf photosynthetic efficiency in
autumn. However, the extension of canopy
duration in response to an increase of
temperature does not necessarily result in a
higher fitness. Both an earlier flushing and a
later senescence can increase the risks
related to frost damage: in spring, late frosts
can induce a reduction in tree growth
(Hanninen 1991), and in autumn, frosts on
still functional leaves can entail partial
nutrients remobilization (Norby et al. 2003).

Spring warming in recent decades
has been credited to increase high northern
latitude CO, uptake (Welp et al. 2007) and it
has been shown that canopy duration is a
crucial factor in the modulation of terrestrial
carbon balance in temperate latitudes (Barr
2007, 2005).

Nevertheless, the

Churkina et al.
links

et al
between the
phenological changes and the terrestrial

carbon cycle are far from being clear (Piao

et al. 2007) and the species’ relative
contribution remains unclear. Indeed,
warmer spring temperatures generally

enhance the net ecosystem carbon uptake
whereas warmer autumn temperatures seem
to decrease it due to a larger increase in
respiration rates (Piao et al. 2008). Our study
added to this questioning by demonstrating
that climate warming could hardly result in a
canopy duration reduction, but rather entails
an increase in primary production by
lengthening the carbon uptake period. Our
data stressed that the net ecosystem carbon
losses in response to autumn warming were
not — or hardly — due to a decrease in tree
carbon balance and that they should mainly
result from changes in the carbon budgets of
other ecosystem compartments (increased
soil respiration for example). Consequently,
our results suggested that climate warming
could (i)

increasing the period of canopy duration and

alter forest productivity by
(i1) change the competitive balance between
species by modifying their respective fitness
due to differences in phenological sensitivity
to temperature. This latter impact should
participate in the shift in tree distribution
range and forest composition predicted for

the next decades (Chuine and Beaubien

2001).
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Abstract

Consequences of climate warming on tree phenology are readily observable, but little
is known about the differences in phenological sensitivity to temperature between species and
between populations within a species. The aim of the present study is to compare
phenological sensitivities to temperature of seven woody species between each other and
within species between two geographical areas using both altitudinal and temporal gradients
(Abies alba, Acer pseudoplatanus, Carpinus betulus, Fagus sylvatica, Fraxinus excelsior, Ilex
aquifolium and Quercus petraea). The timing of leaf unfolding was monitored (i) over two
years along two altitudinal gradients in the Pyrénées mountains (six species), and (ii) over 22
years in Fontainebleau forest (four species). Three species were present in both areas which
allowed us to compare their phenological sensitivity to temperature over altitudinal and
temporal gradients. Along altitudinal gradients, we observed for all species an advance in leaf
unfolding with decreasing elevation, ranging from 11 to 34 days 1000 m™ for beech and oak,
respectively. Across the temporal gradient, we found significant advances in leaf unfolding
for oak (-0.42 days year') and ash (-0.78 days year") since 1976, whereas no significant
advance was observed for beech and hornbeam. For both gradients and for all species,
significant correlations were found between leaf unfolding dates and temperature, except for
beech in the temporal study. Moreover, we highlighted that phenological sensitivity to
temperature was very similar between the two geographically separated populations (Pyrénées
and Fontainebleau forests). Thus, oak had the strongest sensitivity (-7.48 and -7.26 days °C"'
in altitudinal and temporal gradient, respectively) and beech had the lowest (-2.09 and
-2.03 days °C™"). Our results suggest that population sensitivity to global warming might be

stable for a given species, in spite of its possible local adaptation.

Keywords: Leaf unfolding, altitudinal gradient, climate change, temperate forests, tree

populations.
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1. Introduction

Tree phenology plays a crucial role in
the carbon balance and productivity of
terrestrial ecosystems (Keeling et al., 1996;
Rotzer et al., 2004; Loustau et al., 2005) and
in tree fitness (Rathcke et al., 1985). To
assess the possible impact of climate change
on tree growth and species distribution, it is
thus important to identify the climatic
variables driving tree phenology and the
sensitivity of tree species to these variables.
In mid and high latitudes, plant development
is characterized by a rest period in winter
and by an active growing period in spring
and summer. Therefore, the impacts of
climate warming on plant phenology are
considered to be of major importance in the
northern hemisphere where the growing
season  length  closely depends on
temperature (Zhang et al., 2004; Chen et al.,
2005; Linderholm, 2006). Timing of tree
phenological events is known to be tightly
correlated to temperature and photoperiod
(Wielgolaski, 1999; Rotzer & Chmielewski,
2001; Menzel, 2002; Doi & Katano, 2008).
Indeed in temperate and boreal zones,
models which predict most accurately tree
leaf onset use temperature and daylength as
parameters (e.g. Cannell & Smith, 1983;
Chuine & Cour, 1999; Schaber & Badeck,
2003). Although it is assumed that spring

temperatures play a crucial role in the

triggering of bud burst, the roles of chilling
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and daylength in dormancy release still give
rise to controversy. Several experimental
studies highlighted that long days and
chilling temperatures generally reduced the
thermal time to budburst (Heide, 1993a;
Falusi & Calamassi, 1990) but some species
exhibited little or no sensitivity to these
factors (Heide, 1993a; Schaber & Badeck,
2003). Adaptive responses of tree phenology
to their local environment in temperate or
boreal zones are either to avoid late frost
damages and/or to increase their growing
season length (Lockhart, 1983; Lechowicz,
1984). An earlier leaf unfolding provides a
longer growing season but also induces a
higher risk to late frost damage on leaves,
resulting in reduction of leaf area and
photosynthetic carbon gains (Leinonen et al.,
2002). Timing of phenological events is
therefore one of the processes through which
temperature influences tree growth (Kramer
et al., 2000) and constitutes a crucial trait
seasonal

1989;

driving survival responses to

environmental changes (Orshan,
Kikuzawa, 1995).

In Europe, there is a long history of
phenological studies and these investigations
concluded that climate warming induced
advances in leaf unfolding and flowering
events during the last decades (Menzel &
Fabian, 1999; Ahas et al, 2002;
Chmielewski & Rotzer, 2002; Root et al.,
2003; Menzel et al., 2006) as well as in
North America (Beaubien & Freeland, 2000;
Schwartz & Reiter, 2000). However, most
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phenological studies were carried out along
latitudinal gradients where temperature and
photoperiod varied simultaneously and may
influence plant phenology (Chmielewski &
Rotzer, 2001; Ahas et al., 2002). To avoid
photoperiod effects, phenological data
monitored either along altitudinal gradients
located within a short latitudinal range, or in
wide areas along continental gradients or at a
single location but over a long period, are
necessary 2003;

Richardson et al., 2006; Wesolowski &

(Matsumoto et al.,

Rowinski, 2006). Species comparisons are
crucial to evaluate the potential effects of
climate warming on tree growth and species
distribution. Indeed, since temperate forests
are mostly mixed-species deciduous forests,
differences in species-specific phenological
responses to temperature could modify biotic
interactions (Kramer et al., 2000) which is
known to affect species distribution (Chuine
et al., 2001).

Local adaptation of tree phenology
could be a serious constraint on our ability to
predict the general response of phenology to
global climate changes. Indeed, the
phenology of temperate woody plants is
commonly assumed to be locally adapted to
climate and a number of studies using
provenance tests highlighted phenological
differences between populations
(vonWuehlisch et al., 1995; Ducousso et al.,
1996; Chmura & Rozkowski, 2002; Chmura,
2006). Nevertheless, we do not know

whether populations from different climatic
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zones will react in the same way to
temperature increase (identical responses) in
spite of their genetic differences. A
modelling study has tested this hypothesis on
flowering and concluded that local
adaptation (genetic differences) will be of
negligible impact when predicting the
phenological responses of temperate lowland
tree species (Chuine et al., 2000a). Very few
studies have already compared leaf unfolding
tree

of several geographically distant

populations to  check  whether the

phenological sensitivity to temperature
differs between populations of a given
species (but see Karlsson et al., 2003; Chuine
et al., 2000a). This question is crucial in
determining the growing season length and
for improving models and predicting the
possible impacts of climate change on forests
ecosystems.

The aim of our study was to assess
spring leaf phenology of tree species
growing in the temperate zone and to
determine how temperature affects this event
for various species. We first characterized
the altitudinal trends in leaf unfolding timing
of six woody temperate species along two
altitudinal gradients in the Pyrénées
mountains. Secondly, we analysed the timing
of leaf unfolding of four tree species in a
lowland forest monitored since 1976. Then
phenological data were fitted to temperature
in order to quantify leaf phenology
sensitivities to temperature for the seven
studied

Finally, to investigate
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whether spring leaf phenology of different
populations from the same species could
respond differently to climate warming, we
compared the temperature sensitivities of
leaf phenology between populations for the

three species occurring along both gradients.

2. Material and methods

Study areas and species

The altitudinal study was conducted
in two valleys of the Pyrénées mountains in
southern France (from 42°53’N, 00°25’W to
43°45°N, 00°14°W). A first transect was set
up in the Ossau valley (Pyrénées
Atlantiques) and a second one in the Gave
valley (Hautes Pyrénées). These two valleys,
30 km distant from each other are parallel
and elevation increases from North to South.
This region is characterized by a temperate
oceanic climate, with a mean annual
temperature of 12°C and precipitation of
1079 mm (1946-2001) at low elevation
(Tarbes, 43°11°N, 00°00°W, 360 m ASL,
Meétéo France). There is a predictable
gradient of temperature, precipitation and
potential evapotranspiration along the two
transects. annual

altitudinal Average

temperatures  decreased  linearly = with
elevation: temperature lapse rate is about
0.43°C for every 100 m increase in elevation
(average from 2005 to 2006).

We selected six common European woody
species belonging to different taxa (conifers

vs. broadleaved angiosperms), exhibiting
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different water transport characteristics (ring
porous, diffuse porous and tracheid bearing),
leaf lifespan (evergreen vs. deciduous) and
nutrient use efficiency (conservative vs.
exploitative). There were four deciduous
species, sycamore maple (Acer
pseudoplatanus L.), European beech (Fagus
sylvatica L.), common ash (Fraxinus
excelsior L.) and sessile oak (Quercus
petraea (Matt.) Liebl.), and two evergreen
species, silver fir (4bies alba Millet) and
holly (/lex aquifolium L.). For each of the six
species and in each transect, natural
established populations were sampled at five
altitudinal levels: 100 m, 400 m, 800 m,
1200 m and 1600 m ASL (= 50 m), i.e. at the
hill and mountain vegetation belts. We used
a GPS receiver (GPS Pathfinder ProXR,
Trimble) to determine the precise altitude of
each population. The range of the altitudinal
gradient averaged 1367 m but varied
according to the species due to their natural
distribution area, ranging from 1164 m to
1499 m for sycamore and oak, respectively
(Table 1). For each population, we sampled
ten dominant and mature individuals of
comparable height except for holly, always
selected under forest canopy. All populations
were located on a North-facing slope, except
sessile oak which only naturally occurred in

South-facing slopes.
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Table 1 — Altitudinal ranges (maximum amplitude of elevation) encompassed by each species along the
altitudinal gradients studied in the French Pyrenees mountains and time period studied for each species in the

Fontainebleau forest (temporal study).

For the altitudinal study, n is the number of populations in both transects, Aa is the altitudinal range (m), low and high representing the
elevation (m) of the lowest and highest sites studied, respectively. AT2005 and AT2006 are the temperature lapse rates for each studied
species (air temperature averaged from January to May) in 2005 and 2006, respectively. For the temporal study, n is the number of
observations per species (number of years). AT is the temperature lapse rate (air temperature averaged from January to May) between the

warmest and coldest years.

Species Altitudinal ranges (Aa [low — high]) a 2%35 2%36
™ (C) (C)
Altitudinal  4pjes alba 1182 [422 — 1604] 7 7.6 6.6
study Acer pseudoplatanus 1164 [450 — 1614] 8 5.6 4.9
(Pyrenees)  Fuous sylvatica 1473 [131 — 1604] 10 84 6.9
Fraxinus excelsior 1403 [130 — 1533] 9 7.0 6.1
llex aquifolium 1483 [131 —1614] 9 7.0 5.8
Quercus petraea 1499 [131 — 1630] 10 6.9 6.3
Species Time period n AT
Temporal -
study Carpinus betulus 1976 - 83; 1992 - 97; 1999; 2001 - 02; 2004 - 06 20
(Fontainebleau) Fagus sylvatica 1976 - 84; 1992 - 06 24 33
Fraxinus excelsior 1976 - 84; 1992 - 06 24 ’
Quercus petraea 1976 - 79; 1982; 1993; 1995 - 06 19

The temporal study was located 650
km north of the altitudinal study in the
Fontainebleau forest, (South-east of Paris,
France, 48°25°N, 02°40°E). This large mixed
deciduous forest extends over 17 000 ha on a
flat terrain at an average elevation of 120 m.
Climate is temperate with an average annual
temperature of 10.2°C and an average annual
precipitation of 720 mm. The dominant
species are oaks (Quercus petraea (Matt.)
Liebl. and Quercus robur (Matt.) Liebl.),
European beech and Scots pine (Pinus
sylvestris). The main understorey species are
hornbeam (Carpinus betulus L.) and beech.
Two plots, located 3 km north-west of the
city of Fontainebleau, were selected. Both
were "integral biological reserves" having
experienced no notable forest exploitation
for at least four centuries (Pontailler et al.,

1997). The first one, "La Tillaie" (area 33

ha), is dominated by beech with scattered ash
at the pole stage. The second one, "Le Gros
Fouteau" (area 24 ha) is an oak-dominated
stand with a heterogeneous understorey of
hornbeam. Since 1976, phenology was
monitored annually on four tree species:
beech and ash in La Tillaie, and oak and
hornbeam in Le Gros Fouteau. For each
species observations were made on dominant
trees (except for hornbeam in understorey

position) and the number of target tree

individuals varied between 30 and 100.

Phenological observations

Along the altitudinal gradient, timing
of leaf unfolding (leaf unfolding, LU) was
monitored during two consecutive years
(2005 and 2006). We visited each population

every ten days from March to June to carry
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out phenological observations on the ten

selected individuals. Observations were
made using binoculars (magnifying power:
10 x) always by the same observer, at
approximately 15 m distance from the tree.
We recorded the development stage from
bud dormancy to leaf unfolding, using a 2 to
5 intermediate stage scale according to the
species (Table 2), and we visually evaluated
the percentage of buds that were at the final
stage. We considered that LU was reached
for a bud when at least one of its leaves was
fully unfolded. At the tree level, leaf
unfolding date (leaf unfolding date, LUD)
was determined when 50 % of the buds had
reached this threshold. This date was
estimated, for each selected tree, by linear
two  measurement

regression  between

campaigns. Finally, for each population,

LUD was calculated as the average of the

estimated dates for the 10 sampled
individuals.
For the temporal gradient,

phenological observations were carried out
from 1976 to 1984 and from 1992 to 2006
(over 22 years). However, depending on plot
and species, some years were lacking (see
Table 1 for details). Using binoculars,
observations were made twice a week from
March to mid-May along transects, on
dominant trees of the relevant species.
Observations and calculation of LUD were
conducted using the same protocol as for the
altitudinal study (Table 2) but the number of
different,
between 30 (hornbeam, ash) to 100 (beech,

oak).

observed trees was ranging

Table 2 — Phenological meaning of bud development codes used in the field.
The date of leaf unfolding for one tree individual was reached when 50% of its buds had reached the stage indicated here in bold type.

Code Abies alba Acer Carpinus F agus F raxinus I‘lex' Quercus
pseudoplatanus betulus sylvatica excelsior | aquifolium petraea
0 Dormant Dormant Dormant Dormant Dormant Dormant Dormant
winterbud winterbud winterbud | winterbud | winterbud { winterbud winterbud
Buds
expanding and Bud-swollen (a Bud-
are new green .. . Bud- Bud- Bud-
1 . whitish down is swollen . Bud-swollen
behind a .. swollen swollen opening
visible) and green
transparent
cupule
et o e
2 & expanding and | Bud-burst { Bud-burst | Bud-burst leaf p 5
cupule coming . and are new
off green unfolding green
At least At least At least
3 Bud-burst one leaf one leaf one leaf Bud-burst
unfolding | unfolding | unfolding
At least one Atleast one
4 leaf unfoldin leaf
g unfolding
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Meteorological measurements

For the altitudinal study, air
temperature was measured using data loggers
(HOBO Pro RH/Temp, Onset Computer
Corporation, Bourne, MA 02532) located at
each site along the altitudinal gradients (31
sites). At each site, sensors were installed
1.5 m-high above the ground using a pole
located in an open area near to the studied
population (from 10 to 100 m distance to the
plot, at the same elevation). Sensors were
protected by a white plastic shelter to prevent
any exposure to rain or to direct sunlight.
Data were recorded every 15 minutes from 1
January 2005 to 15 June 2005 and hourly
from 15 June 2005 to 31 December 2006.
During two weeks in February 2005, several
weather stations suffered from a technical
fault and the missing data were gap-filled by
linear interpolation using data from the most
correlated functional weather stations (R? >
0.91). All sensors were inter-calibrated in the
laboratory before installation. For the
temporal gradient, we used data from the
meteorological station of Melun-Villaroche
located 20 km-north of the studied plots
(Melun, 48°39°N, 02°38°W, 91 m ASL,
Meétéo France). In both gradients, mean
spring temperature was calculated as the
mean daily temperature from 1 January to 31
May.

Statistical analysis

Phenological data from the altitudinal

study were analysed per year using a split-

plot analysis of variance (ANOVA), with
valley as block, altitude as main plot effect
and species as subplot effect. For each
species and each gradient, LUD variations
according to altitude (days 1000 m™), time
(days year™) and temperature of the first five
months (days °C") were tested by linear
regression analyses. A covariance analysis
(ANCOVA) was used to compare within
species regression lines on the relationship
between LUD and temperature between the
two studied gradients (Pyrénées vs.
Fontainebleau). We thus tested whether any
differences in phenological sensitivity to
temperature exists between populations. All
the analyses were performed with the SAS
software (SAS, version 9.1, SAS Institute,

Cary, NC, USA).

3. Results
Altitudinal gradients

Average spring temperatures
(January-May) decreased linearly with

elevation by 0.51°C and 0.44°C for every
100 m increase in elevation, in 2005 and
2006 respectively (p < 0.0001) (Fig. 1a).
Temperature differences between
populations of low and high elevations were
8.4°C and 7.4°C in 2005 and 2006,
(Fig. 1la). Mean
temperatures were warmer in 2006 than in

2005, for all sites.

respectively spring
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Fig. 1a — Relationship between air temperature averaged from January to May (2005: full circles and dashed
line; 2006: open circles and solid line) and elevation. Slopes indicate a 0.51 and 0.44°C 100 m™ decreases for

2005 and 2006, respectively (p < 0.0001).

Fig. 1b — Mean air temperature from January to May vs. years during monitoring phenology (1976-1984 and
1992-2006) at Melun. Slope indicates an increase of 0.46°C per decade (p < 0.0063).

The lapse rate of mean spring
temperatures between sites occupied by a
species varied from 4.9°C in 2006 for
sycamore to 8.4°C in 2005 for beech, as a
result of differences in species distribution
range across the elevation gradient (Table 1).
In addition, temperature lapse rates were
lower in 2006 than in 2005 for all species.
LUD were not significantly different
(Table 3),

independently of the year. Consequently,

between the two transects
data of LUD from the two transects were
pooled in the following analyses for each
altitude. Overall, we found similar altitudinal
patterns in spring phenology from year to

year whatever the species (similar shape

between curves, Fig. 2). However, LU
occurred earlier in 2006 than in 2005 and
interannual differences of LUD increased
with elevation except for ash (Fig. 2).
Variations in LUD along altitudinal gradients
(amplitudes) in 2005 were always higher
than those of 2006, except for ash (Fig. 2).
These differences were due to higher spring
temperatures in 2006, especially at the high
elevation sites, resulting in a lower
temperature gradient in 2006 (Fig. 1a). Table
3 reports significant effects of altitude,
interaction on LUD,

species and their

showing that altitudinal variations in

phenology differed according to species.

Table 3 — Split-plot analysis of 2005 and 2006 leaf unfolding dates, with transect as block, altitude as main plot

and species as subplot.

DF: Degree of Freedom, MS: Mean square, F: Fisher F value, *: p < 0.05, **: p <0.01, ***: p <0.001, ns: non significant.

leaf unfolding 2005 leaf unfolding 2006
DF MS F p | DF  MS F p
Transect 1 9.5 005 ns| 1 1.19 0.01 ns
Altitude 4 20763  113.1  *** | 4 13319 745 ***
Species 5 4943 2023 *** | 5 65975 2644 ***
Species*Altitude 18 722 29.5 ¥ |18 7128 28.6 ***
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For all species, populations at higher
altitudes showed later spring phenology:
LUD was delayed with increasing elevation
(Fig. 2 and Table 4). Moreover, we found
large differences in the amplitude of LUD
between species, ranging from 11 days to 34
days for every 1000 m increase in elevation,
for beech and oak respectively on average
for 2005 and 2006 (Table 4). Fir also
exhibited a strong amplitude in LUD along
the gradient with, on average, 32 days 1000
m'. Ash, and holly had
intermediate amplitudes of LUD. LUD also

Sycamore

differed according to species at a given
altitude (Fig. 2); at low elevation (100 m and
400 m ASL), fir, sycamore and oak always
leafed out before late April (DOY 115)
whereas beech, ash and holly leafed out later
or around this date, oak and holly being the
earliest and the latest, respectively (24
March and 8§ May, DOY 91 and 129). At the
highest elevations (1200 m and 1600 m),
species ranking changed: the three earlier
species were sycamore, beech and oak (LUD
occurred before 24 May, DOY 144) as
opposed to holly, ash and fir. It is
worthwhile noting that LUD for oak at
100 m ASL occurred 25 days earlier than
beech whereas at 1600 m ASL, LUD of oak

occurred 8 days later than beech.

Temporal gradient

In Fontainebleau forest, spring
temperatures rose at a rate of 0.046°C per
year (p <0.006) during the study period
(1976-2006, Fig. 1b) and contrasting results
have been observed across species for
phenology. Indeed, there were no significant
differences in LUD over years for beech and
hornbeam. LU of beech occurred around day
115 (25 April) and LU of hornbeam
occurred around day 93 (3 April). In
contrast, we observed a significant temporal
shift of LUD for both oak and ash, of 0.42
and 0.78 days year™, respectively (Fig. 3 and
Table 4). From 1976 to 1984, LU of oak
occurred around 26 April against around 16
April from 1992 to 2006. For ash, LU
occurred around 14 May during the former
period and around 27 April during the latter.
Over the whole study period, amplitude in
LUD differed strongly between species, with
the highest amplitude for oak and ash (42
and 36 days of advance between 1979 -
cool year- and 2003/1997 — warm years -,
respectively) and the lowest for hornbeam
and beech (24 and 16 days of advance
between 1979 - cool year - and 1994/1997 -
warm years -, respectively). 1979 was the
coolest year within the whole period (-1.9°C
below the average) and for all four species it

corresponded to the latest LUD.
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Fig. 2 — Leaf unfolding dates (DOY, Day Of the Year) vs. elevation for the studied species in 2005 (full circles,

dashed line) and 2006 (open circles, solid line) in the Pyrenees Mountains. Each point represents the mean value of all
individuals growing at the same elevation in both transects (two populations, n = 20 individuals) and bars are standard errors. The numbers
above and below the curves represent the amplitudes of LUD across the gradient in 2005 and 2006, respectively.
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Fig. 3 — Trends in leaf unfolding dates (DOY, Day Of the Year) since 1976 for the four studied species in the

Fontainebleau forest.
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Phenological sensitivity to temperature

Along the altitudinal gradient, highly
significant correlations were found between
spring temperatures and LUD for all species
(Fig. 4a). However, the slopes of the
regressions were highly species-dependent
(Fig. 4a and Table 4). The strongest
sensitivity to temperature was found for oak
and ash (-7.5 and -6.8 days of advance in
LUD per degree Celsius, respectively); the
lowest for holly and beech (-3.7 and -2.1
days °C’', respectively); and intermediate
ones for fir and sycamore (-5.3 and
-5.4 days°C™', respectively).

Along the temporal gradient, we
observed significant correlations between
LUD and spring temperature for oak, ash and

hornbeam but not for beech (p = 0.061) (Fig.

4 and Table 4). In agreement with the results

of the altitudinal study, temporal data

showed that phenological sensitivity to
strongly differed between
exhibited
sensitivity (-2.0 days °C"') and oak the

highest (-7.3 days °C™"); ash also had a

temperature

species. Beech the lowest

strong ~ sensitivity (-6.7 days °C') and
hornbeam an intermediate one (-4.6 days °C
". These values were very close to those
found along the altitudinal gradient. Indeed,
we did not find any significant slope
differences among the two studies for a
given species (ANCOVA, Table 4). This
means that LUD sensitivity to temperature
was similar for each species through the two
gradients (temporal and altitudinal gradients)

(Table 4, bold characters).

160 - Fagus sylvatica a | Fagus sylvatica d
140 | ee . Fig. 4 — Relationships between
| o . | A LUD (Leaf Unfolding Dates)

120 c = \% and mean spring temperatures
- 100 1 re=063 1 R2=0.15 per species (a to ¢) along the
> go Lp=00001 p =0.062 altitudinal gradient (2005: full
8 160 | Fraxinus excelsior b Fraxinus excelsior e Zilrgles(, d 2(1?)6: DOpzllrocslsrdeti)é
o 140 - - . 2 5 ab temporal gradient
£ . A8 (Fontainebleau forest).

120 ~ Se 1
% a Aa See Table 4 for the R? and p-values.
‘€ 100 1 re-093 | Re=024
S p <0.0001 p=0.

80 T T T T T T T T T T

Y
8 160 - Quercus petraea c | Quercus petraea f
-

140 A .

A
120 + . %
100 { rz=0.91 1 Re=0.39 A
80 1< 0.0001 p =0.001 Aan
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Table 4 — Slopes of the linear regressions between LUD and altitude for every 1000 m increase in elevation in
the Pyrenees in 2005 (SLu2005/01000m, days 1000 m'l) and 2006 (SLu2006/91000m, days 1000 m'l) and mean spring
temperatures in both studies (Pyrenees and Fontainebleau) (3, y/dts, days °C'1) for each species.

R? indicates the determination coefficient of these last regressions. An analysis of covariance (ANCOVA) evaluated for a given species the
location effect (Pyrenees or Fontainebleau, covariate) on the o,u/91 relationship. If slopes are not significantly different, the relationship
between LUD and temperature are not moderated by location which means that the shift in LU per degree was similar for the two gradients
(temporal and altitudinal). *: p < 0.05, **: p < 0.01, ***: p < 0.001, ™: non significant (p > 0.05).

. Pyrenees Fontainebleau Ancova
Species

OLu2005/01000m  OLU2006/O1000m  OLu/OTs R* | duu/dyr Owu/drs R? p
Abies alba. +35.5%* +29.8** -5.25%** 0.92 - - - -
Acer pseudoplatanus +26.2% +21.4" S5.37 0 0.84 - - - -
llex aquifolium +22.7* +12.4* -3.73*** 0.79 - - - -
Fagus sylvatica. +13.1* +8.7" -2.09***  0.63 | -0.03"  -2.03"  0.15 ns
Fraxinus excelsior +26.9** +30.8** -6.82*** 093 | -0.78***  -6.66** 0.34 ns
Quercus petraea +39.7%%* +30.1*** -7.48*** 091 | -0.42* -7.26** 0.39 ns
Carpinus betulus - - - - |-0.18™  -458* 0.27 -

4. Discussion trends strongly varied among species. Our

results are not in accordance with Hopkin’s
This study allowed us to characterize . )
. ' _ Law, stating that a 3.3 day delay in the onset
trends in spring phenology of tree species ) ' '
o . of spring occurs for every 100 m increase in
along altitudinal and temporal gradients and
_ ‘ ' o elevation (Fitzjarrald et al., 2001) whatever
to quantify their phenological sensitivity to ‘ _
. ‘ the species. Indeed, this law cannot be
temperature. We found high correlations ) )
' applied to all species, as beech and holly for
between LUD and temperature for all species .
instance. Few data sets are available along
and gradients, except for beech in the
_ ‘ altitudinal gradients but several studies found
temporal gradient (only marginal). However, o _
similar results, with a delay of 2 to 4 days

100 m' (Rotzer & Chmielewski, 2001;
Dittmar & Elling, 2006; Richardson et al.,
2006). For example, Dittmar & Elling (2006)
found a delay of 2 days 100 m™ for beech
and Rotzer & Chmielewski (2001) showed a

we observed that temperature sensitivity of
leaf phenology was highly species-
dependent. In particular, the two dominant
species of European temperate forests, oak
and beech, exhibited very -contrasting
responses. Then, we showed that temperature | _
o S delay of 2.8 days 100 m™ for downy birch.
sensitivity of leaf phenology were identical .

o ' ' In the temporal gradient, we found an
within-species populations for the three _ ‘

advance in LUD during recent decades for

studied species (oak, beech and ash). .
two species, ash and oak (7.8 and

Altitudinal and temporal trends 4.2 days decade™’, respectively), whereas no
Our study showed that there were Significant trend was found for beech and
strong altitudinal trends in leaf phenology hornbeam. Tree phenology was widely

with a delay of 1.1 to 3.4 days for every 100 monitored in low elevation forests or in

m increase in elevation. However, these International Phenological Gardens (IPG) in
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Europe during recent decades. In general, all
these studies showed an advance in spring
phenological events such as flowering or
flushing in relation to climate warming
(Menzel & Fabian, 1999; Beaubien &
Freeland, 2000; Schwartz & Reiter, 2000;
Ahas et al., 2002; Chmielewski & Rotzer,
2002; Schaber & Badeck, 2005; Menzel et
al., 2006). In Europe, Menzel (2000) used
IPG data to show that spring phenological
events were advanced by 6.3 days between
1951 and 1996 (2.3 days decade™). Another
study considered this rate to vary between
1.4 and 3.1 days decade” for European trees
during the past 30-48 years (Walther et al.,
2002). Finally, the advance in spring/summer
phenology of more than 125 000
observational series of plants and animals
was reported to average 2.5 days decade™ in
21 European countries over the period 1971-
2000 and it was strongly correlated to an
increase in temperature in the study area
(Menzel et al., 2006). Phenological advances
observed in our study for oak and ash were
higher than those found in previous studies
(Scheifinger et al., 2002; Schaber & Badeck,
2005) but could be explained by the strong
temperature increase in spring which
occurred between 1976 and 2006 in the
studied area (0.46 degree decade'l, R*=3 1%,

p <0.006, Fig. 1b).

Phenological sensitivity to temperature
We  found  highly
between LUD and

significant

relationships spring

temperature for all species in both locations,
except for beech in the temporal gradient.
These results support the hypothesis that in
temperate climates, the timing of tree

flushing is mainly sensitive to the
temperature of the previous months (Saxe et
al., 2001; Badeck et al., 2004). Morecover,
studies based on phenological models
showed that effective temperatures after
dormancy release are sufficient predictive
variables; temperatures at the end of winter
and beginning of spring explained the
strongest percentages of variance for timing
of flushing (Hunter & Lechowicz, 1992;
Chuine & Cour, 1999, Linkosalo et al.,
2006). Penuelas et al. (2002) also showed
that these events were correlated to the
increase in  temperature during the
winter/spring period, especially temperatures
from January to April which correspond to
the period of tree bud quiescence. In a recent
study, Menzel et al. (2006) showed that the
best correlation was found between LUD and
mean monthly temperatures of the month of
leaf onset and of the two previous months.
Focusing on a linear response function
(averaging over spring time temperatures) is
very useful in order to compare between-
species differences, although it does not
allow the dual role of temperature (chilling
versus forcing temperatures) to be taken into
account. Indeed, according to prevailing
theory, prolonged exposure to chilling during
bud dormancy accelerates rest completion

whereas afterwards, prolonged exposure to
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warm  conditions causes  ontogenetic
development leading to budburst (Saxe et al.,
2001). In further studies, our data set will be
used to fit models to investigate the species
sensitivity  to  chilling and forcing
temperatures as well as daylength (e.g
Chuine, 2000; Schaber and Badeck, 2003;
Hanninen and Kramer, 2007).

At both sites (Fontainebleau forest
and Pyrénées mountains), beech had the
lowest amplitude of LUD, suggesting that,
for this species, temperature is not the only
factor triggering leaf flushing. This confirms
the results of other studies which observed
that beech reacted less to changes in winter
and spring temperatures than most tree
species (Kramer, 1995b; Menzel et al.,
2001). In our study, the lack of a significant
trend in LUD for beech in Fontainebleau
with time or temperature suggests that other
factors than  temperature, such as
photoperiod, triggers LU for this species. It
has been shown in controlled conditions that
photoperiod could trigger beech

(Heide,

spring
phenological  phases 1993Db).
However, the exact role of photoperiod in
natural conditions is still highly controversial
(Kramer, 1994; Schaber & Badeck, 2003).
Several studies concluded that long days are
required to start bud development even in the
case of fully chilled beech trees (Wareing,
1953; Lavarenne-Allary, 1965; Falusi &
Calamassi, 1990; Heide, 1993b; Schaber &
Badeck, 2003). On the contrary, other studies

showed that chilling temperatures and spring

warming temperatures were sufficient to
explain timing of LU (Hunter & Lechowicz,
1992; Kramer, 1994). Finally, although

phenology of beech was abundantly
documented, there is no agreement about the

factors driving bud development.

Along both the altitudinal and
temporal  gradients we  found that
phenological sensitivity to temperature

dramatically differed among species, but not
between within-species populations (for each
of the three common species studied here).
Specifically, we showed that some species,
such as oak and ash, highly reacted to
-6.6 days °C™"),  as

opposed to others, such as beech or holly

temperature  (more
(less -3.7 days °C™"). Few studies showed the
existence of interspecific differences of LUD
sensitivity to temperature (Kramer, 1995a;
Chuine & Cour, 1999; Wielgolaski, 1999;
2000b; Wesolowski &
compared LUD

Chuine et al.,

Rowinski, 2006) and

sensitivity ~ to  temperature  between
populations growing at different locations
(Chuine et al., 2000a; Chuine et al., 2000b;
Karlsson et al., 2003). In our study, along
both gradients, different populations of the
same species exhibited an advance of about
2.1, 6.7 and 7.4 days °C™' for beech, ash and
oak, respectively, (i.e. similar phenological
responses for natural populations of a given
species growing at distant locations).
Phenology appears to be a very heritable trait
and a lot of studies have shown, using

provenance trials, strong local adaptations
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(Chmura & Rozkowski., 2002; Hannerz et
al., 2003; Chmura, 2006). However, our
study suggests that population sensitivity to
temperature is stable for a given species, in
spite of its possible local adaptation. Along
latitudinal and temporal gradients, Kramer
(1995b) beech

phenotypic responses of LUD to temperature

showed for that the
in clones varied by a similar magnitude than
the responses of genetically different trees
(-2.0and -2.4days °C' for genetically
different trees and clones, respectively). We
found equivalent values for this species in
our study, strengthening the conclusion that
temperature sensitivities of leaf phenology
do not differ between populations of a given
species. LU sensitivity to temperature
fluctuations was also studied by Matsumoto
et al. (2003) on 64 populations of Ginkgo
biloba from 1953 to 2000. A reanalysis of
their dataset (Table 1 in Matsumoto et al.,
2003) showed a weak variability between
populations (mean = -2.9 days °C™' +0.1 with
values ranging from -1.19 to -4.95 days °C
. Furthermore, Chuine et al. (2000a)
showed through modelling that, for most
species,  genetic  variations  between
populations were an insignificant factor to
predict flowering events. They also
demonstrated that phenological responses to
temperature were constant within most
although  populations

species, were

geographically distant. However, in our

study, we only compared populations

growing at two different latitudes; therefore,

Article 2

more experiments will be necessary to
confirm these results and we recommend
conducting studies or analysing existing data
in order to compare population sensitivities

to temperature within species.

5. Conclusions

Our results suggest that population
sensitivity to global warming might be stable
for a given species, in spite of its possible
local adaptation. However, this result needs
to be confirmed by other data from
populations located on a wider latitudinal
range. If so, models that are parameterized
according to data obtained for a particular
population of a given species might be used
to predict the response of this species to
global climate change. Species having a
strong phenological sensitivity to
temperature are expected to quickly react to
climate change. These species will increase
their growing season length in a larger extent
but could be more affected by late frost
damage (Hanninen, 1991). Consequently,
according to species, growth is expected to
rise in

be differently affected by a

temperature, and this could affect their
competitive abilities and therefore their
distribution range. To predict tree response
to global climate change, we recommend

considering each species separately when

parameterizing phenological models.
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Abstract

Modelling tree phenology is crucial to assess the impact of climate change on the
length of the growing season and the productivity of terrestrial ecosystems. To date, many
models have been proposed to predict leaf unfolding in trees, whereas little has been made to
predict leaf senescence and therefore to investigate how growing season length will be
modified by climate change. The first aim of this study was to assess through a comparison of
phenological models (i) the role of chilling and forcing temperatures on leaf flushing and (ii)
the role of autumn temperature and day length on leaf senescence for six dominant tree
species in Europe (4 deciduous and 2 evergreen species). The second objective was to predict
shifts in growing season length for the 21* century and therefore to assess changes in
competitive balance among species.

Models testing and validation were done for each species using two or three years
(depend on species) of phenological observations (flushing and senescence) acquired over a
large altitudinal gradient (<1500 m range) in the Pyrénées mountains (France). Leaf flushing
models were either based on forcing temperature (l-phase models) or based on
chilling/forcing temperature (2-phases models). Leaf senescence models were based on both
photoperiod and autumn temperature.

We show that most flushing models are able to predict accurately the observed
flushing dates for all of the six species. In addition, 1-phase models are as efficient as 2-
phases models for most species suggesting that currently chilling temperature are sufficient to
fully release bud dormancy. However, simulations over the 21% century differ according to
the model type for half of the species. Since global warming could lead to insufficient chilling
at the rear edge of species distribution, we recommend considering results from these models
with caution especially simulations for lower altitudes with 1-phase models. The prediction of
leaf senescence appears more challenging, as the proposed model is better than the null model
for only two out of the four deciduous species (beech and oak). When used in a prospective
analysis under moderate warming (ARPEGE climate model, A1b IPCC scenario) for the 21*
century, these models predict a stronger lengthening of the growing season for oak than for
beech. On that basis, we suggest that the competitive balance between both species could be

modified under climate warming, and shifts in their distributions might occur.

Keywords: Climate change, Phenological models, Growing season length, forest, altitudinal

gradient.
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Introduction

The timing of phenological events is
a major determinant of plant productivity
and species distribution (Rathcke and Lacey
1985, Chuine and Beaubien 2001). In
temperate climates, plant phenology is
strongly driven by temperature (Murray et
al. 1989, Chuine and Cour 1999). As a result
of the recent increase in surface temperature,
strong phenological shifts have been
observed in the northern hemisphere from
temperate to boreal latitudes (Menzel and
Fabian 1999, Schwartz and Reiter 2000,
Menzel et al. 2001, Linderholm 2006,
Parmesan 2006). These shifts have in some
cases been associated to modifications of the
species distribution ranges, e.g. migrations
toward higher altitude and latitude (Bertin
2008). For tree species, a lengthening of the
growing season of about 11 days has been
detected in Europe from the early 1960s to
the end of the 20™ century (Menzel and
Fabian 1999), mainly due to earlier flushing
and to a lesser extent to later leaf senescence
(Linderholm 2006, Menzel et al. 2000).
increase

Simultaneously, an in plant

productivity has been detected in the
northern high latitudes from remote-sensing
data, with the underlying hypothesis that the
extension of the growing season may
enhance net carbon uptake period (Myneni
et al. 1997, Zhou et al. 2001, Churkina et al.

2005). Indeed, earlier leaf flush and later leaf

senescence allow an increase in the length of
the photosynthetically active period. A
longer growing season length is linked to a
better growth primary production (Kramer
1995a, White et al. 1999) especially when
budburst occurs earlier (Richardson et al.
2009, Delpierre et al. In Press). Conversely,
an earlier leaf flush can increase the risk of
spring frost injury and therefore negatively
affect plant productivity (Leinonen and
Hanninen 2002, Lim et al. 2007). To this
respect, an accurate prediction of leaf
flushing is needed to improve the prediction
of primary productivity (Kramer et al. 2000,
Leinonen and Kramer 2002, Rotzer et al.
2004, Chiang and Brown 2007). One of the
challenges in the modelling of phenological
phases is that phenological models are
species-dependent (Hunter and Lechowicz
1992, Chuine et al. 2000) and
parameterisation of phenological models for
a lot of common and crucial tree species
regarding biodiversity conservation or
timber industry is still missing. The
prediction of the future response of the
length of the growing season to an increase
in temperature may constitute a first step in
our ability to evaluate the influence of
climate change on the distribution of
temperate tree species (Chuine and Beaubien
2001, Morin et al. 2008). Differences in the
response of growing season length to an
increase of temperature may therefore alter

the competitive status of species.
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Two types of mechanistic models
have been developed for the simulation of
spring phenological phases. The first class of
models, called here the “l-phase models”,
are the simplest and are used in agronomy
since the 18" century (Réaumur 1735).
These models assume that bud burst occurs
after a fixed critical threshold of forcing
temperature sum has been reached (degree-
day or forcing-unit). In these frameworks,
models are only based on the response of
bud development to forcing temperatures
(temperatures that force growth during
spring when dormancy has been released).
Thus, this kind of models implicitly assumes
that dormancy is fully released before the
fixed starting date of temperature
accumulation. The second class of models,
called here the “2-phases models”, are based
on both chilling temperatures during
endodormancy phase (winter deep dormancy
caused by plant endogenous factors), and
forcing temperatures during ecodormancy
phase (dormancy induced by environmental
factors) (Lang et al. 1987). These models
assume that the critical temperature sum
starts and/or evolves according to the state of
development of the buds (Chuine 2000,
Hanninen and Kramer 2007), or that the
critical threshold of forcing temperature is
related to the previous number of chill days
(Cannell and Smith 1983). The 2-phases
models are of more recent development, and

conceptually based on experimental studies

which highlighted that chilling is the major
factor responsible for dormancy release
(Sarvas 1974, Murray et al. 1989, Falusi and
Calamassi 1990, Heide 1993a, Faust et al.
1997).

In temperate tree species, the
accumulated forcing temperatures above a
threshold are supposed to be modified by
winter chilling and several studies yet
characterized the relation between forcing
and chilling (e.g.(Cannell and Smith 1983,
Murray et al. 1989, Heide 1993a, Chuine
2000). Thus, it is generally assumed that the
thermal time to budburst decreases with
increased duration of previous chilling,
down to some minimal thermal time when
the buds have been fully chilled (Cannell
and Smith 1983, 1986, Murray et al. 1989,
Heide 1993a). However, until now several
studies have shown that the simpler 1-phase
models performed as well, and in some cases
models

outperformed  the

(Linkosalo et al. 2006, Linkosalo et al.

2-phases

2008). The analogous performance of 1-
phase and 2-phases models when applied to
actual phenological time series suggests that
under current conditions, the chilling seems
to have an insignificant role in the timing of
tree flushing. The amount of chilling may
currently be sufficient in most areas in
Europe to systematically allow for a full
release of tree dormancy. However, the

relative importance of chilling in the timing
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of tree flushing may increase in the next
decades with winter temperature rising

climate change and could alter the
performance of 1-phase models (Linkosalo
et al. 2008, Thomson and Parker 2008). This
could be especially true for species having a
high chilling requirement or for populations
located at the current low-latitude or altitude
margins of the species’ distribution area
(rear edge). Therefore the characterization of
species sensitivities to chilling appears
crucial for predicting the likely impact of

climatic warming on tree phenology.

Conversely to  budburst, the
environmental factors which drive autumn
phenological events of deciduous trees, such
as leaf yellowing or leaf fall, are less
understood, probably due to the difficulty to
acquire  accurately  leaf  senescence
observations on the ground (Estrella and
Menzel 2006), and paucity of the literature
regarding the involved environmental
processes (Nooden et al. 1997, Lim et al.
2007). Therefore, very few phenological
models addressing the autumn phases have
been published to date. In spite of the
multitude of factors which could play a role
on the onset and on the regulation of leaf
senescence (Lers 2007), it is generally
assumed that under favourable conditions
(no water or nutrient stress), senescence of
temperate trees are affected by two main

environmental factors: day length and low

air temperature (Koike 1990, Estrella and
Menzel 2006). Leaf senescence models
published in the literature were shaped on
these two environmental cues (White et al.
1997, Jolly et al. 2005, Delpierre et al.
2009). These models have so far been tested
and validated on very few species, and
generally over small datasets. These
modelling frameworks therefore deserve a
critical assessment in order to evaluate their
applicability for the prediction of the timing

of leaf senescence for the next decades.

In this paper we took advantage of a
phenological database acquired along an
altitudinal gradient provided to fit, test and
compare different models of leaf flushing
and senescence for six temperate tree species
(including four deciduous and two evergreen
species).  Altitudinal ~ gradients  are
particularly interesting because they provide
a wide temperature range on a very short
distance reducing therefore photoperiod
influence, and allowing for the assessement
of purely thermal effects. In addition, the
study area is located at the southern limit of
the distribution range for all the studied
species where the chilling requirements
could become insufficient to release bud
dormancy at low elevations. The first aim of
this study was to assess through a
comparison of phenological models for six
dominant tree

species in Europe (4

deciduous and 2 evergreen) (i) the present
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role of chilling and forcing temperatures on
leaf flushing and (ii) the accuracy of leaf
senescence  predictions using autumn
temperature and day length as variables. The
second objective was to predict phenological
shifts over the 21* century along the
altitudinal gradient and to assess, under
climate change, potential variations in
competitive balance of co-existent species

through their growing season length.
Materials & Methods

1. Study areas and species description

Phenological data were recorded in
two valleys of the Pyrénées mountains in
south western France (42°47°N latitude;
43°45°N; 00°44°W to 00°06’E longitude). A
first transect was set up in the Ossau valley
(Pyrénées Atlantiques) and a second one in
the Gave valley (Hautes Pyrénées). These
valleys run parallel to each other, 30 km
apart; their elevation increases from North to
South. This region is characterized by a
temperate oceanic climate, with a mean
annual temperature of 12°C and mean
annual precipitation of 1079 mm (1946-
2001) at low elevation (Tarbes, 43°11°N,
00°00°W, 360 m ASL, Météo France).

We selected six tree species (4
deciduous and 2 evergreen) having a wide
range of natural distribution over Europe and
which are widely used for timber industry.

Species included sycamore maple (Acer

pseudoplatanus L.), common ash (Fraxinus
excelsior L.), European beech (Fagus
sylvatica L.), sessile oak (Quercus petraea
(Matt.) Liebl.), holly (llex aquifolium) and
fir (Abies alba). All these species were
located in the southern limits of their
distribution range which confers a particular
interest to the study of their response to
climate change. For each species and in each
transect, naturally established populations
were sampled along two altitudinal transects
from 100 m to 1600 m and 10 individuals
were selected in each population for
phenological observations. The altitudinal
gradient exceeded 1400 m for all species
except for sycamore (A = 1164 m). The
populations were sampled on North-facing
slopes, except for sessile oak that only grew

on South-facing slopes.

2. Phenology monitoring

Leaf flushing and senescence were
monitored every ten days from March to
June and September to December,
respectively, on all the sampled trees during
two or three years (2005-2006 for ash,
sycamore, fir and holly; 2005-2007 for oak
and beech). We used the dataset published in
Vitasse et al. (2009a, 2009b) for both
phenological events. For a tree, the flushing
date corresponded to the date when 50 % of
the buds had fulfilled the criterion “at least
one leaf unfolding” (see methods in Vitasse

et al. 2009a). In autumn, senescence date

Article 3 192



Déterminisme environnemental de la phénologie

was considered to be reach in one tree when
50 % of its leaves were not green, i.e. either
coloured or fallen (see methods in Vitasse et
al. 2009b). Growing season length (GSL)
was defined at individual scale as the period
between flushing and senescence dates for
each sampled tree, corresponding to the
physical definition of GSL (White and
Nemani 2003). At the population scale,
flushing, senescence and GSL values

corresponded to the mean of the 10 sampled

individuals.

3. Meteorological measurements

Air temperature was measured using
data loggers (HOBO Pro RH/Temp, Onset
Computer Corporation, Bourne, MA 02532)
located in each population (27 sites). In each
site, sensors were settled at 1.5 m above the
ground on a pole located in an open area
nearby the studied population (distant from
10 to 100 m, at the same elevation). Sensors
were protected by a white plastic shelter to
prevent any exposure to rain or direct
sunlight. Data were recorded every hour
from 1 January 2005 to 31 December 2007.
Missing data were gap-filled by linear
interpolation using data from the most
correlated functional weather stations (r? >
0.91). All sensors were inter-calibrated in
the laboratory before installation. Average
annual temperatures decreased linearly with
elevation, of about 0.43°C for every 100 m

increase in elevation (average from 2005 to

2007).

4. Models performance comparison
Flushing phenological models
We compared and tested eight
models of flushing timing, five 1-phase
models and three 2-phases models. All the 1-
phase models consider bud response to
temperature during the quiescence phase
only (after dormancy break) and are
characterized by two common parameters:
to, which is the date when the accumulation
of forcing units starts and F* which is the
critical sum of forcing units. The 1-phase
models differ by the response function to

forcing temperature.

§fO=F*

SF() = D RA(x() Eq. 1

(1) The model “SW” (3 parameters)

uses a linear sum of degree days with a

threshold temperature "T," following
equation 1
R 0six, <t,
(2) . Eq. 2
To) \ x, —t, six, 2t d

(2) The model “SW4” (4 parameters)
is a variant of “SW” and uses a linear sum of
forcing units (number between 0 and 1)
when temperatures is between a minimum

(“Tmin») and a base temperature (“T”);

0 ifxt <tmin

Rf.(xl) = (xt _tmin)/(tb _Zmin) lf tmin < xt <tb Eq 3
Lif x, >t,
(3) The model "Sigmoid" (4
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parameters) uses a sigmoid response to

temperature with parameter e
corresponding to the temperature of mid-
which

response and parameter "d"

determines the slope at the inflection point;

1

Ry = 1+ i)

Eq. 4

(4) The model "Unimodal" (3
parameters) developed by Wang and Engel
(Wang and Engel 1998) uses an asymmetric
bell shape response with one parameter

"Topi" the optimal temperature ;

:2%()%) _(_5))“ x(];pt_(_s))“ 4()%) _(_5))2a
T 5

R/(x,)

Eq.5

it =) Eq. 6
v h{ (40—<—5))} *

(Topt - (_5) )

(5) The model "Normal" (5

parameters) uses a symmetric unimodal

response to forcing temperatures

characterized by three parameters "a", "b",

n.n

C

|
Rf(xt) - 1+ e[a(x, —c)P+b(x, —c)]

Eq.7

The 2-phases models consider the
chilling temperature during dormancy phase
and the forcing

temperatures  during

quiescence phase.

(6) The model “Unichill” (7

parameters)

t

e

SC(x,E) - ZRC(xz) - C *

4

Eq. 8

With Sfxe) = dormancy state, C* =
treshold chilling units to break dormancy, t.
= onset date of dormancy release, t; = 1%

september.

1
with R, )= 3 et ot Ea.9

(7) The models “CS-SW” & “CS-
SW 2

The sum of chill days is computed as :

tcend
Senin = ZRchill(xt) Eq. 10
ZC
2 1 if x, <T,
ith Kepin(,) = . Eq. 11
wi hill (x,) 0if x =T q

F* is then computed as a linear decreasing
function of S, provided F is not lower

than a threshold value Fp, :

F = ma)(aSchill-i_b’Enin)
And finally :
Sf(t)=F*

Sf(t)=" D R, (x(t)) Eq. 13

Eq. 12

with R¢ given by Eq. 2 for CS-SW and Eq. 3
for CS-SW4.

The reader is referred to the original

publications for further precisions (Wang
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and Engel 1998, Chuine 2000, Chuine and
Beaubien 2001).

Senescence phenological models

We compared the performances of
three models of leaf senescence. They all are
based on the same environemental cues
considering photoperiod and temperatures as
driving forces of senescence in temperate
trees. However their effects are accounted
for in different ways for each model. The
three models used were:

(1) The continental phenology model
developed White et al. (1997) which
considers that canopy offset (corresponding
to 15-25% leaf fall) is predicted to occur
when:

|P(@y<p

max

and Ts(d)< T, | or Ts(d)<Ts,,,

Eq. 14
where P(d) and Ts(d) are daily photoperiod
and soil temperature; Ppax, TSmaxi and
Tsmax.2 photoperiod (h) and soil temperature
(°C) thresholds. As we had no access to soil
temperature data, we used air temperature as
a surrogate.

(2) The growing season index (GSI)
developed by Jolly et al. (2005) as a daily
indicator of bioclimatic constraints on
canopy development. The threshold GSI
value 0.5 marks leaf onset in spring and

to 90%

autumn. GSI is a continuous, [0; 1] bounded

corresponds leaf colouring in

index computed as the 21-days running

mean of the daily metric iGSI, which is

Article 3

defined as:

iGSI(d) =iPhoto(d) xiTmn(d) xiVPD(d)

Eq. 15
where
0, if PA) <P,
iPhoto(d) = %_;’““, if P(d)<P, and P(d)>P
L i@z,
Eq. 16
and
0, if Tmn(d) < T,
iTmn(d) = %, if Tmn(d) < T, and Tmn(d) > T,
1 oo if Tmn(d) > T,

Eq. 17
where P(d) and Tmn(d) are the daily
photoperiod (h) and minimum temperature
(°C), respectively; Ppin and Tyin, Pmax and
Tmax, bounds for the photoperiod and
temperature modifiers.

As we could not routinely compute
the vapour pressure deficit (VPD), lacking
relative humidity data, and following Jolly et
al. (2005), who suggest that phenology is not
constrained by VPD at temperate latitude,
we fixed the daily VPD modifier (iVPD(d))
to 1.

(3) The cold-degree day photoperiod-
dependent model developed by Delpierre et
al. (2009). In this model, leaf senescence is
postulated to be the outcome of continuous
senescence processes starting on date Dgiart
(DoY). This date vary with latitude
according to the photoperiod parameter Pyt
Leaf senescence is achieved, when S,

reaches a threshold value (Ycrit, arbitrary
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units) as follows:
fR2F S,(d)=0

x, <ty S, (d)=S8,,d-D+(t, x) xf(x)

If F, <F,
Sn(d)=S,,,(d=1)+0

X, >,
Eq. 18

The reader is referred to the original
publications  for descriptions
(White et al. 1997, Jolly et al. 2005,

Delpierre et al. 2009).

complete

5. Model fitting, validation, and selection
for prospective analysis

For each species, we fitted all phenological
models (for flushing or senescence dates)
over the three available years along the
altitudinal gradient (the whole dataset). For
and models

all  flushing senescence

parameters estimates were derived by
simulated annealing using the Metropolis
algorithm (Metropolis et al. 1953) following
Chuine et al. (1998, 1999), or a simple full
exploration of parameter space for “SW4”,
“CS-SW” and “CS-SW4”. In addition, for
model robustness assessment a two steps
validation process has been performed : an
independent calibration on one valley
(corresponding to an altitudinal transect)
(fitting subset) and a validation on the other
valley (validation subset).

We compared all phenological
models abilities to simulate flushing or
senescence observations on the basis of the
root mean square error (RMSE) which give

an error in day number, the Nash-Sutcliffe

Article 3

model efficiency coefficient (ME) ranging

between -0 and +1, and the Akaike
Information Criterion corrected (AIC.). The
first two metrics assess the absolute and
relative ability of the model to represent the
modelled phenomenon. The AICc allows
model ranking on the basis of the
performance / parcimony trade-off.

The root mean square error (RMSE)

is defined as

RMSE = Eq. 19

where O; represents an elementary
observation in the observed dataset (n
and P;

observations) represents  an

elementary prediction in the modelled
dataset (n predictions).
The model efficiency (ME) (Nash

and Sutcliffe 1970) is defined as

n

Z(Oi _Pz)2

Eq. 20

The ME statistics range between —inf and
+1, yielding +1 for a perfect fit, 0 for a
quality of fit analogous to the null (overall
mean) model and a negative value for worse
prediction than the null model.

The corrected Akaike Information
Criterion (AICc) (Burham and Anderson
2002) is defined as

AICe = len(‘%]um(zk(k“))) Eq. 21
N N_k-1

where N is the number of data; &£ is the
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number of parameters and SS,. is the
residual sum of squares.

For each species, the best model was
chosen for prospective analyses, firstly
according to RMSE value in external
validation (therefore considering model
robustness), and secondly according to AIC,
fitted on the whole dataset (considering the

ability / parcimony trade-of¥).

Prospective modelling of growing season
length
Prospective  simulations of the
growing season length of beech and oak
were performed using temperature simulated
by the ARPEGE General Circulation model
(Deque et al. 1998) under the Alb IPCC
(IPCC  2007). The

ARPEGE grid has a 60-km spatial step and a

scenario original

l-day time resolution. A  statistical
downscaling method provided temperature
data on a 8-km grid (Boe et al. 2006).

For a given phenological station, we
selected the ARPEGE grid points located
less than 5 km from the station. A lapse rate
of 0.44 °C / 100 m of elevation was applied
to correct temperature for altitudinal
differences between the ARPEGE points and
based on the

the observations stands,

measured thermal gradient across the
altitudinal gradient (Vitasse et al. 2009b).
Reconstructed minimum and maximum
temperature time series were computed as

the mean of the daily data over all retained

ARPEGE points, weighted by the inverse of
the distance to the phenological stand
(Delpierre et al. 2009). We used daily mean
temperature as a meteorological driver to our
bioclimatic models. Daily mean temperature
was computed as the average of the 24
temperature values recorded daily.

We used the best models (see section
5. above) for each species to predict flushing
and senescence occurrences over the 21%
century at five elevations corresponding to
the beech stands sampled (where most of the
studied species grew): at 100, 400, 800,
1200 and 1600 m asl. We calculated from
2000 to 2100 the duration of the growing
season length in these stations for beech and
oak only because we are not enough
confident in senescence predictions for the
two other deciduous species (see part 2. in
results section). The use of ARPEGE
temperatures resulted in slightly biased
predictions of observed actual GSL, when
compared to the use of local climate. Leaf
flushing and senescence dates were
corrected for these biases before further
analyses (in average biases of flushing dates
are about -0.2 days on beech and +12.4 days
on oak, and biases of senescence dates are

about +15.5 days on beech and +8.1 on oak).
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Results

1. Flushing models

All flushing models outperformed the
null model (ME > 0) for all species. Fitted
on the whole data set, the best models
provided efficiency from 0.77 to 0.99 and
RMSE values from 3.6 to 1.8 days for beech
and ash, respectively (Table 1). The 2-phase
models had overall the smallest RMSE
values over the whole dataset but did not
perform better than the 1-phase models
regarding AIC, index (Table 1). In external
validation, model efficiency reached 0.73 to
0.96 with RMSE values of 5.7 and 3.1, for
holly and ash respectively. In addition some
of the 2-phases models outperformed
efficiency of the 1-phase models in external
validation for beech, fir, oak and holly,
especially the “CS-SW4” model (Table 2,
see Annex 1 to see the values of the
parameters).

For 1-phase models, although most
models accurately predict leaf unfolding
dates for all species, the best external
validations (the lowest RMSE, bias and the
highest ME) were obtained with “Sigmoid”
and “SW” models. As these models also
showed low AICc values on the whole
dataset, we used them in the prospective
modelling simulations. For 2-phases models,
the CS-SW4 model was the most efficient in
and was therefore

external validations

chosen for prospective simulations except

for sycamore where the variant model (CS-
SW) was selected due to more realistic
parameters.

For the models selected for the
prospective analysis (1-phase models and 2-
phases models), the efficiency was always
above 0.63 in external validations (model
efficiency from 0.63 to 0.95 with a RMSE of
4.5 and 3.2 for beech and ash, respectively,
Table 2) and the predicted ranges well
matched the observed ones (Fig. 1).

1-phase models 2-phases models

Abies alba Abies alba
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Figure 1. Comparison of predicted versus observed
flushing dates for the six species for 1 and 2-phases
models.

The best models were used for each species; I-phase models:
“sigmoid” for beech, holly, oak and “SW” for fir, sycamore and
ash; 2-phases models: “CS-SW” for sycamore and “CS-SW4” for
others species. Open symbols = fitting dataset, closed symbols =
validation dataset. The identity line is reported.
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Table 1. Performance of the flushing and senescence models fitted on the whole dataset.
The best parameters of quality assessment of selected models for simulations are in bold, the corresponding models have been chosen on
AICc value and RMSE in external validation.

| Abies (n=14) Acer (n=16) llex (n=18)
Flushing Models ! RMSE ME Bias AICc :RMSE ME  Bias AICc !:RMSE ME Bias AlICc

1-phase models | | |
SW 4.1 091 -02 51.8 3.6 091 0.1 526 i52 0.76 -0.2 70.2

SW4 4.2 091 04 562 135 091 09 555 {49 0.79 -04 67.5
Sigmoid 40 091 03 561 3.3 092 0.1 541 48 0.79 -0.1 67.4
Normal 4.1 091 0.0 63.6 §2.8 094 -02 53.7 §5.3 075 0.0 79.7
Unimodal 40 091 -0.1 514 42 087 06 575 147 0.80 -0.3 67.1

2-phases models

C&S SW 41 091 04 624 133 093 13 579 i45 083 09 72.1
C&S SW4 37 093 06 673 139 090 09 703 139 087 09 729
UniChill 22097 00 668 i23 096 00 633 {35 089 0.1 77.4
Senescence Models

Null - - - - 1131 000 00 872 i - -
Delpierre - - - - 156 082 08 670 | - - - -
White - - - - 157 081 03 683 | - - - -
Jolly | - - - - 1113 025 23 962 | - - - -

Fagus (n=30) Fraxinus (n=18) Quercus (n=42)

Flushing Models  {RMSE ME Bias AICc {RMSE ME  Bias AICc |RMSE ME Bias AICc
1-phase models '

SW 146 062 -0.8 1006 2.6 097 -0.1 458 {50 091 0.1 1440
SW4 139 072 -0.1 932 27 097 0.1 504 i57 088 0.0 1563
Sigmoid 139 072 00 945 (27 097 00 511 {45 093 03 1374
Normal 139 071 00 979 127 097 -0.1 555 i46 093 -0.1 1422
Unimodal 143 066 -0.1 970 2.7 097 -0.1 465 (45 093 02 1348
2-phases models

C&S SW 167 021 21 1247 124 098 1.1 500 48 092 16 1412
C&S SW4 136 077 1.0 902 (26 097 1.1 484 {47 092 14 1424
UniChill 136 076 -02 1036126 097 -00 668 :50 091 02 1553
Senescence Models

Null 1171 000 0.0 1753:95 000 00 859 :122 000 0.0 2145
Delpierre 164 086 -0.1 123.6i94 003 24 917 i44 087 -0.5 1344
White {115 055 -7.9 1561 192  0.07 18 908 {98 035 -51 2012
Jolly 114 055 -0.1 1588 110.6 -024 -0.1 100.0:84 053 -23 190.5

Article 3 199



Déterminisme environnemental de la phénologie

2. Leaf senescence models
Overall, bioclimatic

senescence
models (Jolly, White and Delpierre models)
led to a lower RMSE and AIC. than the null
model, except for ash. For oak and beech,
the Delpierre model performed better
showing the lowest AIC. and absolute
RMSE values, from 4.4 to 6.4 days for oak
and beech, respectively. For these two
species, the model efficiency was above
0.86. For sycamore, the Delpierre and White
models had similar efficiencies, either when
fitted on the complete dataset or in external
validation. However, model fits were
strongly driven by a group of senescence
observations from the lowest elevation
populations (at 400 m asl.) which exhibited a
significant delay in comparison to other
(Fig.

observations are confined to the edges of

populations 2). Senescence

their distributions. Hence we are not
confident enough in the predictions of leaf
senescence for this species and we have
chosen not to use the model prediction in the
prospective analysis. For ash, none of the
bioclimatic senescence models outperformed
the null model. Consequently, the evolution
of the growing season over the 21% century
was not presented for these two latter
species.

The Delpierre model selected for
prospective  simulations provided more
accurate predictions for oak than for beech

in external validations. The predicted ranges

of senescence dates properly matched the
observed ones for the two species (observed
range: 61 days, 53 days; predicted range: 53
days, 46 days for beech and oak,
respectively) (Fig. 2). However, for beech, a
bias was observed when using the external
validation dataset, with a delay of about one
week when compared with the observed
senescence values (Table 2, Fig. 2) and the
RMSE was significantly altered (4.6 days for

fitting subset and 10.3 days for validation

subset).
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Figure 2. Comparison of predicted versus observed
senescence dates for beech, oak and sycamore.

The “Delpierre” model were used for all species. Open symbols =
fitting dataset, closed symbols = validation dataset. The identity
line is reported.
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Table 2. Performance of the best models according to RMSE, ME and AIC, in external validation.

The best models are selected on AICc value on all dataset and RMSE value in external validation.

Fagus : Quercus
Models Fitting subset Validation subset ! Models Fitting subset Validation subset
(n=15) (n=15) : (n=27) (n=15)
Flushing RMSE ME Bias RMSE ME Bias : Flushing RMSE ME Bias RMSE ME Bias
Sigmoid 3.7 073 00 45 0.63 2.4 Sigmoid 4.5 093 -05 47 093 33
CS-Sw4 34 079 1.0 3.6 078 12  CS-SW4 49 091 1.6 42 094 1.2
Senescence Senescence
Delpierre 4.6 092 -04 103 0.63 7.5 | Delpierre 4.7 084 -04 45 087 1.6
Fraxinus i Abies
Models Fitting subset Validation subset Models Fitting subset Validation subset
(n=10) (n=8) ; (n=8) (n=6)
Flushing RMSE ME Bias RMSE ME Bias ! Flushing RMSE ME Bias RMSE ME Bias
SW 1.7 098 -02 32 095 -1.2 SW 3.8 093 -0.1 53 0.79 39
CS-Sw4 23 098 1.0 33 095 1.1 | CS-SW4 2.1 098 0.7 39 090 0.8
Senescence
Null 8.3 0.00 3.0 9.6 0.00 -3.7 - -
Acer llex
Models Fitting subset Validation subset | Models Fitting subset Validation subset
(n=8) (n=8) (n=10) (n=8)
Flushing RMSE ME Bias RMSE ME Bias Flushing RMSE ME Bias RMSE ME Bias
SW 2.6 093 02 46 097 0.5 | Sigmoid 4.9 079 09 49 077 -1.2
CS-SW 1.7 098 09 63 079 12 : CS-SW4 32 092 1.0 45 0.84 0.9
Senescence
Delpierre 3.2 090 -1.1 7.3 077 2.8 - -
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3. Simulation of flushing and
senescence dates over the 21% century
Flushing

Except for holly, either 1 or 2-phases
models predicted significantly earlier leaf
unfolding dates over the 21% century from -
0.2 to -3.0 days.decade’ depending on
altitude (Table 3, Fig. 3). The greatest
expected changes in flushing was found for
oak and ash with a similar advance of about
2.4 days.decade; the lowest changes for
beech (about -0.5 days.decade™) and holly (-
1.1 days.decade™ or no trend depending on
models) and intermediate ones for fir and
sycamore. For holly the 1-phase model
predicted an advance of leaf unfolding
whatever altitudes whereas the 2-phase
models predicted an advance at high
elevations but a delay at low elevations.

For some species, there was a
substantial divergence in the predictions of
flushing timing with climate warming
between the two types of structural flushing
models. The

I-phase models predicted

similar phenological changes than 2-phases
models for beech, ash and oak, while 1-
phase models predicted higher shifts for fir
and holly and lower shifts for sycamore
(Table 3). For holly and sycamore,
differences of prediction using the two kinds
of models were higher at low elevations
especially after 2030 (Fig. 3). In addition,
our results showed that phenological shifts
predicted using the 1-phase model increased

with increasing elevations for all species

(Table 3).

Senescence

Across the 21°™ century, simulations
showed that senescence dates are expected
to be delayed both for beech and oak.
However, the predicted shift in senescence
was greater for beech than for oak with a
delay of about 2.3 and 1.4 days.decade”,
respectively. These trends varied according
to elevation with higher predicted shifts at
low elevations for both species (Fig.4 and

Table 4).

Table 3. Summary of flushing trends (days per decade) predicted under climate change for

each species according to elevations from 2000 to 2100.
Phenological trends correspond to the slope of the linear regression between predicted dates by the best flushing models from 2000 to 2100.

All trends were significant (p < 0.05).

Abies Acer Fagus Fraxinus Tlex Quercus

Flushing I-phase  2-phases 1-phase 2-phases 1-phase 2-phases 1l-phase 2-phases 1-phase 2-phases 1l-phase 2-phases

Altitude (m)

100 -1.0 -0.4 -0.7 -1.9 -0.2 -0.5 -1.4 -1.7 -0.9 +0.7 -1.6 -1.8
400 -1.2 -0.5 -0.8 -2.5 -0.3 -0.6 -1.7 2.2 -1.0 +0.6 -2.2 =23
800 -1.4 -0.8 -1.2 -2.7 -0.4 -0.6 2.1 -2.5 -1.1 +0.4 2.4 -2.5
1200 -1.9 -1.1 1.6 2.9 -0.5 -0.6 -2.6 -2.6 -1.2 -0.4 2.6 -2.7
1600 -2.3 1.8 2.2 -2.5 -0.8 -0.6 3.0 2.7 1.3 -1.4 2.6 2.2

© Mean - 16 09 . 43 a2s 04 06 22 24 a0 w00 23 23
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100 m 800 m 1600 m

Abies alba

Acer pseudoplatanus

Fagus sylvatica

Fraxinus excelsior

llex aquifolium

Flushing deviation from 1950-2000

Quercus petraea

2000 2020 2040 2060 2080 2000 2020 2040 2060 2080 2000 2020 2040 2060 2080
Year

Figure 3. Interannual variations of predicted flushing dates over the 21* century related to 1950-1999 for three
altitudes (100, 400 and 800 m asl.) for the six species.

Grey line = prediction based on 2-phases models, black line = prediction based on 2-phases models.
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Table 4. Summary of senescence trends (days per decade) predicted under climate change for oak and beech

according to elevations from 2000 to 2100.

Phenological trends correspond to the slope of the linear regression between predicted dates by the best senescence models from 2000 to

2100. All trends were significant (p < 0.05).

Senescence Fagus  Quercus

Altitude (m)
100 +2.9 +1.7
400 +2.7 +1.5
800 +2.4 +1.5
1200 +2.0 +1.3
1600 +1.4 +1.0

‘Mean = +23 +1.4

100 m 800 m 1600 m

w
o
!

-
o
L

Senescence deviation (days)
3

-10

Quercus petraea

2000 2020 2040 2060 2080 2000 2020 2040 2060 2080 2000 2020 2040 2060 2080

Year

Figure 4. Interannual variations of predicted senescence dates over the 21* century related to 1950-1999 for
three altitudes (100, 400 and 800 m asl.) for beech and oak.

Simulations were obtained for the two species by the “Delpierre” model.

4. Growing season length of beech
and oak
Simulations

Across the 21% century, simulations
showed a significant lengthening of canopy

duration for both species (Fig. 5). However,

Table 5. Summary of GSL trends (days per decade)
predicted under climate change for oak and beech
according to elevations from 2000 to 2100.

Phenological trends correspond to the slope of the linear regression

between predicted growing season length (GSL) from 2000 to
2100. All trends were significant (p < 0.05).

oak  exhibited greater = phenological
Fagus Quercus
variability from year to year and stronger GSL I-phase  2-phases  1-phase  2-phases
. . Altitude (m)

trends in GSL than beech: predicted changes 100 i 33 a3 34
over the century were about 3.7 and 2.8 days 400 +3.0 +3.3 +3.8 +3.9

. 800 +2.8 +3.0 +3.9 +4.0
per decade, for oak and beech respectively 1200 Yy 96 439 +4.0
(Table 5, Fig. 5). For beech phenological 1600 220 MBS B2

Mean +2.7 +2.8 +3.7 +3.7
shift of growing season length is expected to
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decrease according to elevation while for
shift is expected at

(Table 5).

oak the greatest
intermediate elevation
Furthermore, no significant difference was
detected in canopy duration trends using the
two types of flushing models (1 and 2-
phases models, Fig. 5). The lengthening of
growing season in response to temperature
increase over the 21* century is mainly the
consequence of leaf senescence delay on

beech while it is mainly due to advance of

flushing date on oak.

Species comparison
At present, canopy durations of
beech and oak are similar at approximately
700 m of elevation corresponding in average
to 190 days (Fig. 6). Above this altitude, the
canopy duration of beech is longer than of
oak, whereas the opposite pattern occurs

under this elevation (Fig. 6). Simulations of

canopy duration showed that the altitude

100 m

800 m

where the canopy duration is identical for
the two species (i.e. the intersection between
the two curves) is expected to dramatically
increase over the end the 20™ and the 21*
century: in average 892 m for the period
1950-1970, 1124 m for 1990-2010, 1689 m
for 2030-2050 and above 2400 m for 2080-
2100 (Fig.7)

230
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Figure 6. Evolution of observed growing
season length (GSL) between beach and oak
along the altitudinal gradient for the 2005-
2007 period.

Altitude of oak was adjusted to correspond to the altitude of beech
stand using slope of linear regression between altitude and mean
annual temperature of beech stations (R? >0.91, P < 0.0001).
Discs = fagus, triangles = oak..

CDuration, canopy duration (days).
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Figure 5. Interannual variations of predicted canopy duration (CD) over the 21% century related to 1950-1999 for
three altitudes (100, 400 and 800 m asl.) for beech and oak.

Predicted value of flushing and senescence dates have been previously corrected on observations basis monitored at the same elevation
during 2005-2007 (for further details, see materials and methods section). Grey line = prediction based on 2-phases models, black line =

prediction based on 2-phases models.
GSL, growing season length (days).
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Figure 7. Evolution of predicted canopy duration between beach and oak along the altitudinal
gradient at different periods from 1950 to 2099.

Predicted values of flushing and senescence have been previously corrected on observations basis monitored at the same elevation during
2005-2007 (for further details, see materials and methods section).
CDuration, canopy duration (days).
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Discussion

This study presented a prospective

modelling analysis for flushing and
senescence timings of temperate trees. The
phenological models were able to explain
and predict accurately the flushing date for
all six species, whereas models failed to
explain senescence timing for ash and
sycamore but accurately predicted sneesnce
in oak and beech. Strong differences in
phenological sensitivities were detected
among species and the predicted trends over
the 21* century highly varied according to
species. Finally, a lengthening of canopy
duration is expected under climate change
for oak and beech. However, our model
analysis show that along the altitudinal
gradient, evolution of the canopy duration
could dramatically differ between these two
species over the next decades: canopy

duration is expected to increase more
quickly for oak than for beech which could

affect their competitive balance .

Relative merits of 1- and 2-phase models for
the prediction of flushing

The effect of chilling temperature has
been  demonstrated in  experimental
conditions on several tree species, especially
beech (Murray et al. 1989, Heide 1993a, b)
but we do not precisely know if under
temperate climates the current chilling

requirements of the species are far-exceeded

or not. In this paper, several models using
chilling and forcing units were tested against
forcing unit models. Most of the models
used here succeeded at predicting accurately
the flushing date of the studied temperate
tree species. Overall, the two types of
structural models (1 and 2-phases models)
yielded comparable accuracies of prediction.
This result suggests that under current
climate conditions, the effect of chilling
temperature did not seem to have a
pronounced role in the flushing timing
which is in agreement with previous study
(Hunter and Lechowicz 1992, Chuine and
Cour 1999, Linkosalo et al. 2006, Linkosalo
et al. 2008). In addition, flushing simulations
over the 21* century were similar between 1
and 2-phases models for ash, oak and beech,
strengthened that the role of chilling
temperatures had no or little implication in
under current

fitting model parameters

climate conditions for these species.
However, flushing simulations over the 21%
century showed different patterns for
sycamore, fir and particularly for holly
which flushing is expected to delay at low
altitude with a 2-phase model (lack of
chilling requirement). These results suggest
that dormancy could not fully release for
these three species under climate warmnig.
In addition, the parameter estimated
by the “UniChill” model over the whole
dataset was consistent with these predictions
“CS-SW” or “CS-SW4”

using models:
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“UniChill” model behaved like a 1-phase
model for beech, ash and oak, with chilling
having insignificant or no effect on the
timing of leaf unfolding whereas chilling
parameters of these models were significant
for holly, fir and sycamore (Annex 2).
However, for sycamore 2-phases models
performed significantly worse in external
validation than 1-phase models and may
altered predictions in the future. Some recent
studies stressed out a better performance of
the 2-phases models, especially for late-
leafing species (Thompson and Clark 2008,
Morin et al. 2009). However, 2-phases
models have a larger number of parameters
which introduces a risk of over-
parameterization with small datasets. In this
paper, the “UniChill” model wused 7
parameters and performed better than the
others models on the fitting dataset but it
performed lesser in the external validation as
the external RMSE values were much larger
than for the other studied models. It was
probable that this model, was over-
parameterized especially when only two
years of phenological monitoring were
available (n=14 to 18). Nevertheless, the
“CS-SW” and “CS-SW4” models with 5 or 6
parameters provided accurate fits on the
overall dataset and satisfying predictions in
external validation, for most species.

The impact of climate warming on
tree phenology will depend on the species

sensitivity to increasing thermal time with

decreased chilling period (Murray et al.
1989, Thompson and Clark 2008).
Conversely to 2-phases models, when using
1-phase models type, it is implicitly assumed
that buds have been sufficiently chilled
previously to bud quiescent period, so that
dormancy release relies solely on an
environment feature that can be modelled
with a fixed starting date. This assumption
seems justified in high elevations where the
chilling requirement for dormancy release is
fully

assumption may not be valid in the future

probably reached. However, this
warmer climate, especially at low elevations
(Linkosalo et al. 2008). Climate warming
may increase the relative role of chilling in
the timing of tree flushing in the next
decades which could alter the performance
of phenological Our
highlight that the “CS-SW” and “CS-SW4”

models. results
models are relevant models to test the effect
of chilling temperatures while avoiding the
over-parameterization risks. In our dataset,
most of the populations were in a cold
climate due to  altitude. Chilling
temperatures may consequently have been
sufficient to entirely break dormancy, and
more observations at low elevation are
needed to test if some chilling requirement is
lacking for populations growing at the
warmest limit of their distributions range.
For oak and ash, the starting date of the

forcing temperatures accumulation, marking

the onset of quiescence period, converged
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among the different 1-phase models which
suggest that this date is accurately predicted
(Annex 2). This date was fitted for all the
models used between the day 50 and 60 for
oak or before the day 31 for ash. One of the
major issue will be to characterise accurately
this date according to climate variation by
experiments to confirm and improve these
predictions (Heide 1993a, Arora et al. 2003,
Granhus et al. 2009).

Predicted phenological changes over
the next decades are highly variable among
species. Our study predicted strong shifts in
leaf unfolding for ash and oak which is in
line with phenological trends observed for
these species over the last decades
(Lebourgeois et al. 2008, Vitasse et al.
2009a). For beech, flushing dates are
expected to occur slightly earlier in the next
decades (-0.5 days.decades”), therefore
following a much lower trend than for other
species. This prediction is also with
phenological trends reported for this species
during the last decades: no or slight changes
in flushing dates have been detected for
beech (Kramer 1995b, Studer et al. 2005,

Vitasse et al. 2009a)

Leaf senescence
Photoperiod has frequently been

reported as the main driver of leaf
senescence, (Lee et al. 2003, Keskitalo et al.
2005). However, when tested over extensive

datasets, autumnal temperature appears to

explain a higher proportion of observed
variance in senescence timing (Matsumoto et
al. 2003, Migliavacca et al. 2008, Delpierre
et al. 2009). Our result showed that a model
based on cold-degree day summation
procedure (modulated by photoperiod for
Fagus), was the most efficient model to
explain variability of leaf senescence for
beech and oak (ME > 0.86) with a low mean
RMSE (less than 6.4 days). Oak and beech
exhibited a large variability of senescence
timing along the altitudinal gradient despite
the latitudinal proximity of monitored stand
stations, discarding photoperiod as a crucial
driver of the senescence variability over the
considered dataset. The analysis of the
estimated parameters confirmed that
photoperiod had no modulation effect on
cold-degree sum on oak and only a slight
effect on beech. These results are in
agreement with a previous study showing a
modulation of the cold-degree influence on
senescence by photoperiod effect for beech
whereas no effect was detected for oak
(Delpierre et al. 2009). For ash, the null
model is better than the bioclimatic models,
which leads us to retain the null hypothesis:
namely that for the given dataset,
photoperiod may trigger senescence in Ash.
phenological

However, consistent

differences occurred between the two
studied years stressing out that senescence
timing might be triggered by factors other
than alone.

photoperiod Finally for
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sycamore, although the efficiency of the
combined photoperiod / temperature -
dependent models reached up to 0.82 and
0.77 in external validation basis, our
analyses underlined that a combination of
photoperiod and temperature as drivers to
trigger senescence timing do not constitute a
satisfactory hypothesis to explain
phenological variability of this species.
Indeed, no gradual shifts in senescence
timing occurred along the altitudinal
gradient; only the two lowest populations (at
400 m asl.) exhibited a significant delay of
senescence timing. More phenological data
are needed to clearly determine
environmental factors which influence leaf
senescence of sycamore.

Our simulations for beech and oak
showed that senescence timing is expected
to occur significantly later under climate
for beech

(2.9

warming with higher shifts

particularly at low elevations
days.decade™). This result is in line with
previous studies reporting a significant delay
of leaf senescence for temperate tree species
in the last decades (Menzel 2000, Defila and
Clot 2001, Matsumoto et al. 2003), which
might continue over the 21% century
(Delpierre et al 2009). However, senescence
timing could be affected by drought that
would trigger an earlier leaf fall (Breda et al.
2006). It is expected that extreme climatic
events (ECE) will increase under climate

change leading to a decrease in soil water

availability and an increase in VPD during

the months preceding the senescence
process. Such events could interplay with the
general trend to later senescence attributed
to higher temperature, possibly offsetting
negatively the lengthening of the growing

season, especially at low elevation.

Increase in growing season length under
climate change

Our results predicted a lengthening of
the canopy duration in response to warmer
climate both for oak and beech in the next
decades. An increasing number of studies
have reported a lengthening of the growing
season in the last decades due to climate
warming (Menzel and Fabian 1999,
Linderholm 2006). This paper underlines
that this extension of the growing season
will likely gradually continue over the 21%
century. In addition, the altitudinal gradient
used in this study provided a large
temperature range. Temporal extrapolations
over the 21* century for populations
growing currently at high altitudes were
based on populations from low elevation.
Thus, models were fitted on a temperature
range already explored by the species
providing plausible projections.

Growing season length has a strong
effect on ecosystem functioning and tree
productivity (Myneni et al. 1997, White et
al. 1999, Kramer et al. 2000). Indeed a
longer enhance

growing season may
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vegetation growth (Piao et al. 2007). Our
results suggest that climate change will
lengthen the tree carbon uptake period and
consequently could enhance tree growth and
productivity. Our results showed that these
shifts might differ between species, e.g.
being more pronounced for oak than for
beech (3.7 and 2.8 days per decade,
respectively),.
Comparison of the growing season length
between beech and oak over the 21° century
At present, canopy duration is longer
for beech than for oak only at high
elevations (above approximately 700 m)
whereas it goes the other way round at low
The  prospective

predicted for the 2000-2020 period an

elevations. analysis
equivalence of canopy durations of these
two species at slightly higher elevations than
nowadays. However for the future (until the
year 2100) the models interestingly
predicted that the altitudinal equivalence of
GSL will increase in the next decades. In
addition, for oak, the lengthening of canopy
duration in response to temperature increase
is mainly due to an advance of flushing,
whereas for beech, the extension of growing
season is mainly the result of a delay in leaf
senescence. Since the light conditions for
photosynthesis are more favourable at the
start of the growing season than at the end
(Morecroft et al. 2003), these phenological
in the

differences species response to

temperature may greater enhance growth for

oak compared to beech. On that basis, we
suggest that the competitive balance between
both species could be modified under
climate warming to favour oak over beech
and shifts in their distributions could occur.
This hypothesis is in line with study that
reported a progressive replacement of beech
forest by holm oak forest at medium altitude
(800-1400 m) during the last decades in the
Pyrénées mountain in Spain probably in
response to climate warming (Penuelas and

Boada 2003).
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Annex 1 — Performance of all the tested flushing-models in external validation

Fagus sylvatica

Abies alba

Fitting subset (n=15)

Validation subset (n=15)

Fitting subset (n=8)

Validation subset (n=6)

Model RMSE ME Bias RMSE ME Bias RMSE ME Bias RMSE ME Bias
1-phase
SW 4.8 055 -04 4.9 0.57 2.1 3.8 0.93 -0.1 53 0.79 3.9
SwW4 3.8 0.75 -0.0 4.8 0.61 2.4 33 0.96 -0.0 6.3 0.75 3.1
Sigmoid 3.7 073 0.0 4.5 0.63 24 3.0 0.96 0.3 5.5 0.77 3.9
Normal 38 0.72 0.0 4.4 0.64 2.4 3.5 0.94 0.3 6.1 0.72 39
Unimodal 43 0.64 0.0 4.8 0.57 3.0 3.7 0.94 0.3 5.7 0.76 43
2-phases
CS-SW 34 079 1.3 7.0 0.15 1.5 2.6 0.97 0.6 3.7 0.92 0.1
CS-SW4 34 079 1.0 3.6 0.78 1.2 2.1 0.98 0.7 3.9 0.90 0.8
UniChill 3.6 0.75 0.0 43 0.66 2.6 1.3 0.99 -0.1 5.9 0.74 1.8
Quercus petraea Acer pseudoplatanus
Fitting subset (n=27)  Validation subset (n=15) Fitting subset (n=8) Validation subset (n=8)
Model RMSE ME Bias RMSE ME Bias RMSE ME Bias RMSE ME Bias
I-phase
SW 4.9 091 -0.1 6.3 0.87 4.1 2.6 0.93 0.2 4.6 0.87 0.5
Sw4 5.0 091 -04 6.3 0.87 39 1.2 099 -05 6.1 0.81 0.4
Sigmoid 4.5 093 -0.5 4.7 0.93 33 1.0 099 -04 5.5 0.82 0.7
Normal 4.9 091 -0.7 6.0 0.88 -4.6 1.0 0.99 0.2 6.0 0.79 1.4
Unimodal 4.5 093 -0.6 4.8 0.92 3.1 2.7 093  -0.1 5.8 0.80 -0.2
2-phases
CS-SW 5.0 091 1.8 4.5 0.94 1.2 1.7 0.98 0.9 6.3 0.79 1.2
CS-SW4 4.9 091 1.6 4.2 0.94 1.2 1.2 0.99 0.9 6.1 0.81 1.1
UniChill 4.6 092 -0.7 8.1 0.78 59 0.5 0997 0.0 5.8 0.80 0.0
Fraxinus excelsior llex aquifolium
Fitting subset (n=10) Validation subset (n=8) Fitting subset (n=10) Validation subset (n=8)
Model RMSE ME Bias RMSE ME Bias RMSE ME Bias RMSE ME Bias
1-phase
SwW 1.7 098 -0.2 3.2 0.95 -1.2 4.4 083 -0.7 7.0 0.54 -2.8
Sw4 22 098 04 3.7 0.94 -1.2 53 078 -04 5.7 0.73 -2.8
Sigmoid 2.3 098 0.2 3.8 0.93 -1.4 4.9 0.79 0.9 4.9 0.77 -1.2
Normal 1.8 099 0.0 7.7 0.72 -3.8 42 085 -02 59 0.68 -3.6
Unimodal 2.4 098 0.1 3.1 0.96 -1 4.0 086 -04 6.0 0.66 2.3
2-phases
CS-SW 2.3 098 1.2 39 0.94 1.3 33 0.92 1.8 9.0 0.33 2.1
CS-SW4 23 098 1.0 33 0.95 1.1 3.2 0.92 1.0 4.5 0.84 0.9
UniChill 1.9 099 0.2 6.3 0.81 -5.2 2.1 0.96 0.0 6.8 0.56 -1.0
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Annex 2 — Performance of all the tested senescence-models in external validation

Acer pseudoplatanus

Fagus sylvatica

Fitting subset (n=8)

Validation subset (n=8)

Fitting subset (n=15)  Validation subset (n=15)

Model RMSE ME Bias RMSE ME Bias RMSE ME Bias RMSE ME Bias
Null 10.2 0.00 0.0 15.2 0.00 0.0 16.0 0.00 0.0 17.0 0.00 0.0
Delpierre 3.2 090 -1.1 7.3 0.77 29 4.6 092 -04 10.3 0.63 75
White 3.6 087 -0.8 7.2 0.77 2.8 10.2 059 -04 19.6 -0.32 8.8
Jolly 8.4 031 0.5 15.0 0.03 34 8.3 073 -04 15.2 0.20 9.1

Fraxinus excelsior Quercus petraea
Fitting subset (n=10) Validation subset (n=8) Fitting subset (n=27)  Validation subset (n=15)

Model RMSE ME Bias RMSE ME Bias { RMSE ME Bias RMSE ME Bias
Null 8.3 0.00 0.0 9.6 0.00 0.0 11.8 0.00 0.0 12.5 0.00 0.0
Delpierre 8.3 0.00 -0.2 11.9 -0.52 -7.2 4.7 084 -04 4.5 0.87 1.6
White 8.2 002 -03 12.5 -0.68 -1.9 10.7 0.17 -54 9.7 0.40 -6.5
Jolly 8.3 0.00 -0.1 11.8 -0.51 -6.6 8.5 047 0.3 8.8 0.50 1.2
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Annex 3 — Parameters estimates of flushing models fitting on all dataset.

Fagus
Model Topt to te tend  Tp  Twn  To a b c d e Fuin  C’ F'
SW 98.4 0o 22 201.9
SW4 43 9 69
Sigmoid 48.1 02  -45 62.6
Normal 42.6 0 0.18 491 63.5
Unimodal 8.99 59.2 54.1
UniChill 0.2 27 -12.65 -636  4.63 2149 22
CS-SW 59 -14 27 -3 5335 7794 300
CS-SW4 1 81 99 10 -12 3 02 1067 10
Quercus
Model Topt to te tena T Twn  Te a b c d e Fun  C F
SW 54.5 434 240.7
SW4 60 12 6 24
Sigmoid 51.4 029 14.16 12.2
Normal 51 0 -0.33  13.03 13.64
Unimodal 31.0 509 6.63
UniChill 028 -878 -594 -048 10 1763 209
CS-SW 54 2131 26 7 3 460 1658 50
CS-SW4 55 -131 26 17 6 -4 047 169 10
Fraxinus
Model Topt to to tend To  Twn  To a b c d e Fun  C’ F'
SW 30.5 0 562.3
SW4 18 8 2 52
Sigmoid 14.7 40 3.61 59.8
Normal 13.7 0.09 -294 362 60.1
Unimodal 2591 299 26.59
UniChill 0.07 297 386 40 3.6l 1350 59.6
CS-SW 1 -131 23 2 0 -3333 5428 250
CS-SW4 1 -131 39 16 -5 0 019 462 20
Ilex
Model Topt to to tend Tp  Twn  To a b c d e N o F'
SW 79.7 0 539.4
SW4 1 7 17 114
Sigmoid 1 -0.06  13.68 51
Normal 35.5 0 -30 -1.45 87.3
Unimodal 220 723 41.1
UniChill 1 299  -196 -021 153 350 1045
CS-SW 1 -18 80 10 8 919 5770 200
CS-SW4 1 75 68 17 -10 10 065 1602 10
Acer
Model Topt to to tend Tp  Twn  To a b c d e Fun  C’ F'
SW 82.6 3.22 199.3
SW4 83 11 5 21
Sigmoid 82.8 -40 7.95 21
Normal 93 597 226  9.57 6.93
Unimodal 29.6 82 7.12
UniChill 22 233 222 40 411 109.1  40.6
CS-SW 33 2131 30 4 -4 861 3065 100
CS-SW4 1 -131 60 12 -8 -1 -015 740 55
Abies
Model Topt to te tend To  Twmn  To a b c d e Fuin  C’ F'
SW 72.9 1.08 455.4
SW4 1 1 -12 90
Sigmoid 1.8 -0.13  3.62 67.3
Normal 68.6 0 -30 5.62 44.95
Unimodal  27.99 74 16.69
UniChill 055  -159 -198 -027 122 271 102.6
CS-SW 74 -131 30 2 2 055 4194 300
CS-SW4 1 -131 73 16 29 039 1032 10
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Annex 4 — Parameters estimates of senescence models fitting on all dataset.

Fagus
Model Pmax Tsmaxl Tsmax2 Pmin Pmax Tmin Tmax Pstart Tb x f(P) Ferit

White 11.4 6.7 -5.0

Jolly 9.0 10.9 9.5 10.0

Delpierre 14.5 322 1 3 1206

Quercus

Model Pmax Tsmaxl Tsmax2 Pmin Pmax Tmin Tmax Pstart Tb x f(P) Ferit

White 10.9 7.8 -5.0

Jolly 9.1 11.1 9.0 11.5

Delpierre 12.8 275 2 1 11913
Acer

Model Pmax Tsmaxl Tsmax2 Pmin Pmax Tmin Tmax Pstart Tb x f(P) Ferit

White 11.2 8.7 -5.0

Jolly 9.0 12.6 9.0 10.0

Delpierre 11.0 100 1 1 1.2
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Abstract

The aim of the present study was to determine, for six woody species (A4bies alba,
Acer pseudoplatanus, Fagus sylvatica, Fraxinus excelsior, Ilex aquifolium and Quercus
petraea), whether there are genetic variations in growth and leaf phenology (flushing and
senescence) among populations from altitudinal gradients, using a common garden
experiment. We found (i) significant differences in phenology among provenances for most
species, and (ii) evidenced that these among-population differences in phenology were related
to annual temperature of the provenance sites for ash, beech and oak. It’s noteworthy that,
along the same climatic gradient, species can exhibit opposite genetic clines: beech
populations from high elevation flushed earlier than those of low elevation, whereas we
observed an opposite trend for ash and oak. Significant altitudinal clines were also revealed
for growth for most species. Finally, we highlighted that both phenology timing and growth
rate were highly consistent year to year. The results demonstrated that in spite of the
proximity of the populations in their natural area, altitude led to genetic differentiations in
their phenology and growth. These adaptive capacities that were acting under natural climatic

gradient could allow populations to cope with current climate change.

Keywords: cline, altitudinal gradient, common garden, genetic differentiation, phenology,

growth
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Introduction

Palynology and genetic studies
highlighted that very large changes occurred
in the geographical range of tree species
during the

(Brewer et al. 2002; Petit et al. 2003). This

present interglacial period
suggests that the principal response to
climate warming may be migration rather
than in situ evolution. However, trees
growing today and those in the future will
face unprecedented rates of climate change
in comparison to natural warming that
occurred previously in the last postglacial
period (IPCC 2007). In addition, at the
present, forest habitats are highly fragmented
resulting in geographical barriers of potential
gene flow between tree populations (Lowe et
al. 2005; Young et al. 1996). Both the rate of
climate change and the fragmentation will
challenge the capacity of trees to cope with
these changes (Thomas et al. 2006). Thus,
present challenges are to ensure that species
and genotypes that are living in naturally
established forests or that are being proposed
for planting today will be able to adapt to
changing climate. There are two mechanisms
by which trees may accommodate to climatic
changes, either by changing their genetic
makeup or by modifying their gene
expression as a result of natural selection
induced by environmental change. The
former mechanism is driven by genetic

diversity and the latter by phenotypic
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plasticity (Palmroth et al. 1999; Pigliucci et
al. 2006). However little is known on the
inherent adaptive capacities that permit tree
species to cope with new environmental
conditions (how their genetic diversity will
facilitate their adaptation) and therefore on
how tree species populations will respond to
the predicted changes.

In temperate trees, growth rate can
have a strong impact on survival, biotic
interactions and long term establishment of
trees (Coomes and Allen 2007). Growth
traits are therefore relevant to study inherent
adaptative capacities to climate change.
Adaptation to winter cold in temperate and
boreal trees involves complex genetic,
physiological, and developmental processes
(Howe et al. 2003). It is generally assumed
that there is a trade-off between adaptation to
stress resistance and growth, especially in
cold climate. Indeed, in cold climates such as
at high altitudes, physiological traits
allowing higher cold-resistance will be
selected to the detriment of growth (Larcher
2003). Under favourable conditions, higher
growth rate increases species competitive
ability, survival and long term success.
Growth rate is therefore a crucial trait,
especially in the first years of seedling
establishment.

For survival success, one of the most
important  tree  characteristics =~ which
contributes to fitness, other than growth rate,

is the timing of leaf phenological events (leaf
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unfolding and senescence dates). Under
temperate climates, early flushing trees or
later hardening trees are more susceptible to
spring or fall frost damages. Spring frost
damages may kill the young leaves and
shorten the overall growing season. These
damages considerably affect tree fitness and
reduce its yearly growth (Lechowicz 1984;
Leinonen and Hanninen 2002; Lockhart
1983). In fall, frost damages can decrease
carbohydrates storage and consequently
affect next year’s growth rate (Norby et al.
2003; Skomarkova et al. 2006). They may
further kill the flower primordia which were
initiated in the bud. In case of neither late
frost in spring nor early frost in fall, trees
which are able to flush earlier and/or to grow
later in the season are likely to outcompete
their neighbours. Besides changes in growth
potential and susceptibility to frost,
phenological changes may further modify
tree fitness via a synchronization shift with
defoliating insects (Visser and Holleman
2001). Overall variation of phenological
traits induced by temperature regimes or
biotic factors will profoundly impact the
fitness of the trees. Due to the strong
relationship between phenology and fitness,
natural  populations  growing  under
contrasting temperature regimes are expected
to undergo diversifying selection for the
dates of leaf unfolding and leaf senescence
(Howe et al. 2003; Ohsawa and Ide 2008;

Worrall 1983).

Article 4

High-altitude environments impose severe
constraints on the phenology (reproduction,
frost damages on young leaves) and
establishments of plants, due to the shortness
of the growing season, low temperatures and
the persistence of snow cover (Korner 2007,
Premoli 2003). As a consequence, species
display a wide range of morphological and
physiological variations along altitudinal
gradients (Korner 2003; Oleksyn et al.
1998), in particular for leaf phenology
(Vitasse et al. 2009). However, we do not
know in what extent genetic variations are
driving  these  phenological  patterns.
Therefore, studies assessing both the genetic
and environmental components of phenology
patterns are crucial to progress in our
predictions of the impact of climate warming
on tree phenology and distribution
(Savolainen et al. 2007). The best way to test
whether there are genetic differences among
different populations within a species is to
conduct common garden studies (Rehfeldt et
al. 2002). Although there has been a lot of
common garden experiments which tested
phenotypic differentiation among
populations of a single species (especially in
order to improve growth for timber industry),
none of these tests considered the among-
population  differentiations of  several
coexistent species along a same climatic
gradient. This among-population approach of
coexistent  species

may improve our

understanding of local adaptations to
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environmental factors and sharpen our
predictions of the impact of climate change
on tree fitness and community composition.
By assessing genetic variation under
common garden conditions, we explored if
steep temperature gradients have induced
genetic gradients and if these gradients
resulted in different clines for six co-
occurring woody species (4 deciduous and 2
evergreen species). More specifically, this
paper assesses altitudinal effects on survival,
growth and phenology of six species. We
aim to answer to the following questions (i)
are populations sampled along altitudinal
gradients differentiated for these traits? (ii)
extent differentiation

to what among

populations may be explained by the
temperature of the provenance site? (iii) how
changes in phenology could affect growth?
Additionally we aim to test the stability of
the differentiation among populations using
comparisons of two years of phenology and

growth measurements in the common garden

experiment.

Materials and Methods

Studied species and seed sources

Two of the four studied deciduous
species, sessile oak (Quercus petraea (Matt.)
Liebl.) and european beech (Fagus sylvatica
L.), are widely distributed in the Pyrénées
mid  altitudes,

Mountains at low to

respectively. The two other deciduous
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species, common ash (Fraxinus excelsior L.)
and sycamore maple (Acer pseudoplatanus
L.) are mainly riparian species which are
also frequent along the considered altitudinal
gradient (except sycamore which is not
present at the lowest elevations). The two
evergreen species have different ecological
requirements: holly (Ilex aquifolium L.) is an
oceanic understory species, more common at
low elevation, whereas fir (A4bies alba
Millet) is growing at high elevation (above
800 m) and is more frequent in north-facing
slopes.

Seeds were collected in the Pyrénées
Mountains at different elevations from 130
m to 1630 m. Sites were located along two
elevational transects corresponding to two
parallel valleys extending north-south on the
French side of the Pyrénées Mountains (see
Table 1). We collected seeds of sycamore,
ash, beech, fir and holly in fall 2004,
whereas seeds of oak were harversted in fall
2005, because of low seed production in
2004. We sampled seeds from in average 9
populations per species depending on the
species (see details in Table 1). For each
selected population, seeds were collected on
at least 10 mature trees. Further description
of the sites where seeds were collected is

available in Vitasse et al. (submitted).

231



Capacités adaptatives des especes

Table 1. Elevation, mean annual temperature and valley locations of the provenance sites for the six species

studied in the common garden experiment.
n, number of individuals studied; Ta, annual air temperature (2005-2006 for fir, sycamore, ash and holly; 2005-2007 for beech and oak).

Gave valley

Ossau valley

Elevation Ta | Elevation Ta
(m) (O (m) (O
840 37 10.31 824 8 10.37
Abies alba 1190 19 6.70 | 1186 11 744
1604 29 6.56 | 1551 24 6.16
481 54 10.72 | 450 36 1143
Acer 885 11 9.86 | 824 27 10.37
pseudoplatanus 1250 14 8.12 | 1186 25 744
1533 41 6.70 - - -
131 11 12.89 | 148 32 11.52
488 15 11.37 | 422 5 12.27
Fagus sylvatica 773 27 10.24 | 824 35 10.25
1190 37 6.59 - - -
1604 28 6.46 | 1551 26 6.05
130 35 12.79 | 148 17 11.58
481 23 10.72 | 450 35 1143
Fraxinus excelsior 885 24 9.86 | 824 8 10.37
1250 10 8.12 | 1186 11 744
1533 7 6.70 - - -
131 6 13.04 | 148 6 11.58
427 7 1248 | 422 32 1243
llex aquifolium
815 27 973 | 824 30 10.37
1190 29 6.70 | 1186 30 7.44
131 39 12.89 | 259 38 13.15
387 36 1245 - - -
427 36 12.33 | 422 22 12.27
627 39 11.83 - - -
Quercus petraea 803 26 10.96 | 841 34 9.04
1082 38 9.82 - - -
1235 35 9.73 | 1194 27  9.04
1349 37 8.55 - - -
1630 21 7.68 - - -

Article 4
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Planting procedures of the common garden
experiment
In spring 2005, after a cold treatment

varying according to the species, seeds
collected in 2004 (5 species) were sown in a
nursery at the INRA Pierroton station
(44°44°N, 00°46’W), whereas oak seeds
were sown one year later. In January 2006,
seedlings of beech, maple and ash were
transplanted in the common garden
plantation. Seedlings of the 3 other species,
oak, fir and holly, were transplanted in
February 2007 due to their lower growth
rate. The common garden experiment was
located in the south west of France (INRA
station of Toulenne Gironde, 44°34°N,
00°16’W). The mean annual temperature is
13.2°C and the mean annual rainfall is 836
mm (1984-2006). During the experiment
(2006-2007), the mean annual temperature
was 13.6°C and the mean annual rainfall was
781 mm. The soil of the common garden is a
sandy loam type. The experiment was
established in a design including three
completely randomized blocks. Each block
contained 580 plants including all the tested
provenances. Seedlings were transplanted
with a spacing of 3 m x 2 m. In average, each
provenance contained 25 individuals (Table
1). In total, the common garden comprised
1529 individuals. Mulching in wood fibre
was set up around the base of each seedling

in order to limit the herbaceous competition

and to conserve soil moisture. An electric
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dear fence was installed and one pesticide
(pyrethroids) was sprayed in spring 2006,
2007 and 2008 to prevent herbivorous

damages.

Phenological observations

Timings of leaf unfolding and
senescence were monitored from spring 2006
to spring 2008. We examined each seedling
every week from March to May for bud
development and every week from
September to December for leaf senescence.
In spring, we recorded the development stage
of the apical buds from bud dormancy to leaf
unfolding, using a 3 to 5 intermediate
grading scale according to the species (see
methods in Vitasse et al. 2009). For fir,
beech, holly and oak, we considered that leaf
unfolding date was reached for one plant
when apical buds had reached the criterion
“At least one leaf unfolding”. For fast-
growing species (ash and sycamore), we
considered that leaf unfolding date was
reached for one plant when 50 % of the buds
had fulfilled this criterion. In spring 2006,
some buds were

apical damaged by

phytophagous insects and these
corresponding individuals were removed
from the analysis. In fall, the percentage of
missing leaves was evaluated and the
percentage of coloured leaves was assessed
on the totality of the remaining leaves of the
seedling. We considered that senescence date

was reached in one seedling when 50 % of
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its leaves were not functional, i.e. either

coloured or fallen following equation 1:

100 —
M X(IOO £, 4

Eq. 1

where x, is the percentage of non-functional
leaves in the selected seedling at date ¢, o is
the percentage of coloured leaves at date ¢
and [ is the percentage of missing leaves at
date #. Then, for each seedling, the exact
dates of leaf unfolding and senescence were
estimated by linear interpolation between
two consecutive observations.

In this study, we chose the term of
growing season length to characterize the
period between leaf unfolding and leaf
senescence dates for each seedling,
corresponding to the physical definition of
the growing season (White and Nemani
2003). At the population scale, dates of leaf
unfolding and leaf senescence and growing

season length correspond to the mean of all

individuals belonging to a same provenance.

Growth measurements

Measurements of height and stem
diameter were made for all individuals in
January 2005, 2006 and 2007. Stem diameter
was measured using an electronic caliper
with 0.01 mm accuracy and height was
measured with a graduated pole with the
0.01 m accuracy. To characterize altitudinal
differentiations in

growth among
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populations, we used final height and stem
diameter (2007) to minimize transplantation
effect. To test correlations between growth
and phenological traits, annual height
increment and phenology measured in 2007

were used.

Meteorological measurements

Air temperature was measured using
data loggers (HOBO Pro RH/Temp, Onset
Computer Corporation, Bourne, MA 02532)
in all provenance sites. Sensors were settled
1.5 m above the ground using a pole located
in the two plot extremities and were
protected by a white plastic shelter to prevent
any exposure to rain or direct sunlight. Data
were hourly recorded from 1 January 2005 to
31 December 2007. Annual temperature
range of seedling provenances reached from

4.7 to 6.9 °C for sycamore and beech,
respectively (see Table 1).

Statistical analyses
Throughout the paper, the term

population will be wused to refer to
individuals of a given species which seeds
were harvested in a same valley and altitude
and the term provenance to refer to the
location origin of a tree population. The
homogeneity of variance and normal
distribution assumptions of phenological and
growth data were examined before analyses.
We used analysis of variance to test the

significance of the differentiations among
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populations, using PROC GLM with the
RANDOM of SAS (SAS
procedure GLM, version 9.1, SAS Institute,
Cary, NC, USA). Ratio of population

statement

variance component to total variance was
estimated using PROC VARCOMP with the
method of restricted maximum likelihood
(REML). These analyses used the following
statistical model:

Y, =u+F+b,+(Pb), +¢, Eq. 2

where Yj; is the observation of individual
seedlings k for one of the analysed characters
from provenance i and in block j, u is the
overall mean of the analysed characters, P; is
the random effect of provenance i, b; is the
fixed effect of block j, (Pb); is the
interaction between provenances i and block
J, and & 1s the residual variation including
effect of tree k belonging to combination k.
Variances of random effects (population c%p,
interaction o%p, residual o?%) were also
computed. The overall differentiation (D)
among populations was calculated as o%/
(6% + o*%p *+ 0%). D is an analog to Qg
(Spitze 1993) which 1is the genetic
differentiation for quantitative traits (Qs =
o%p/ (6% + 2 o%4), where 624 is the within-
population additive variance. In our study,
o’y could not be estimated and the

denominator of D is therefore the overall

phenotypic variance, rather than the overall
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genetic variance as it is for Q.

In order to test if genetic variations in
growth and leaf phenology are explained by
local climate of the provenances, we used a
linear regression model with (i) mean annual
temperature of seedling provenances for
phenology (because temperature is the best
environmental ~ factor for  explaining
phenological variations) and (ii) altitude of
seedling provenances for growth and
survival (because growth and survival could
be affected by others factors such as
rainfall). All the analyses were performed

with SAS 9.1 software.

Results

Overall differences among populations

Significant  differences among
populations were detected for all species for
growth and leaf unfolding (except for fir),
whereas, for leaf senescence, among-
population differences were lower and only
significant in 2007 (Table 2). Overall
differentiation among populations amounted
up to 36 % and 45 % for leaf unfolding for
oak and ash, respectively (Table 2) and was
weaker for the other species (< 15%). For
oak, there was a provenance effect for both
leaf phenology (spring and fall) and growth
(p < 0.0001, Table 2). For leaf senescence
overall differentiation was always less than

12 % (Table 2). For growth (height and
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diameter), we found strong population

differentiations for all species, except
sycamore: among-population variations in
height accounted from 14 % to 31 % of the
total variance for oak and holly, respectively
(Table 2).
The analysis of variance also
indicated no significant interactions between
block and provenance for leaf phenology
and growth, for any species in any years
(data not shown). Nevertheless, we found a
significant block effect for leaf unfolding for
sycamore and ash (in 2007) and for leaf
senescence for beech (in 2006) and
sycamore (in 2007). Significant block effects
were also found for height, for ash and

Sycamore.

Trends with altitude and temperature of
provenance sites
Survival and height

Most populations exhibited high
survival rates, and in particular sycamore,
ash and oak (Fig. 1a). The only significant
cline between survival rate and provenance
elevation was found for fir, with
provenances from the highest elevations
having the lowest survival rates (R*> = 0.80, p
= 0.02, Fig.1a). No significant altitudinal
cline was found for the other species.

Population growth followed a clinal
trend: height declined linearly with
increasing altitude of provenance sites for all

species (Fig. 1b). This altitudinal cline was
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significant for ash, oak, holly and beech,
with a linear decrease in height between the
lowest and the highest population of about
32 %, 35 %, 39 % and 52 %, respectively.
Additionally, species exhibited different
growth rate; fir had the lowest growth rate
(average height in 2007 was below 0.25 m),
ash and sycamore had the highest (average

height in 2007 was above 1.80 m), and the

other species had intermediate ones.

Survival (%) Height (cm)
Acer pseudoplatanus 230 4 Acer pseudoplatanus
100 4 @ e e o
' Vg
| 190 +
70 i
R#=0.53 i
4 L L L 1 p=0065, L L
0 Fagus sylvatica 50 i Fagus sylvatica
100 - : ° ° 40 -
° .o .o
70 20 o
R*=0.53
L L L P 0.026 L L L
40 Fraxinus excelsior 238 i Fraxinus excelsior
100 41 @ ® °
190 4
70 4
150 | ¢
R2=0.68
L L L p= 0.006 L L L
40 Quercus petraea 10 Quercus petraea
100 H e @ @ © % o o ° 40 -
0 30 - ;!?\Lg\!i‘\
20 ) R?=0.40 i
40 | | 10 p=0021, | |
Abies alba 12 A Abies alba
100 ~ °
.\’\ 8 g Q
@
70 ~
R?=0.80 ° 4 | R?=0.49
p=0017 ) ) p=0.122 ) )
138 llex aquifolium 48 e llex aquifolium
1l e E
[¢] ° : (€] ) N.
70 1 e 0 1 .
R=0.55
40 : : : 0 : : :
0 400 800 1200 1600 0 400 800 1200 1600
Altitude (m)

Figure 1. Survival and mean height of populations of
the six species studied in the common garden
experiment a. Survival rate (%) versus elevation of
provenance sites. b. Average seedling height (cm) in

winter 2007 versus elevation of provenance sites.
R?, regression coefficient; significance levels of the p-values of the
slope: *: p <0.05; **: p <0.01; ***: p<0.001.
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Phenological traits

In 2007, leaf unfolding occurred on
average around day 114 (24 April) but
varied according to species. Fir was the
earliest species to flush, around 16 April,
and holly the latest, around 9 May. We
found significant trends between leaf
unfolding and temperature of provenance
sites for two of the six studied species, beech
and ash. For ash, populations from the
coldest climate (from high elevations)
flushed much later than populations from the
warmest one, by -1.9 days per degree of the
provenance site (R* = 0.89, p < 0.001; Fig.
2). We found an opposite cline for beech:
populations from the coldest -climates
flushed slightly earlier, by about -0.43 days
°C' (R = 048, p = 0.04; Fig. 2). No
significant trend was found for the other
species, but there was a marginally
significant trend for oak populations to
exhibit the same cline than ash populations:
populations from high elevations tended to
flush later (R?> = 0.29, p = 0.06; Fig. 2). We
found the same significant clines for leaf
unfolding in 2008 (ash, R* = 0.83, p < 0.001;
beech, R? = 0.56, p = 0.02, data not shown).

In fall, there was a significant clinal
trend Dbetween leaf senescence and
temperature of provenance sites only for one
of the four deciduous species (oak). For this
species, senescence occurred later for
populations from the coldest provenances (-

1.2 days °C”', R? = 0.34, p = 0.04, Fig. 2).

Article 4

Beech tended to exhibit an opposite clinal
trend (R? = 0.42, p = 0.06; Fig. 2), whereas
no trend was found for the two other species.

For deciduous species, the length of
the growing season strongly differed among
species and was about 172, 189, 197 and 201
days for beech, ash, sycamore and oak,
respectively in 2007 (Fig. 2). Finally, we
found a significant clinal trend between
growing season length and temperature of
provenances sites for ash, with an extension
of 2.1 days °C' (R? = 0.65, p = 0.009, Fig.
2). This represents an extension of the
growing season of about 9 % between
populations from the highest and the lowest
elevations. No significant clinal pattern was
found for the others species. Within the
deciduous species, beech was the latest
the earliest to start

had the

species to flush,

senescence and thus shortest

growing season (Table 1).

Correlation between phenological traits
and growth

Overall, we found strong correlations
between phenology and growth but the sign
of the correlations differed among species.
For fir and holly, seedlings exhibiting an
earlier leaf unfolding had a higher growth
rate (significant negative Pearson correlation
coefficient, Table 3). In contrast, for
sycamore, individuals which flushed later
had a higher growth rate (r = 0.32, p < 0.001,

Table 3). No significant correlation was
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Figure 2. Dates (DOY, Day Of the Year) of flushing, leaf senescence and growing season length (days number)
in 2007 for populations of the six species studied in the common garden experiment against annual temperature

of provenance sites (°C).
R?, regression coefficient; significance levels of the p-values of the slope: *: p <0.05; **: p <0.01; ***: p <0.001.

Table 3. Pearson correlations coefficients between leaf phenology and growth rate in 2007 over all seedlings
within a given species.

Flushing, flushing dates; Senescence, leaf senescence dates of the four deciduous species; Growing season, duration of the growing season;
Growth, height growth increment from January 2007 to January 2008; *: p < 0.05; **: p < 0.01; ***: p < 0.001,; ™: non significant.

Species Traits Flushing Senescence Growing
Abies alba Growth -0.26™ - -
Growth 0.32" 0.18 -0.08™
Acer pseudoplatanus ~ Growing season  -0.55™" 0.69 -
Flushing - 0.22" -
Growth -0.13™ 0.58™ (.59
Fagus sylvatica Growing season  -0.30™" 0.96™" -
Flushing - -0.03™ -
Growth -0.01™ 0.02™ 0.02™
Fraxinus excelsior Growing season  -0.58™" 0.78" -
Flushing - 0.06™ -
llex aquifolium Growth -0.46™" - -
Growth -0.05™ -0.16™ 0.15%x*
Quercus petraea Growing season  -0.20™" 0.93™ -
Flushing - 0.17" -

Article 4 239



Capacités adaptatives des especes

found for oak, ash and beech. The timing of

leaf senescence was positively and

significantly correlated with seedling growth
for sycamore and beech (Table 3). This
means that individuals with late leaf
senescence had a higher growth rate. Oak
showed an opposite trend (r = -0.16, p =
0.001) and no correlation was found for ash.
Finally, we found positive significant
correlations between the length of the
(height

increment) for beech and oak (Table 3). No

growing season and growth
significant correlation was found for the two
other deciduous species. We also found a
positive correlation between spring and fall
leaf phenological events, for oak and
sycamore. Indeed, for these two species,
individuals which flushed earlier also started
leaf four

senescence earlier. For the

deciduous species, we found higher
correlations between the duration of the
growing season and leaf senescence timing

than with leaf unfolding timing.

Traits stability from year to year
Regarding leaf phenology timing,
there was a strong positive correlation
between year to year, especially for flushing
(Table 4). Indeed, phenotypic correlations
were significant for leaf unfolding dates
between the two years recorded for all
species (0.26 < r < 0.69 for fir and ash,
holly. When

respectively), except for

correlations  were  computed among

population mean values within species, we
found significant and positive correlations
only for beech, ash and oak (r > 0.81). Then,
using all the individuals, we found a
significant correlation between the two
monitored years of leaf senescence, for
sycamore and ash only, whereas at the
population scale, the

only significant

correlation was found for beech. For
growing season length, we overall found
positive correlations between the two years
but correlations were only significant for
beech at the population scale. Finally, for the
three tested species, we found a year to year
stability of growth rate at the phenotypic
level (r > 0.20, p < 0.001), but not at the

population scale.

Discussion

Our common garden study showed
that tree populations from different altitudes
were  significantly  differentiated  in
phenology (especially for deciduous species)
and growth. For some species, these
followed a clinal trend

of the

differentiations
according to the temperature
provenance site. Overall, populations from
low elevation sites had higher growth rates
than those from high elevation sites. In
contrary, for phenological traits, we found
positive or negative clines depending on
species. Finally, we highlighted that both
phenology and growth were highly
consistent among years in particular at the

individual scale.
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Relationships ~ between  growth  and
phenology

In our study, we showed that an
earlier flushing or senescence could either
positively or negatively affect growth
according to the species. Even though these
correlations between growth and phenology
were not necessarily causal when comparing
among provenances from different altitudes,
they could be explained by a trade-off
between survival and productivity. Indeed,
in spring, an earlier flushing allows to
increase carbon assimilation but increases
also the exposure to late frost damage
(Lechowicz 1984; Leinonen and Hanninen
2002; Lockhart 1983). Leaf senescence
timing may also affect growth because it is
associated to nutrient remobilization, in
particular

storage (Lim et al. 2007; Norby et al. 2003).

nitrogen, and photosynthates
Thus, prolonged senescence in fall can result
in a larger photosynthates storage but can
also increase the risks of incomplete nutrient
remobilizations due to fall frost on

functional leaves (Keskitalo et al. 2005).

Differentiation in early survival and growth
We found that genetic differentiation
among populations tended to follow an
altitudinal cline along which populations
from low altitudes had overall higher growth
rates than populations from high altitudes.
This contributed the most to the strong

population effect observed for growth in the

ANOVA. Similar results were also found in
a number of studies conducted in other
mountain ranges (Oleksyn et al. 1998;
Rehfeldt 1993, 1994; Rweyongeza et al.
2007; Saenz-Romero et al. 2006). This
pattern likely resulted from differential
selection pressures along the altitudinal
gradient. Indeed, populations from low
altitudes tend to be adapted to the mild
climate under which selection has favoured
high allocation to growth and competitive
ability, whereas populations from high
altitudes display lower growth rates and
higher cold-tolerance (Korner 2003; Larcher
2003). Maternal effect may have played a
role in this pattern, especially through seed
mass which can affect the growth rate of
seedlings during the first years (Oleksyn et
al. 1998). We found significant correlation
between seed mass and altitude of seed
provenance for oak only, with seeds from
high altitude being lighter (R* = 0.65, p <
0.0001, data not shown) than seeds from low
altitude. These differences in seed mass
among populations could affect seedling
growth in the first years and may have
strengthened the cline measured in our
common garden. Most species showed a
high survival rate, except fir whose survival
decreased with increasing elevation of the

provenance sites. For this latter species, the

low survival rates of high elevation
populations observed in our lowland
common garden suggest that natural

Article 4 242



Capacités adaptatives des especes

populations growing at high elevations will

suffer the most from climate warming.

Differentiation in leaf phenology

Most of phenological studies on
genetic variation in phenology, showed a
high heritability of the timing of flushing
and leaf senescence or bud set (review in
Howe et al. 2003). Our study also showed
that both phenology and height growth were
consistent from year to year which
demonstrates the high genetic control for
these characters, especially for flushing and
growth.

The strong and significant effects of
provenances on flushing dates (except for
fir) clearly indicated population
differentiations for these traits. Our result on
six species showed that altitudinal clines in
spring phenology due to temperature

gradient were strongly species-specific.
Moreover, relationships between fitness and
spring phenology probably varied among
species, resulting in different adaptations to
temperature. Indeed, to our knowledge our
study is the first to show opposite clinal
differentiations between species along the
same climatic gradient (all populations were
sampled along the same altitudinal
transects). Populations of beech from high
elevations flushed earlier than those of low
elevations which is consistent with others
on this

studies species

Rozkowski 2002; vonWuehlisch et al. 1995).

(Chmura and

In opposition, for ash and oak, we found an
opposite clinal trend: populations from high
elevations flushed later than those of low
elevations. Our results are in contradiction
with previous studies on sessile oak (Deans
and Harvey 1995; Ducousso et al. 1996).
However, in these two studies, the studied
altitudinal gradients were much shorter than
in our study (all populations naturally
growing below 500 m a.s.l, where
temperature inversion occurs) and were
intermingled with latitudinal variations. A
lot of phenological studies showed
population differentiation in flushing dates
along latitudinal and longitudinal gradients
(Baliuckas and Pliura 2003; Chmura and
Rozkowski 2002; Hannerz et al. 2003;
Morgenstern 1996; vonWuehlisch et al.
1995). Altitudinal differentiations among
populations are less documented but
generally common garden experiments have
shown that populations from high elevations
generally flushed earlier than those from low
elevations (Acevedo-Rodriguez et al. 2006;
vonWuehlisch et al. 1995; Worrall 1983), as
it was the case here for beech only. This
cline could be due to lower thresholds of
temperature accumulation needed for bud
break in  high-elevation

(vonWuehlisch et al. 1995; Worrall 1983).

provenances

This could be the result of adaptation to
lengthening the short growing season at high
elevation. In contrast,

only one study

reported an opposite altitudinal cline as
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shown for ash and oak in our study. Indeed,
Barnett and Farmer (1980) found for Prunus
serotina  that populations from low
elevations exhibited earlier leaf unfolding
than those of high elevations. For these
species, natural selection seems to have
selected individuals exhibiting later flushing
at high elevations in order to avoid frost
damage on leaves.

Regarding leaf senescence, we only
observed a significant cline for oak:
populations from low elevations started
senescence earlier than those from high
elevations. In opposition, there was a
tendency for beech populations to exhibit an
opposite clinal trend, as also found by
Chmura and Rozkowski (2002). The end of
the growing season is known to be difficult
to assess in field trials (Deans and Harvey
1995) and therefore little is known about
genetic differentiation in leaf senescence or
growth cessation among natural tree
populations, in particular along altitudinal
gradients (Chmura 2006). Moreover, in
common garden experiments, the genetic
component of leaf senescence can be
difficult to demonstrate because of natural
biases due to environmental effect such as
low temperature which can cause brutal leaf
fall for all provenances simultaneously. In
addition, leaf senescence (often surrogated
by bud set measurements) is reported to
respond to latitude due to day length

variations: populations from high latitudes

generally start senescence or end their
growth earlier than populations from low
latitudes (Deans and Harvey 1995; Jensen
and Hansen 2008; Hanninen et al. 1990;
Kriebel et al. 1976; Lee et al. 2003; Mimura
and Aitken 2007; Skreppa and Magnusen
1993). In our study, the provenance sites of
low and high altitudes populations were very
close from each other (within a 30 km
radius) with consequently no variation in
day length among sites. We, therefore, may
conclude that the altitudinal clinal patterns
of leaf senescence observed for oak and
beech were more likely to have been induced
by adaptations to temperature rather than
differences in day length
The potential for adaptation to
current climate change also depends on
dispersal, establishment rates and phenotypic
plasticity and not only on genetic diversity
of fitness related traits. Vitasse et al.
(submitted) demonstrated from in situ
assessments of phenological variations, that
mature populations of the same sites showed
very large variations in phenology between
the lowest and the highest populations (up to
59 days for oak flushing and 61 days for
beech senescence). These phenotypic
differences observed in situ reflect both
environmental and genetic variations, while
the variations observed in the common
garden experiment reflect only genetic

variation. Therefore, we stress that in situ

variability is more likely due to a high
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phenotypic plasticity rather than to local
adaptation. However, local adaptations may
increase the phenotypic variability in situ as
for ash flushing (altitudinal cline in the
common garden follow the same cline in
situ) or decrease it as for beech flushing
(opposite cline in the common garden and in

situ).

Conclusion

In the perspective of climate change,

the present results demonstrate the
importance of considering existing genetic
variation among populations for
recommending seed transfers into forest
management planning. The opposite clines
that were observed among species reveal the
different relationships existing between trait
value and fitness in the different species. As
a result transfer recommendations have to be
done on a species basis, and also taking into
account the different traits together. In
natural forests, migration of species and
populations to new areas is one of the
possible responses to future climate change
(Davis and Shaw 2001). Altitudinal
distribution of mountain species is already
changing due to climate warming (Lenoir et
al. 2008). However the rate of climatic
change may be too rapid for natural
migration to cope with these changes
(Aitken et al. 2008; Rice and Emery 2003).
Thus, under climate

rapid change,

phenological plasticity and/or genetic

diversity will certainly play a key role in
allowing trees to immediately respond to
temperature changes (Chuine and Cour
1999; Kramer 1995). Our results showed
that despite the probably intense gene flow
between populations due to their proximity
(Alberto et al., submitted), considerable
differentiations among tree populations can
arise for adaptive traits such as phenology
and growth due to diversifying selection
along the steep environmental gradient.
These adaptive mechanisms could allow
populations to cope with current climate

change.
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Summary

1. Under current climate change, research on inherent adaptive capacities of organisms is
crucial to assess future evolutionary changes of natural populations. Since some reactions to
environmental changes are likely adaptive, these plastic responses could enhance capacity of
populations to face with climate change.

2. The aim of the present study was to assess plasticity of leaf phenology to temperature for
two tree species (Fagus sylvatica and Quercus petraea) and examine the response of
populations to climatic transfer. We set up five provenance trials along an altitudinal gradient
(from 100 to 1600 m asl) using three provenances from different altitudes (400, 800 and 1200
m). Leaf unfolding in spring and leaf senescence in autumn were monitored on transplanted
seedlings during two years.

3. Overall, a high level of phenological plasticity was found for both species. We evidenced
that reaction norms of flushing timing to temperature followed linear clinal trends for both
species with an average shift of 5.7 days per degree increase. Timing of leaf senescence
exhibited hyperbolic trends for beech and no or slight trends for oak. Consequently, growing
season length of both species increased with increasing temperature until a plateau at lower
altitudes. Furthermore, within species, there was no difference in magnitude of phenological
plasticity among populations neither for flushing, nor for senescence. Regarding growing
season length, we highlighted here that populations tend to occupy suboptimal environments.
All populations inhabit climates colder that their optimum, except the population of beech
inhabiting the warmest area (low elevation) which is already above its optimal temperature
for leaf phenology.

4. Synthesis. In conclusion, response to climate warming could be positive for all populations
of the two species over the altitudinal gradients but negative for the lowest, especially for

beech. for beech at low altitudes.

Keywords: altitudinal gradient, Fagus sylvatica, Quercus petraea, growth, phenology

phenotypic plasticity.
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Introduction

During the postglacial period, species
populations responded to the global warming
by a migration toward North latitudes or
high altitudes resulting in local extirpation
and modifications in species distribution
area (Davis and Shaw, 2001, Petit et al.,
2003). Indeed, based on pollen records
(Brewer et al., 2002, Magri et al., 20006),
chloroplast DNA analyses (Petit et al. 2002)
and field observations (Walther et al. 2002)
studies of range shifts emphasized that
species migration is highly correlated with
global climatic cycles (Davis and Shaw
2001, Cheddadi et al. 2005). Under current
climate warming, migrations have been
reported over the last decades (Bertin, 2008,
Parmesan and Yohe, 2003). Nevertheless,
some authors stated that the current rate of
global warming may be too rapid for natural
migration to track these changes (Rice and
Emery, 2003, Aitken et al., 2008). Recent
observations of population extinctions seem
to have been driven by current climate
warming (Foden et al., 2007, Lavergne et al.,
2006, Lavergne et al., 2005). Population
extinctions are not yet observed on tree
populations in temperate climate suggesting
that their inherent adaptive capacities were
sufficient to cope with recent climate
change. However, our knowledge about the
inherent adaptive capacity of trees is still

scarce (Lindner et al., 2009).

Non neutral genetic diversity and
phenotypic plasticity are the two key
processes that allow plant survival and
development in different environments
(Palmroth et al., 1999, Pigliucci et al., 2006).
First, a high genetic diversity among and
within  populations  would  improve
opportunities of rapid adaptation to a new
environment (Eriksson et al., 2006, Hamrick,
2004). Rapid adaptations among populations
are supported by results of provenance trials
showing clinal variation in adaptive traits
according to climate of provenances (Howe
2003, 1996,

2009).

et al, Morgenstern,
VitasseDelzonBresson et al.,
However, adaptation may be most restricted
at the rear edge of range shifts, where
populations are deprived of gene flow from
“preadapted” populations. Furthermore, the
evolutionary response can be slowed by
limited seed dispersal. Thus, microevolution
at rates sufficient to match climate change is
not guaranteed, especially for these marginal
populations (Savolainen et al., 2004).
Indeed, these populations are more prone to
extinction than populations located in the
middle of distribution ranges, as they use to
live in less favourable habitats and at lower
and more variable densities (Vucetich and
Waite, 2003, Davis and Shaw, 2001, Jump
and Penuelas, 2005). In particular, rear edge
populations residing at the current low-
latitude margins of species distribution

ranges will need to face up to heat, drought
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stress and genetic drift (Hampe and Petit,

2005). Second, short-term  phenotypic
plasticity is one of the most significant ways
in which plants can react and cope with
rapid environmental change (Sultan, 1995,
Debat and David, 2001, Pigliucci et al.,
2006, Sultan, 2004, Ghalambor et al., 2007,
Valladares et al., 2006). At populations
scale, low phenotypic plasticity in crucial
characters for fitness might involve a high
probability of extinction (Rehfeldt et al,
2001). However, little is known about the
plasticity of many key plants, particularly of
those of great longevity such as trees which
will be exposed to a gradual change of
climate condition during their life times
(Rehfeldt et al., 2001, Valladares et al.,
2005). Since species are not equally
sensitive to environmental changes, it is
expected that climate warming can have
greater and more complex effects on plant
communities than on individual species
(Niinemets and Valladares, 2006). In the
context of global warming, tree species with
a high inherent adaptive capacity due to
large genetic diversity or phenotypic
plasticity among and within populations may
likely cope with rapid climate change and
outperform other species. Therefore, to

assess population responses to climate
change, it is important to quantify both its
magnitude of plasticity and its speed of
genetic evolution, especially at the rear edge

of distribution ranges.

Phenotypic plasticity to temperature
significantly influences species distribution
areas (Francis and Currie, 2003) and some
traits with a high significance for tree
fitness, such as phenology, growth and frost
resistance, seem largely implicated in these
distribution patterns. In particular, it has
been shown than phenology is a major
determinant of tree species range (Chuine
and Beaubien, 2001). To assess phenotypic
plasticity of these functional traits along
environmental gradients, we need to obtain
norms

reaction through the wuse of

provenance tests repeated in various
environments. These reciprocal transplants
experiments (RTEs) consist to transplant
each population in all native environments.
At the population scale, these experiments
are also relevant to characterize local
adaptation or to estimate the optimum of the
population by comparing trait values in the
native climate and other environments
(Rehfeldt et al., 2002, Kawecki and Ebert,
2004, Savolainen et al., 2007). This “home
vs away’’ approach is particularly interesting
for implications under current global
warming (Savolainen et al., 2007). Some
studies showed that tree populations are not
always growing in their optimum climate
and could already be better adapted to a
future warmer climate (Rehfeldt et al,
2002). However, RTEs are still poorly
investigated on trees and it is essential to

improve knowledge about the plasticity of
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some crucial characters implicated in tree
fitness.
Here, through RTE along an
altitudinal gradient in Pyrénées Mountains,
we assessed plasticity of leaf phenology of
two dominant European tree species also
largely used for timber industry, sessile oak
(Matt.) Liebl.) and

(Quercus petraea

European beech (Fagus sylvatica L.).
Moreover, forests in the Pyrénées Mountains
are located in one of the southernmost
distribution range-edges of these two species
where the expected impact of climate change
could be the strongest (Hampe and Petit,
2005). The aim of this study was (i) to
characterize reaction norms of phenological
traits for

populations originating from

different elevations planting across an
altitudinal gradient, (ii) to test if these
populations exhibit different patterns or
levels of plasticity, (iii) to examine if these
populations were currently located in their
optimum climate according to their growing

season length.

Material and Methods

Studied species

Based on their large distribution in
Europe, we selected two broadleaf species
occurring over a broad altitude range in the
Pyrénées Mountains: sessile oak (Quercus
petraea (Matt.) Liebl.) and european beech
(Fagus sylvatica L.). In addition, Vitasse et

al. (2009) have shown that adult trees of
these two species have different phenology
sensitivity to temperature. Oak presents a
high sensitivity in flushing and senescence
timings whereas beech exhibits a low
sensitivity in flushing but a high sensitivity
in senescence timing. Thus, along altitudinal
gradients, adult sessile oak exhibits a longer
growing season length than adult beech at
low altitude but a shorter one at high

altitude.

Planting sites

We established five common gardens
at different elevations: 131 m, 488 m, 833 m,
1190 m, and 1533 m in the Gave valley in
Pyrénées mountains (south-western France).
This region is characterized by a temperate
oceanic climate with mean annual
precipitation of 1079 mm (1946-2001) at
low elevation (Tarbes, 43°11°N, 00°00°W,
360 m ASL, M¢étéo France). The planting
sites have always been chosen on north-
facing slope and in open areas near a beech
forest.  Locations and environmental
conditions of planting sites are described in
Table 1. In all sites, soils are deep and well-
drained soils with a silty surface texture. In
each planting site, the soil was tilled in
September 2006 prior to planting. Two
weeks before tilling, we also applied an

herbicide to remove existing weeds.
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Provenance origins and design

To set up the reciprocal transplant
experiment, we used three provenances of
beech and oak originating from 400 m, 800
m and 1200 m (£ 50 m) of elevation in the
Gave valley (Table 2). In November 2006, 2
or 3 year-old seedlings of each provenance
were transplanted within four days in the
five planting sites. Each common garden
was divided into four blocks in open areas,
with four seedlings from each provenance
assigned to each block, for a total of 96
seedlings per garden (2 species * 3
populations * 16 replicates). Seedlings were
transplanted in each block with a systematic
design at a spacing of 50 cm within and
between rows. In order to minimize the
impact of transplantation, the seedling roots
were covered with nutritional and protective
gel before the plantation. Seedlings were
watered at planting date, and then received
only ambient rainfall. Thereafter, pesticide
treatment was sprayed in spring 2007 and
2008 and molluscicide was applied to
prevent slug damages. A fence was installed
to prevent herbivorous damages.

Survival rate was homogeneous
across the five plantation sites with overall at
62% and 81% after the second growing
season for oak and beech, respectively.
Phenological observations were therefore
monitored on 149 and 194 seedlings of oak

and beech, respectively.

Meteorological measurements

Air temperature and relative humidity were
recorded every hour in each planting site
(2006-2008) and provenance sites (2005-
2008), using data loggers (HOBO Pro
RH/Temp, Onset Computer Corporation,
Bourne, MA 02532). Sensors were settled
1.5 m-high above the ground using a pole
located. Sensors were protected by a white
plastic shelter to prevent any exposure to
rain or to direct sunlight. Meteorological
data of planting and provenance sites are
summarized in Table 1 and Table 2,
respectively. Aver