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CHAPITRE

Introduction

1.1. Le feu et les brulages dirigés

Le feu représente une importante source de perturbations des écosystemes a 1’échelle
globale, avec des impacts sur les cycles biogéochimiques, la biodiversité ainsi que sur les
activités économiques et sociales. Le nombre de feux et les surfaces brtlées sont d’ores et
déja amplifiés par les changements climatiques (Pinol et al., 1998) et ce phénomeéne risque
de s’intensifier dans le futur (Flannigan & Wagner, 1991; Fried et al., 2004; Westerling &
Bryant, 2008; Spracklen et al., 2009).

Les feux de végétations sont responsables de I’émission d’une quantité importante de
carbone dans l'atmosphere, estimée a environ 2,5 Gt.an™! a I’échelle globale, avec une va-
riabilité inter-annuelle parfois importante (+ 1 Gt.an!'; van der Werf et al., 2006). Ces
émissions proviennent en grande partie de feux de savanes ou de steppes ainsi que des
feux de foréts (Van der Werf et al., 2010), notamment des foréts boréales dont une part
importante (de 10 a 30%) de la production primaire nette part en fumée chaque année
(Harden et al., 2000). Les feux perturbent le cycle du carbone, de maniere rapide lors de
la combustion des végétaux mais également a plus long terme, en bouleversant la végéta-
tion (ouverture tu milieu) et en modifiant les échanges gazeux entre le sol et 'atmosphere
(Amiro et al., 2003; Mkhabela et al., 2009).

Les feux de végétation sont également susceptibles de perturber le cycle de 'eau, en
modifiant I’évapotranspiration (qui est proportionnelle a la production primaire nette;
Bond-Lamberty et al., 2009; Mkhabela et al., 2009) mais également en diminuant l'infil-
tration de l'eau dans le sol et en augmentant le ruissellement (Mayor et al., 2007). Cela
s’explique par une diminution de la végétation et de la litiere au sol (Cerda & Doerr, 2008)
qui est susceptible d’engendrer un phénomene d’érosion, alors amplifié par I'intensité du
feu et la sécheresse (Mayor et al., 2007; Chafer, 2008; Smith et al., 2004). Dans les cas les
plus extrémes, le ruissellent peut engendrer des inondations et des glissements de terrain
(Parrett et al., 2004; Jordan et al., 2006).

Les impacts sur la faune et la flore vont dépendre de I'intensité du feu, des surfaces par-

courues ainsi que de 1’écosysteme touché. Les foréts, en raison de leur temps de régénéra-



1.1 Le feu et les briilages dirigés

tion long, sont particulierement sensibles aux passages répétés du feu. La recrudescence
des feux prévue associée aux changements climatiques risque de causer une diminution
notable des surfaces forestieres a 1’avenir (Bowman et al., 2013). Le passage du feu va
changer la composition spécifique, en favorisant les especes tolérantes au feu (Morrison
et al., 1995), de milieux ouverts (Herrando et al., 2002), ainsi que pionnieres (Cochrane
& Schulze, 1999). Les modifications de la composition floristique sont accentuées par la
fréquence et I'intensité des feux (Duff ef al., 2013). Ces phénomenes peuvent s’accompa-
gner d’'une modification sur plusieurs années du taux de recouvrement de la végétation,
impliquant une modification des conditions micro-climatiques (Mayor et al., 2007). Le pas-
sage du feu et les changements dans la composition floristique, notamment des ressources
disponibles, vont engendrer un bouleversement de la faune. Les communautés de mam-
miferes (Bailey & Whitham, 2002; Catling et al., 2002), l’avifaune (Prodon, 1995; Pons &
Prodon, 1996), les arthropodes (Bailey & Whitham, 2002) et les mollusques (Kiss & Ma-
gnin, 2003) sont par exemple susceptibles d’étres impactées.

Les feux de végétation engendrent également un cott financier important, par les pertes
de bois et les dommages sur les infrastructures. Les dégats et les montants en jeu sont dif-
ficiles a chiffrer a I’échelle globale, mais a titre d’exemple les feux de végétation de 2003
dans le seul comté de San Diego (Etats-Unis), qui ont ravagé plus de 150 000 ha et détruit
plus de 3 000 foyer, ont cotité environ 2,45 milliards de dollars (Diaz, 2012). Ces dégats
sont parfois associés a des pertes humaines directes, lors de I'incendie (17 personnes dans
le comté de San Diego en 2003 ; Diaz, 2012), mais également a des problemes de santé pu-
blique, par la pollution atmosphérique engendrée (Richardson et al., 2012; Shaposhnikov
et al., 2014).

Dans le bassin méditerranéen, plus de 600 000 ha de végétation partent en fumée chaque
année (Moreno et al., 2014). Les foréts de pins sont particulierement touchées puisqu’elles
représentent une part importante (> 2/3) des surfaces brilées (Pausas & Vallejo, 1999;
Quézel & Médail, 2003).

Les écosystemes méditerranéens sont soumis aux feux de végétation depuis le miocene
(les traces de feux les plus anciennes découvertes datent de 9 millions d’années), avec une
recrudescence il y a 5 millions d’années, date a laquelle un climat équivalent au climat
montagnard-méditerranéen actuel s’est mis en place. Depuis quelques milliers d’années,
les activités humaines sont de plus en plus a l'origine des feux de végétation. Actuellement
la majeure partie des feux (> 95%) est d’origine anthropique et malgré la bonne capacité
de résilience des écosystemes méditerranéens, la fréquence rapprochée des incendies en-
gendre un dysfonctionnement des biocénoses (Quézel & Médail, 2003).

En France, depuis 1973, la base de données Prométhée (www.promethee.com) référence


http://www.promethee.com/
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I’ensemble des feux de végétation de 15 départements méditerranéens. Depuis les années
1990, on observe une nette diminution des surfaces brilées pour l’ensemble de la zone
Prométhée et pour la Corse, alors que le nombre de départs de feu a peu diminué (Fig. 1).
Si 'ampleur des feux a été fortement réduite, 1’ile détient le record du nombre de départ
d’incendies, cependant seule une infime minorité évolue en grand feu (PPFENI, 2013b).
Malgré des tendances favorables, les départements de la Haute-Corse et de la Corse du Sud
présentent un bilan toujours élevé en comparaison avec les départements continentaux
meéditerranéens. En raison de conditions météorologiques particulierement favorables aux
incendies (sécheresse, chaleur, vent...), certaines années présentent des surfaces brulées
tres importantes (par ex. 2003, 2009 et 2017). De plus, I'accroissement quantitatif et qua-
litatif des facteurs favorisant l’aléa (présence humaine, combustibilité) et la multiplicité
des enjeux (personnes et biens) entrainent une augmentation marquée du risque d’in-

cendie sur I'ile (PPFENI, 2013b). Ces tendances peuvent s’expliquer par la mise en place
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Fic. 1. - Nombre de départs de feu (a) et surface brtlée (b) par année entre 1973 et 2017 (pour 2017,
les données du 01/01 au 15/09 ont été utilisées), pour la Corse et la zone Prométhée (hors
Corse). Données issues de la base Prométhée. (Les données de 2017 sont incompletes, pour

la Corse il manque notamment les feux de Pietracorbara (1 500 a 1 800 ha) et de Biguglia
(=2 200 ha)).
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1.1 Le feu et les briilages dirigés

d’une meilleure politique de prévention des feux depuis les années 1970 (Quézel & Mé-
dail, 2003). En effet, différents moyens de prévention et de lutte sont instaurés par les pou-
voirs publics, ils passent notamment par 'aménagement et I’entretien des zones naturelles
via le débroussaillement mécanique ou les brilages dirigés, I'information et la sensibilisa-
tion du public, la surveillance des foréts ou la création d’infrastructures d’aide a la lutte
(zones d’appui a la lutte, réservoirs d’eau ; Ministere de l'agriculture et de la péche, 2007;
PPFENI, 2013a,b).

Parmi ces moyens de prévention, les brilages dirigés sont fréquemment utilisés dans
de nombreux pays, ils permettent de réduire la charge de combustible avec une effica-
cité et un colt avantageux (Haines et al., 2001; Rigolot, 2003; Fernandes & Botelho, 2004;
Fernandez et al., 2013). Les premiéres utilisations en France datent des années 1980, avec
une progression de la pratique des les années 1990. Actuellement, les surfaces traitées par
bralage dirigé en France oscillent aux alentours de 4 000 ha, dont en moyenne 200 ha
en Corse (données entre 2000 et 2016, Communication personnelle, M. Bernard Lambert,
Animateur du réseau Brilage dirigé; M. Guillaume Addesso, Département de la Haute
Corse; M. Grégory Romani, Département de la Corse-du-Sud). D’un point de vue légal,
les briilages dirigés sont autorisés dans le Code forestier comme moyen de prévention des
incendies (article L131-9) et y sont définis dans l'article R131-7 (décret n°2012-836 du
29 juin 2012) comme « [...] la destruction par le feu des herbes, broussailles, litieres, ré-
manents de coupe, branchages, bois morts, sujets d’essence forestiere ou autres lorsqu’ils
présentent de facon durable un caractere dominé et dépérissant, et que leur maintien est
de nature a favoriser la propagation des incendies ». En Corse il sont notamment utilisés
dans le cadre de la Protection Rapprochée de Massif Forestier, qui vise a limiter les effets
des incendies sur les milieux forestiers les plus remarquables (PPFENI, 2013a,b). Les brai-
lages dirigés constituent également un trés bon outil pour la gestion d’autres problemes
environnementaux, tels que le controle d’especes envahissantes, la restauration d’écosys-
témes a especes pyrophytes ou la protection contre les ravageurs (Haines et al., 2001). Ils
restent l'objet de controverses, puisqu’ils peuvent présenter des impacts au niveau de la
pollution de l'air (fumées), des impacts paysagers et sont susceptibles de perturber les éco-
systemes. Afin de les utiliser de maniére optimale et durable, il est essentiel d’approfondir

les connaissances concernant leurs effets sur les écosystéemes.

A I’heure actuelle, il existe un nombre notoire d’études portant sur les stress thermiques
causés par le feu (controlé ou non) sur la végétation, mais ces études et leurs résultats sont
disparates. En ce qui concerne la strate arborée, les études portant sur les effets du feu sont
principalement focalisées sur les dommages au niveau du tronc et du houppier (Tableau I);
en effet les transferts de chaleur dans le sol sont faibles et seulement les especes possédant

des racines superficielles y sont sensibles (Smith et al., 2004; O’Brien et al., 2010).
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La base du tronc est particulierement prédisposée a subir les effets d’un stress thermique
puisqu’elle subit directement le feu. Les études focalisées sur les effets du feu sur le tronc
utilisent, pour la majorité d’entre elles, des méthodes de chauffe artificielles, comme une
corde en coton imbibée de combustible, une torche a gaz, un bain d’eau chaude (Tableau I).
Ces deux premieres méthodes sont principalement utilisées afin d’étudier les transferts de
chaleur dans le tronc (Kayll, 1963; Uhl & Kauffman, 1990; Pinard & Huffman, 1997; Jones
et al., 2004; Bova & Dickinson, 2005; Lawes et al., 2011) ou la profondeur de nécrose (Bova
& Dickinson, 2005; Jones et al., 2006). Elles permettent une chauffe mieux controlée et
plus réguliere que les briilages dirigés en conditions réelles. Les bains d’eau chaude sont
quant a eux utilisés pour étudier la mortalité cellulaire (Dickinson & Johnson, 2004) ou la
cavitation et la déformation du xyléme sur les échantillons de tiges (Michaletz et al., 2012),
avec cette méthode, la température et le temps d’exposition sont parfaitement controlés.
Malheureusement, il est difficile de comparer ces méthodes avec les conditions réelles;
pendant un brilage dirigé, la température et 'intensité du feu ne sont pas constantes dans
le temps et dans l'espace, les transferts de chaleur qui en résultent ne sont pas non plus
constants.

Au contraire, les études focalisées sur le houppier sont principalement basées sur des
feux de litiere et de végétation de sous-bois. Ces études utilisent généralement des para-
metres physiologiques (Reich et al., 1990; O’Brien et al., 2010; Ferrat et al., 2010; Lavoir
et al., 2013; Renninger et al., 2013) ou chimiques (Cannac et al., 2007a,b, 2009b, 2011; La-
voir et al., 2013; Renninger et al., 2013) comme indicateurs des effets du feu sur les arbres
(Tableau I).

La comparaison entre les études de terrain est également difficile, des différences entre
les pratiques de brulage, les espéces et les conditions environnementales (par exemple,
dans la littérature citée, la charge de litiere au sol varie de 250 a 1600 g.m™2) peuvent en-
gendrer des une variabilité importante concernant les impacts sur la vitalité des arbres
(Carter & Darwin Foster, 2004; Fernandes & Botelho, 2004; Fernandes et al., 2008; Lavoir
et al., 2013; Casals et al., 2016).

Le passage du feu va fortement modifier les propriétés physico-chimiques du sol, un feu
de faible intensité, comme un brilage dirigé, va engendrer une diminution brutale de la
quantité de matiere organique superficielle. Une partie des éléments nutritifs (par ex. N,
Ca, Mg, K) vont étre perdus lors de la combustion, tandis qu'une proportion non négli-
geable va se retrouver sous forme minérale dans le sol. Cette augmentation de la richesse
du sol n’est valable qu’a court terme; a plus long terme, un appauvrissement du sol est
possible, du fait de la diminution des réserves organiques. Ces modifications sont facile-
ment réversibles mais le sol peut devenir moins perméable a I’eau et donc plus sensible a
I’érosion (Certini, 2005).
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Les brtlages dirigés et les feux de végétation sont également connus pour avoir une
influence sur la végétation de sous-bois. Apres un feu, elle disparait presque totalement,
I'espace laissé libre est ensuite rapidement colonisé, généralement par des especes pion-
nieres (Sparks et al., 1998; Climent et al., 2003; Ghermandi et al., 2004). Cela peut engen-
drer une modification de la composition spécifique, avec une augmentation de la richesse
spécifique a court terme (3-5 ans) , a la fois dans les écosystemes forestiers (Brockway &
Lewis, 1997; Sparks et al., 1998; Busse et al., 2000) et dans les milieux ouverts (Brockway
et al., 2002). Ces augmentations de la richesse spécifique peuvent étre expliquées par une
réduction de la strate arbustive (Abrahamson & Hartnett, 1990) et la création de zones
vierges, colonisées par des espéces herbacées (Moore et al., 1982). A plus long terme, la
richesse tend a revenir a I’état initial (Bell & Koch, 1980; Capitanio & Carcaillet, 2008).
La succession de végétation est influencée par différents facteurs, tels que la saison, la sur-
face bralée, 'intensité et la fréquence du feu mais aussi la capacité des especes présentes
a coloniser et occuper le milieu (Kozlowski & Ahlgren, 1974; Tester, 1989; Turner et al.,
1997; Sparks et al., 1998; Beckage & Stout, 2000; De Luis et al., 2006). Ces études sont tres
hétérogenes, elles sont pour certaines focalisées sur les effets des briilages dirigés sur la
végétation de sous-bois dans des foréts de pins (Brockway & Lewis, 1997; Sparks et al.,
1998; Busse et al., 2000) ou de feuillus (Moore et al., 1982; Penman et al., 2008). D’autres
s’intéressent a la succession de végétation apres un feu (Clement & Touffet, 1990; Turner
et al., 1997; Ghermandi et al., 2004; De Luis et al., 2006). Pour la plupart, le lieu d’étude
se situe aux Etats-Unis (Moore et al., 1982; Brockway & Lewis, 1997; Turner et al., 1997;
Sparks et al., 1998; Busse et al., 2000; Brockway et al., 2002). Il y a un manque important
d’informations concernant les effets des brtilages dirigés sur la flore des foréts méditer-
ranéennes. A notre connaissance, il n’existe pas de données concernant la succession de

végétation post-feux dans les pinedes a Pinus nigra R. Legray.



TaBLEAU 1. — Synthése des recherches concernant les effets de la chaleur sur le tronc et le houppier de la strate arborée.

Especes Méthode de chauffe Mots clés Références

Houppier Pinus pinaster litiere, brtlage dirigé roussissement, mortalité Botelho et al. (1998a)
Pinus nigra subsp. laricio litiere, brulage dirigé métabolites secondaires Cannac et al. (2007b)
Pinus nigra subsp. laricio litiere, brulage dirigé métabolites secondaires, isotopes Cannac et al. (2007a)
Pinus nigra subsp. laricio litiere, brtlage dirigé métabolites secondaires Cannac et al. (2009b)

artificiel
Pinus nigra subsp. laricio litiere, brilage dirigé meétabolites secondaires Cannac et al. (2011)
Pinus nigra subsp. laricio litiere, brtlage dirigé physiologie, biochimie Ferrat et al. (2010)
artificiel
Pinus halepensis, Pinus nigra subsp. litiére, bralage dirigé métabolites secondaires, physiolo- Lavoir et al. (2013)
laricio gie
Pinus palustris litiere, brilage dirigé physiologie O’Brien et al. (2010)
Acer rubrum, Prunus serotina, Quer- litiére, feu de surface physiologie Reich et al. (1990)
cus ellipsoidalis
Pinus rigida litiere, brtlage dirigé physiologie, isotopes Renninger et al. (2013)
Abies concolor, Pinus lambertiana, litiere, brtlage dirigé roussissement, mortalité Stephens &  Finney
Pinus ponderosa, Calocedrus decur- (2002)
rens, Sequoiadendron  giganteum,
Quercus kelloggii
Pinus ponderosa litiere, brulage dirigé roussissement, physiologie, suscep- Wallin et al. (2003)
tibilité aux ravageurs
Tronc Acacia karroo torche a gaz nécrose des tissus, conductivité du Balfour & Midgley
xyleme (2006)
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TaBLEAU L. — Synthese des recherches concernant les effets de la chaleur sur le tronc et le houppier de la strate arborée (suite).

Pinus halepensis
Pinus sylvestris

Acer rubrum, Quercus prinus

Quercus rubrum, Fraxinus ameri-
cana, Robinia pseudoacacia
Pseudotsuga menziesii, Pinus ponde-
rosa, Acer rubrum, Quercus prinus
Pinus pinaster

Pinus contorta, Populus tremuloides,
Picea engelmannii, Pseudotsuga men-
ziesii

Pinus halepensis

Crossopteryx febrifuga, Piliostigma
thonningii

Sequoiadendron giganteum, Pinus
lambertiana

Pseudotsuga menziesii

Acer rubrum, Quercus prinus, Pinus

ponderosa, Pseudotsuga menziesii

Pinus strobus

litiere, briilage dirigé
feu de végétation

corde imbibée de com-
bustible ou litiére arti-
ficielle

chauffage radiant

four, air chaud, torche a
gaz
paille

bain d’eau

résistance électrique
herbes

litiere naturelle

corde imbibée de com-
bustible

corde imbibée de com-
bustible ou litiére arti-
ficielle

torche a gaz

dendrochronologie, isotopes
dendrochronologie, isotopes
comportement du feu, épaisseur de
I’écorce, nécrose des tissus
flux de chaleur

épaisseur de I’écorce
temperature distribution
nécrose du cambium
physiologie, croissance
stratégies de résistance au feu
température du cambium

conduction de la chaleur

conduction de la chaleur, profon-

deur de nécrose

température du cambium, conduc-

tion de la chaleur

Battipaglia et al. (2014)
Beghin et al. (2011)

Bova & Dickinson
(2005)
Bova & Dickinson
(2009)

Butler et al. (2005)
Costa et al. (1991)
Dickinson & Johnson

(2004)

Ducrey et al. (1996)
Gignoux et al. (1997)

Haase & Sackett (1998)

Jones et al. (2004)

Jones et al. (2006)

Kayll (1963)
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Buchanania obovata, Callitris in-
tratropica, Erythrophleum chlorosta-
chys, Eucalyptus miniata, Corymbia
polysciada, Eucalyptus tetrodonta,
Terminalia ferdinandiana

Populus balsamifera

Pinus ponderosa
Anadenanthera colubrina, Poeppi-
gia procera, Peltogyne heterophylla,
Phyllostylon rhammnoides, Caesalpi-
nia floribunda, Aspidosperma rigi-
dum, Chorisia speciosa, Acacia poly-
phylla, Tabebuia impetiginosa, Cen-
trolobium microchaete, Eriotheca ro-
seorum, Machaerium scleroxylon, As-
tronium urundeuva, Spondias mom-
bin, Ceiba samauma, Amburana cea-
rensis

Pinus ponderosa

Anadenanthera macrocarpa, Aspi-

dosperma macrocarpon, Astronium

urundeuva, Centrolobium micro-
chaete, Machaerium  scleroxylon,
Poeppigia procera

corde imbibée de com-
bustible

bain d’eau
litiere, brilage dirigé

corde imbibée de com-
bustible

monticule de litiere

torche a gaz

température du cambium, conduc-

tion de la chaleur

cavitation et déformation du xy-
leme

croissance

température du cambium, conduc-

tion de la chaleur

nécrose du cambium

blessures du tronc

Lawes et al. (2011)

Michaletz et al. (2012)

Peterson et al. (1994)
Pinard & Huffman
(1997)

Ryan &  Frandsen
(1991)
Schoonenberg et al.

(2003)
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TaBLEAU L. — Synthese des recherches concernant les effets de la chaleur sur le tronc et le houppier de la strate arborée (suite).

Ecclinusa sp., Inga sp., Jacaranda co-
paia, Pourouma guianensis, Macro-
lobium angustifolium, Diospyros du-
ckei, Tetragastris altissima, Inga alba,
Metrodorea flavida, Xylopia aroma-
tica, Cecropia sciadophylla, Cordia
sericalyx, Lecythis idatimon, Lecythis
lurida, Manilkara huberi

Pinus halepensis, Pinus nigra salzma-
nii, Pinus nigra nigra, Pinus sylves-
tris

Pinus ponderosa, Pseudotsuga men-
ziesii, Abies concolor, Calocedrus de-
currens

Pinus palustris

corde imbibée de com-

bustible

litiere, brtlage dirigé

résistance électrique

litiere, brulage dirigé

température du cambium, conduc-

tion de la chaleur

croissance

température du cambium, conduc-

tion de la chaleur

épaisseur de I’écorce

Uhl & Kauffman (1990)

Valor et al. (2015)

Van  Mantgem &
Schwartz (2003)

Wang & Wangen (2011)

Tronc

houppier

et

Pinus pinaster

Pinus ponderosa

Pinus nigra subsp. laricio

Pinus strobus

Pinus ponderosa

torche a gaz

litiere, bralage dirigé

litiere, brulage dirigé
litiere, brtlage dirigé
artificiel

litiere, bralage dirigé

métabolites secondaires

croissance, roussissement, morta-
lité
métabolites secondaires

croissance

physiologie, morphologie

Alonso et al. (2002)

Busse et al. (2000)

Cannac et al. (2009a)
Elliott et al. (2002)

Feeney et al. (1998)
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TaBLeau L. — Synthese des recherches concernant les effets de la chaleur sur le tronc et le houppier de la strate arborée (suite).

Pinus ponderosa, Pseudotsuga men-
ziesii, Pinus monticola, Larix occi-
dentalis, Picea engelmannii, Pinus
contorta, Abies grandis, Abies lasio-
carpa, Thuja plicata, Tsuga hetero-
phylla

Pinus halepensis, Pinus pinea
Pseudotsuga menziesii, Larix occi-
dentalis, Picea engelmannii, Pinus
contorta, Abies lasiocarpa, Thuja pli-

cata, Tsuga heterophylla

feu de végétation

feu de végeétation

litiere, brulage dirigé

morphologie, roussissement, mor-

talité

mortalité
épaisseur de l’écorce, roussisse-

ment, mortalité

Peterson & Ryan (1986)

Rigolot (2004)

Ryan
(1988)

&  Reinhardt
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1.2. Problématique et objectifs

En Corse, les brtilages dirigés sont fréquemment utilisés dans les foréts de P. nigra subsp.
laricio (Poiret) Maire comme moyen de prévention des feux de végétation. Ce taxon a été
relativement peu étudié comparativement aux autres pins méditerranéens, probablement
du fait de son insularité. Sa réponse face aux variations saisonniéres (sécheresse, froid
hivernal), tout comme sa résistance a un stress thermique sont encore mal connues, parti-
culierement dans des conditions hétérogenes de terrain (par ex. quantité de combustible,
age et morphologie des arbres). Des études précédentes (Cannac et al., 2007a,b, 2009a,b,
2011) sur P. nigra subsp. laricio ont mis en évidence des effets des brilages dirigés sur
la concentration en différents éléments (pigments, métabolites secondaires) et sur le flux
de résine. Ces indicateurs ont montré une augmentation de la concentration en phénols,
révélant un probable stress ainsi qu'une réduction de la concentration en pigments, sus-
ceptible d’affecter négativement l'activité photosynthétique. Ces effets ont été observés a
court et plus long (quelques semaines a quelques mois), et étaient plus importants apres
des brulages de printemps qu’apres des brilages d’automne. Riches de ces enseignements,
nous avons souhaité, en concertation avec les gestionnaires forestiers, orienter nos travaux
vers l'identification des impacts d’un brtlage réalisé en conditions extrémes, a savoir un
bralage mené le plus tardivement possible au printemps, sur un site en forte pente avec
une biomasse au sol importante. Ces conditions de briilage répondent aux attentes des ges-
tionnaires forestiers qui souhaitent pouvoir travailler également au printemps afin d’avoir
plus de temps disponible pour mener a bien leurs chantiers. Les brtlages dirigés de prin-
temps présentent aussi I’avantage de diminuer fortement la charge de combustible au sol
pour I’été qui va suivre.

Si les dernieres études menées sur P. nigra subsp. laricio (Cannac et al., 2009a,b; Ferrat
et al., 2010) ont mis en évidence un impact des bralages dirigés au niveau des aiguilles,
elles ont également montré de fortes variations verticales de température, et pointé du
doigt le stress thermique important qui pouvait étre infligé au niveau du tronc, avec no-
tamment des effets sur le fonctionnement hydrique. Il nous a donc semblé pertinent de
concentrer nos recherches sur l'utilisation de bioindicateurs mettant en lien le fonction-
nement photosynthétique et hydrique des arbres, comme le flux de séve, la fluorescence
chlorophyllienne et les échanges gazeux.

Une approche pluridisciplinaire reste essentielle pour répondre a cette problématique,
et notre équipe de recherche bénéficiant dorénavant d’une technologie plus pointue, nous
avons choisi d’associer aux indicateurs de vitalité, des mesures thermodynamiques inno-
vantes a l'intérieur des troncs.

L'ensemble des indicateurs choisis sera suivi sur une période précédant le bralage di-

rigé suffisamment longue pour analyser le cycle saisonnier du fonctionnement de P. nigra
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subsp. laricio ; notamment sa tolérance a la période hivernale et la sécheresse estivale. Afin
d’avoir une vue d’ensemble des effets des briilages dirigés sur les communautés végétales,
il sera nécessaire de suivre I’évolution des autres strates de végétation.

Dans un objectif de gestion durable des foréts, il est primordial de s’intéresser aux diffé-
rentes classes d’ages. Une étude précédente en pépiniere (Ferrat et al., 2010) s’est intéres-
sée a déterminer 1’étagement de la température entre le sol et le houppier et a étudier des
impacts physiologiques (fluorescence chlorophyllienne) a court terme (8 j) sur de jeunes
individus, théoriquement plus sensibles. Les résultats obtenus seront complétés par une
nouvelle étude préliminaire en pépiniére, grace a l'utilisation d’indicateurs complémen-
taires.

Dans cette étude, nous nous attacherons a répondre aux questions suivantes :

= Quel est le cycle physiologique de P. nigra subsp. laricio ?

= Quelle est l'intensité des transferts de chaleur lors d’un briilage dirigé ?

= Quels sont les effets d’un brilage dirigé tardif de printemps sur la physiologie du pin

laricio et sur la végétation de sous-bois ?

Les résultats obtenus permettront d’une part de mieux connaitre le fonctionnement de
P. nigra subsp. laricio et d’autre part de conseiller les gestionnaires forestiers dans le but

d’une pratique durable des brilages dirigés.

1.3. Parametres physiologiques

Parmi les indicateurs physiologiques choisis pour cette étude, les mesures de flux de
seve brute sont utilisées afin d’étudier les mouvements d’eau dans le tronc (Lu et al., 2004).
Etant trés sensibles aux variations météorologiques (Anfodillo et al., 1998; Delzon & Lous-
tau, 2005) ainsi qu’a I’état physiologique de ’arbre, elles fournissent des réponses précises
vis a vis des variations journalieres et saisonnieres. De nombreuses études ont montré que
les arbres sont capables de diminuer leur flux de seve pendant une période de sécheresse
(Anfodillo et al., 1998; Klein et al., 2014a,b; Lu et al., 2004). La valeur du flux de seve
dépend fortement des pertes d’eau au niveau du feuillage, une diminution de la transpira-
tion ou de I'indice foliaire peut donc engendrer une diminution du flux de séve (Delzon &
Loustau, 2005; Renninger et al., 2013).

Les mesures de fluorescence chlorophyllienne nous renseignent quant a elles sur 1'uti-
lisation de la lumiére par les feuilles. L’énergie lumineuse absorbée par la chlorophylle
associée au photosysteme II (PSII) a trois destinées possibles : elle peut étre utilisée pour
la photochimie (pour transférer un électron du centre de réaction de la chlorophylle, P680,

vers le récepteur quinone du PSII, Q). Elle peut aussi étre perdue sous forme de chaleur
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1.3 Parameétres physiologiques

ou réémise sous forme de fluorescence (Baker, 2008). Des mesures de cette fluorescence
chlorophyllienne sous différentes lumieres (intensité ou longueur d’onde) permettent de
quantifier différents parameétres liés a 1'utilisation de la lumiére par la plante (Maxwell &
Johnson, 2000) :

* le rendement quantique du PSII (PPSII), ou efficience de la photochimie du PSI]I, il
correspond a la proportion de la lumiére absorbée par la chlorophylle associée au

PSII qui est utilisée pour la photochimie;

* le quenching photochimique (qP) nous renseigne sur la proportion de centres de

réaction du PSII qui sont ouverts ;

* le rendement quantique maximum du PSII (F,/F,,) correspond a l’efficience maxi-
male de la photochimie du PSII, c’est-a-dire quand tous les centres du PSII sont ou-

verts, sa valeur optimale est d’environ 0,83;

* le quenching non photochimique (NPQ) est linéairement lié a la dissipation d’énergie

sous forme de chaleur.

En ce qui concerne les mesures d’échanges gazeux, elles permettent de mesurer ou d’esti-
mer différents parametres liés a la fixation du carbone et a la perte d’eau (Long & Bernac-
chi, 2003) :

* la photosynthese (A) nous renseigne sur la quantité de CO, assimilé;
* la conductance stomatique (gs) correspond a la perte d’"H,O par les stomates;

* la conductance mésophyllienne (g.,) quantifie le transfert de CO, au travers du mé-

sophylle;

* le taux maximum de carboxylation de la Rubisco (V pnay) est le taux maximum de

carboxylation de la rubilose-1,5-bisphosphate (RuBP) par la Rubisco;

* le taux maximum de transport d’électrons (J,,x) correspond au taux maximum de

transfert d’électrons qui dirige la régénération de la RuBP ;
* le taux d’export du triose-phosphate depuis les chloroplastes (TPU).

Certaines especes d’arbre ont des processus tres plastiques en terme d’échanges gazeux et
de photochimie. Les réponses dépendent de 1’espéce, de la provenance et du stade de dé-
veloppement (Repo et al., 2004) et subissent des variations saisonnieres (Lundmark et al.,
1998; Ottander et al., 1995; Ogaya et al., 2011). Ces réponses sont attribuées a des varia-

tions de température et de disponibilité en eau. La température optimale d’assimilation de
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la lumiere et du CO, est d’environ 25°C pour de nombreuses espéces (Warren & Dreyer,
2006; Kositsup et al., 2009; Ge et al., 2012). Un stress thermique, froid ou chaud, peut
étre responsable d’une forte diminution de ces parametres (Méthy et al., 1997; Murata
et al., 2007; Lindfors et al., 2015). La quantité d’énergie lumineuse regue par les feuilles a
aussi une influence sur son assimilation, une intensité lumineuse trop importante peut en-
gendrer des dommages photochimiques (Melis, 1999; Murata et al., 2007). Les effets d'un
stress hydrique sur A, V nax Jmax €t gs ont été observés chez de nombreuses especes (Xu
& Baldocchi, 2003; Warren & Dreyer, 2006; Avola et al., 2008; Way & Sage, 2008). Des me-
sures simultanées d’échanges gazeux et de fluorescence chlorophyllienne ont montré des
variations dans le rendement du PSII et dans 1’assimilation du carbone pour une plante
de culture (Vigna unguiculata L.) pendant une période de sécheresse (Souza et al., 2004) et
pour Quercus douglasii Hook. & Arn. pendant un suivi de trois ans (Osuna ef al., 2015). Des
diminutions simultanées du flux de seve et de g, ont été observées pour des sapins (Picea
abies (L.) H. Karst)) en état de stress hydrique estival, pendant un suivi de cinq mois (Lu
et al., 1995).

1.4. La végétation en Corse et le pin laricio

Le climat de la Corse est marqué par une période estivale seche, ce qui lui confére un
climat méditerranéen, de ce fait, on retrouve de nombreuses especes sclérophylles parti-
culierement bien adaptées au déficit hydrique. Cependant, le relief de I’ile engendre d’im-
portantes variations locales du climat, la température moyenne annuelle varie de 17 a
19°C sur le littoral a -3 a 1°C sur les sommets. Les variations de température sont asso-
ciées a des changements de précipitations, bioclimat semi-aride (entre 400 et 600 mm.an!)
sur le littoral a per-humide (> 1000 mm.an!) en altitude (Quézel & Médail, 2003 ; don-
nées Météo France). Ces changements engendrent un étagement de la végétation (Jean-
monod & Gamisans, 2013 ; Fig. 2), en Corse, on distingue sept étages de végétation : ther-
moméditerranéen, mésoméditerranéen, supraméditerranéen, montagnard, subalpin, cryo-
oroméditerranéen et alpin.

Le régime ancien des feux de foréts a également profondément modelé la végétation
et le paysage, de nombreuses especes méditerranéennes présentent des stratégies d’adap-
tation aux feux. Certaines especes possedent des stratégies leur permettant de survivre a
un incendie, telles qu'une écorce particuliérement épaisse qui isole les tissus vivants de
la température (e.g. Q. suber L.). D’autres stratégies concernent la recolonisation du mi-
lieu, soit par voie végétative (rejet de souches) soit par voie sexuée (avec des semences qui

résistent a la température). Les feux, avec une fréquence modérée, ont faconné des pay-
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F1G. 2. — Schéma des étages de végétation en Corse, d’aprés Gamisans (1999).

sages ouverts, caractéristiques des écosystéemes méditerranéens, les perturbations qu’ils
engendrent favorisent une biodiversité importante.

Le caractere insulaire de la Corse favorise I'endémisme, parmi les 2238 taxons indi-
genes de I'ile (sur 2724 taxons présents), 170 sont sub-endémiques et 132 sont endémiques
stricts. Malgré un état de conservation de la flore assez bon, 688 taxons indigenes (30% de
la flore indigene) dont 86 (sub-)endémiques sont rares ou tres rares et donc menacés (Jean-
monod & Gamisans, 2013).

Pinus nigra et ses différentes sous-espéces représentent une importante surface fores-
tiere dans le bassin méditerranéen (3,5 10° ha), du Maroc a la Turquie (Richardson, 2000).
Cette étude porte sur Pinus nigra subsp. laricio (Poir.) Maire var. corsicana (Loudon), com-
munément appelé pin laricio de Corse ou simplement laricio. Ses foréts caractérisent les
montagnes corses dans les étages supraméditerranéen et montagnard (900 a 1800 m d’al-
titude), cette variété est tres proche de la variété calabrica présente en Calabre et en Sicile
(Rameau et al., 2008). Bien qu’elle soit endémique de Corse, sa large utilisation en refo-
restation fait qu’elle est aujourd’hui principalement présente dans les foréts continentales
(Schabaver, 2001 ; Fig. 3). Clé de voute d’un écosysteme complexe, P. nigra subsp. laricio

joue un role dans le maintien de nombreuses especes animales et végétales. Sa valeur pa-
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trimoniale est exceptionnelle et ses habitats naturels sont classés comme prioritaires dans
la directive « Habitats » (Leone & Lovreglio, 2004).

Volume sur pied de pin laricio X G
en m3 par km? par région forestiére nationale | 1. . <

] 10- 50 fool A ', T
] 50- 100 S, R ot N

e

100 - 500
I 500 - 2 900

Fig. 3. — Carte représentant le volume sur pied de pin laricio par région forestiere francaise en 2001,
d’apres Rousselet et al. (2003).

En Corse, le pin laricio est I'essence la plus abondante, il occupe 20 305 ha de foréts
publiques (soit 22%) et 4 859 ha de foréts privées (Office National de Foréts, 2011). 11 est
principalement présent en peuplement pur (84%) et de régénération naturelle (85% ; don-
nées IFN, relevées entre 2003 et 2007), ces peuplements sont principalement matures, la
classe d’age la plus représentée est 100-159 ans (40% de la surface). Le pin laricio constitue
une véritable richesse économique pour l’ile, le volume prélevé oscille autour de 25 000
m3.an! pour un prix généralement compris entre 35 et 50 €.m3. Autrefois utilisé comme
bois de marine, d’ameublement et pour le gemmage, le pin laricio est actuellement utilisé
comme bois de charpente (76%), de coffrage (14%) et en menuiserie (10% ; Office National
de Foréts, 2006a,b).

A l’age adulte, les pins laricio atteignent 30 a 50 m de hauteur, leur tronc est élancé et
droit, le rhytidome est gris argenté, les branches sont fines et horizontales, les rameaux
de couleur brun-rouge. Les aiguilles de couleur vert cendré sont regroupées par deux,
souples, longues de 12 a 15 cm, elles croissent de mai-juin jusqu’a octobre et persistent 2 a

3 ans. Les cones sont ovoides et coniques. La cime est peu dense et conique. Les arbres ont
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une longévité de plusieurs siecles (Rameau et al., 2008; Jeanmonod & Gamisans, 2013).

Pinus nigra subsp. laricio se développe sous un bioiclimat humide ou perhumide, ou les
précipitations sont supérieures a 800 mm.an’!, il supporte a la fois les hivers froids et les
étés secs. Il préfere les sols acides (granitique, sableux ou schisteux) et craint le calcaire
actif et 'engorgement en eau (Rameau et al., 2008; Jeanmonod & Gamisans, 2013).

1.5. Organisation du manuscrit

Apres ce chapitre introductif, un matériel et méthodes général est présenté dans le cha-
pitre 2, dans cette partie sont détaillés les caractéristiques des sites expérimentaux et des
arbres échantillonnés, I'instrumentation des bralages dirigés ainsi que la mise en ceuvre
des mesures physiologiques. Le chapitre 3 décrit le fonctionnement saisonnier de Pinus la-
ricio sur le site d’étude, qui a été réalisé avec un suivi des arbres témoins pendant deux ans.
Ces résultats ont fait 'objet d’un article publié ( Lapa et al. (2017), présenté en Annexe A).
Les résultats obtenus servent de socle pour analyser les réponses écophysiologiques obser-
vées dans les chapitres suivants.

L'expérimentation de brilage dirigé effectuée en milieu naturel est décrite et analysée dans
le chapitre 4, suivie d’'une expérimentation préliminaire en pépiniere sur de jeunes indi-
vidus au chapitre 5.

L’échantillonnage et le traitement des données spécifiques a chaque expérimentation sont
précisés au début de chacun de ces chapitres.

Enfin, ce manuscrit termine par une analyse globale des résultats obtenus, ainsi que par
des préconisations pour les gestionnaires forestiers et des propositions pour des travaux

complémentaires.
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CHAPITRE

Materiel et Méthodes

Deux brulages dirigés ont été réalisés dans deux sites expérimentaux, en conditions
réelles dans une forét de P. nigra subsp. laricio (forét de Cervello) et en conditions semi-
controlées en pépiniere (pépiniere de Castelluccio). Pour chaque expérimentation, une ap-
proche pluridisciplinaire associant une caractérisation physique du feu et le suivi pré- et

post-briillage dirigé d’indicateurs physiologiques a été réalisée.

2.1. Expérimentation en milieu naturel

2.1.1. Description du site

Les mesures ont été réalisées dans un peuplement pur et de régénération naturelle de P.
nigra subsp. laricio var. corsicana situé dans la forét de Cervello, vallée du Verghellu, Ve-
naco, France (42°11°48,5"N 9°05’39,6"E) a environ 1200 m d’altitude (Fig. 4 et 5). Il s’agit
d’une forét communale gérée par 1’Office National des Foréts. La zone d’étude a une sur-
face de 1100 m?, la pente est d’environ 70-80% avec une exposition Nord-Est. Cette zone
a été divisée en deux, une parcelle témoin de 300 m? et une parcelle destinée a subir un
brilage dirigé (parcelle « brtilée ») de 800 m? (Fig. 4). Les surfaces terrieres des parcelles
témoin et bralée étaient respectivement de 36,5 et de 31,5 m2.ha! au début de I’étude.
L’indice de compétition a été mesuré pour tous les pins suivis d’apres la méthode de Hegyi
(1974 in Prévosto, 2005). Le sol est brun et peu profond avec de nombreux affleurements
rocheux granitiques. Cette parcelle n’est plus exploitée depuis une trentaine d’années.

Vingt-quatre pins co-dominants ont été sélectionnés de maniere aléatoire pour des me-
sures de flux de séve, entre juillet 2013 et octobre 2015. Parmi eux, 18 arbres ont été sé-
lectionnés pour des mesures de fluorescence chlorophyllienne et d’échanges gazeux, entre
décembre 2013 et juillet 2015. Les caractéristiques des arbres échantillonnés sont présen-

tées dans les tableaux II et III.
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2.1 Expérimentation en milieu naturel

FiG. 4. — Plan de la zone d’étude incluant les parcelles témoin (T) et briilée (B), la fleche rouge situe
la forét de Cervello. Source de 1'image aérienne : www.geoportail.gouv.fr/, source de la
carte : www.openstreetmap.org/

FiG. 5. — Vue de la parcelle briilée avant le brulage dirigé, forét de Cervello, mai 2014.
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TaBLeAuU II. - Diametre a hauteur de poitrine (DHP), hauteur, age et longueur des sondes a dissi-
pation thermique (TDP) des arbres témoins. Les mesures de fluorescence chlorophyl-
lienne et d’échanges gazeux ont été réalisées sur les arbres signalés par un astérisque.

T1* T2* T3* T4* T5 Te* T7+* T8 T9* Ti10 TI11* TI12

DHP (cm) 15,0 14,5 13,0 12,5 12,5 13,5 19,0 18,0 21,0 21,5 20,0 21,0
Hauteur (m) 11,8 131 86 69 73 11,5 8,6 13,5 10,1 8,0 10,1 12,7
Age (années) 45 38 36 29 23 22 29 42 42 42 50 43

Sonde TDP (mm) 30 30 30 30 30 30 50 50 50 50 50 50

TaBLeau III. — Diametre a hauteur de poitrine (DHP), hauteur, dge, longueur des TDP et épaisseur
de I’écorce des arbres de la parcelle briilée. Les mesures de fluorescence chlorophyl-
lienne et d’échanges gazeux ont été réalisées sur les arbres signalés par un astérisque.

B1* B2* B3 B4 B5* Beé6* B7* B8 B9* B10* Bll1* Bl12

DHP (cm) 16,0 16,0 12,0 12,5 14,0 13,0 17,0 17,0 20,8 17,0 23,0 19,3
Hauteur (m) 9 88 10,7 86 7,8 79 12,7 97 11,1 13,3 11,6 13,0
Age (années) 28 33 43 24 31 29 41 49 45 35 45 42
Sonde TDP (mm) 30 30 30 30 30 30 50 50 50 50 50 50
Epaisseur de 17,7 13,0 14,0 17,7 20,3 15,3 25,7 18,7 22,7 15,0 23,3 24,7

I’écorce (mm)

2.1.2. Instrumentation du brulage dirigé
Caractérisation des conditions du brulage dirigé

Le brialage dirigé a été réalisé le 11 juin 2014 entre 10h30 et 12h30 par les forestiers
sapeurs de Haute-Corse. Des prélevements de litiere ont été effectués en trois points pour
chaque parcelle sur une surface de 0,25 m?, la litiére a ensuite été séchée a 60°C jusqu’a

masse constante. La quantité de litiere au sol sera ensuite exprimée en g.m de poids sec.

Mesures de température

Afin de caractériser le brtilage dirigé, nous avons réalisé les mesures de température a la
base du tronc, a 20 cm au dessus du sol. Les 12 pins suivis de la parcelle briilée ont été ins-
trumentalisés a l'aide de thermocouples installés coté sous le vent (coté haut de la pente),
car les dommages thermiques sont généralement observés de ce coté en raison de flux de
recirculation des flammes (Costa et al., 1991; Michaletz & Johnson, 2007). Deux mesures

ont été réalisées sur chaque arbre, une dans le tronc sous I’écorce a proximité du cambium
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(Tableau III) et une seconde a l'extérieur du tronc. Afin de placer les thermocouples aussi
pres que possible du cambium, des trous de 1 mm de diametre ont été percés au travers
de I’écorce, perpendiculairement au rayon du tronc. Des thermocouples de type K (Omega
Engineering, Inc. Stamford, Connecticut, USA) a jonctions minces (shield de 250 ym avec
un diametre de fil de 50 ym) ont été utilisés pour leur temps de réponse rapide (< 0,4 s)
et pour minimiser les erreurs de mesures (rayonnement et rétention de chaleur). Le corps
des thermocouples a été isolé a 'aide de matériaux isolants multicouches a base de fibres
de céramique, les cables d’extension ont été enterrés dans le sol pour éviter toute dégra-
dation thermique pendant le briilage dirigé. Les thermocouples ont été branchés sur des
centrales de mesures alimentées par batterie (CR3000, Campbell Scientific Ltd., Lough-
borough, UK) situées a 'extérieur de la zone de brtlage. Afin de minimiser la longueur
des cables d’extension (< 10m) et optimiser la réception du signal, trois enregistreurs de
données ont été utilisés. La température a été enregistrée toutes les secondes. Ces mesures
permettent de déterminer la température maximale et le temps de résidence (pour un
seuil déterminé) pour chacun des compartiments étudiés (air et cambium). Les mesures
de température de l'air servent également a estimer l'intensité de la ligne de feu. Celle-ci
est définie par I’équation de Byram comme le produit du combustible consumé (kg.m2),
de la vitesse de propagation (m.s!) et de la chaleur dégagée par la combustion, qui est de

18 000 kJ.kg! pour la plupart des végétaux (Byram, 1959).

2.1.3. Suivi météorologique

Des données météorologiques ont été fournies par une station météorologique installée
dans une clairiere située a quelques metres de la parcelle. La température et ’humidité
relative (CS215, Campbell Scientific Ltd.,Loughborough, UK) ont été mesurées toutes les
30 secondes, les valeurs ont été enregistrées toutes les 30 minutes. Les précipitations (Rain
Gauge 52203, R. M. Young Corporation, Traverse City, MI, USA) ont été mesurées et en-
registrées toutes les 30 minutes. Les données ont été enregistrées dans une centrale de
mesures (CR1000, Campbell Scientific Ltd., Loughborough, UK) alimentée par une batte-
rie, elle-méme rechargée par un panneau photovoltaique. Les mesures de température et

d’humidité relative serviront a calculer le déficit en pression de vapeur (VPD).

2.1.4. Suivi physiologique
Flux de seve

Le flux de seve a été mesuré grace a des sondes a dissipation thermique (TDP) d’apres
la méthode de Granier (1985). Ce dispositif est constitué de deux sondes, insérées radia-

lement dans le tronc, I'une au-dessus de l'autre et a une distance déterminée (Fig. 6). La
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premiere sonde, celle du haut, est chauffée en continu avec une puissance constante et pos-
sede un thermocouple a mi-longueur de la sonde, la seconde sonde est équipée du méme
thermocouple, mais ne dispose pas de résistance chauffante. La différence de température
entre les deux sondes permet de calculer, de maniere simple et précise, le flux de séve en
continu. Des sondes de 30 et 50 mm (TDP-30 et TDP-50, Dynamax Inc., Houston, TX, USA)
ont été utilisées en fonction du diametre de I’arbre (Tableaux II et III). Les sondes ont été
installées a hauteur de poitrine (1,30 m) avec la méme exposition (Nord-Est) et ont été pro-
tégées du soleil avec un isolant réfléchissant. Le flux a été mesuré toutes les 30 secondes,
les valeurs ont été enregistrées toutes les 30 minutes, du 13 juillet 2013 au 26 octobre
2015. Les données ont été enregistrées dans une centrale de mesures (CR3000, Campbell
Scientific Ltd., Loughborough, UK) alimentée par une batterie, elle-méme rechargée par
des panneaux photovoltaiques. Pendant les hivers, a cause du faible taux de rechargement
des batteries par les panneaux photovoltaiques, un seul arbre par parcelle a été suivi (B1
et T2). Les autres sondes ont été débranchées apres la diminution et la stabilisation du flux
(a cause de I’hiver) et ont été rebranchées quand le flux a augmenté a nouveau. Le flux a

été calculé d’apres Granier & Gross (1987), selon les équations 1 et 2.

_ ATM-AT )
B AT

ou k est un nombre sans unité, AT est la différence de température entre 1’aiguille chauf-

k

fée et 'aiguille de référence (non chauffée), ATM est la valeur maximale de AT (en l’ab-
sence de flux). Plus le flux est important, plus AT sera faible.
La relation entre le flux de séve F (m3.m=2.s!) et k a été déterminée de maniere empirique,

elle correspond a I’équation 2.

F=118,9910%k! 23! (2)

Pour plus de commodité, le flux sera ensuite exprimé en dm3.dm2.h! ou en dm?.dm-=2j1L.

Echantillonnage

Les échantillons pour les mesures de fluorescence chlorophyllienne et d’échanges ga-
zeux ont été prélevés a I'aide d’un échenilloir sur des branches exposées au soleil et hautes
de 5-6 m, toujours a la méme position du houppier et avec la méme orientation (Nord-Est).
Ils ont été immédiatement recoupés dans l'eau et stockés ainsi pour éviter tout phénomene
de cavitation (Warren et al., 2003a). Pour assurer la mise en ceuvre de mesures fiables et

éviter les aiguilles sénescentes, les mesures ont toujours été effectuées sur les aiguilles de
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F1G. 6. — Schéma du dispositif de mesures TDP, d’apres Dynamax (1997).

I’année en cours (Warren, 2006; Sperlich et al., 2015), a I’extrémité de la branche. Les me-
sures ont été réalisées dans le méme ordre et aux mémes heures chaque mois. Une étude
préliminaire sur P. nigra subsp. laricio a mis en évidence que la coupe n’avait pas d’effet sur
les mesures de fluorescence chlorophyllienne et d’échanges gazeux pendant au moins 12
heures apres la coupe (données non présentées). Des résultats similaires ont été observés
pour d’autres coniferes, dont Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco et Pinus pinaster Aiton
(Warren et al., 2003b; Warren, 2006).

Fluorescence chlorophyllienne

La fluorescence chlorophyllienne a été mesurée a l'aide d’'un PAM 2100 (Heinz Walz
GmbH, Effeltrich, Germany) et des pinces a feuilles DLC-8, qui permettent ’acclimata-
tion a l'obscurité. Trois mesures par branches, sur des aiguilles différentes, ont été réali-
sées dans I’heure qui a suivi la coupe apres une acclimatation a l'obscurité d’au moins 30
minutes. La fluorescence chlorophyllienne est mesurée en exposant des feuilles a une lon-
gueur d’onde donnée et en mesurant la lumiére réémise a une longueur d’onde supérieure
(Maxwell & Johnson, 2000). Pour le PAM 2100 les longueurs d’onde de la lumiére de me-
sure, de la lumiere actinique et des flashs de saturation sont respectivement de 650, 665 et
< 710 nm, seule la lumiere réémise a une longueur d’onde > 710 nm est détectée (Fig. 7).
Quatre parametres ont été suivis : le F,/F,,, le DPSII, le qP et le NPQ, ces parameétres ont

été calculés d’apres Maxwell & Johnson (2000), selon les équations 3 a 6.
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Sp SP

MB AL AL

A

Fig. 7. — Séquence typique d’une courbe de fluorescence chlorophyllienne, d’apres (Maxwell &
Johnson, 2000). Principe des mesures : une lumiere de mesure est allumée (MB), le ni-
veau zéro de fluorescence est mesuré (F,). Lapplication d’un flash saturant (SP) permet la
mesure du niveau maximum de fluorescence (F?,). Une lumiere actinique, qui permet une
activité photosynthétique (AL) est appliquée, une fois la fluorescence stabilisée, un second
flash de saturation (SP) est appliqué pour mesurer la fluorescence maximale a la lumiére
(E,,). Le niveau de fluorescence mesuré immédiatement avant le second flash de saturation
est nommé F,. La lumiere actinique (AL) est éteinte, le niveau zéro de fluorescence « a la
lumiére » (F,) est estimé en présence de lumiére rouge lointain.

F, —F
Dpgyy = mF, : (3)
m
F —F
p=_" ! 4
=5 _F (4)
F,, - F
E,/E, = mF : (5)
m
E, - F,
NPQ:% (6)
m
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2.1 Expérimentation en milieu naturel

Echanges gazeux

Les mesures d’échanges gazeux ont été réalisées a 'aide d’un LI-6400XT Portable Pho-
tosynthesis System équipé d’un injecteur de CO, (6400-01) et d’'une chambre a conifere
éclairée (6400-22L ; LI-COR Inc., Lincoln, NE, USA). Afin d’estimer le taux maximum de
carboxylation de la Rubisco (V .y ), le taux maximum de transport d’électrons (J .y), I uti-
lisation de la triose-phosphate (TPU) et la conductance mésophylienne (g,,), des courbes
A-C; ont été réalisées avec 13 étapes de concentration en CO, : 350, 275, 200, 125, 50,
450, 550, 700, 900, 1100, 1300, 1600 et 2000 pmol.mol'!. Les autres parametres étaient
constants (rayonnement photosynthétiquement actif (PAR) = 1200 pmol.m=2.s! avec une
lumiere rouge/bleue (ratio 0,94/0,06), température = 25°C, flux d’air = 350 pmol.s! et
VPD = 1,2 + 0,05 kPa). Pour plus de précision, trois mesures ont été enregistrées a 30 se-
condes d’intervalle pour chaque palier de CO,. La photosynthese (A) et la conductance
stomatique (gs) ont été enregistrées durant le premier palier de CO, (350 pmol.mol*) car
il est le plus proche de la concentration ambiante en CO,. V ax, Jmax €t TPU ont été es-
timés d’apres le modele de Farquhar, von Caemmerer et Berry (Farquhar et al., 1980; von
Caemmerer, 2000) grace au service présenté par Gu et al. (2010) et disponible a l’adresse
http://leafweb.ornl.gov/. D’apres les travaux de Flexas et al. (2012) et de Sun et al. (2014),

nous avons choisi d’estimer g, afin d’éviter une sous-estimation de V., et de Jax.

2.1.5. Suivi botanique

Afin de réaliser un suivi botanique, la parcelle témoin a été divisée en deux placettes
Nord et Sud (TN et TS) de surface égale (150 m?) et la parcelle briilée a été divisée en quatre
placettes basses Nord et Sud, hautes Nord et Sud (BBN, BBS, BHN et BHS) de surface égale
(200 m?; Fig. 8). Les relevés de végétation ont commencé un mois avant le brtlage dirigé
(15 mai 2014), un relevé a été réalisé un mois apres le brilage (16 juillet 2014) et les trois
années suivantes (24 avril 2015, 19 mai 2016 et 21 juin 2017). Ces relevés sont basés sur

les indices d’abondance-dominance et de sociabilité de Braun-Blanquet (1932).
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F1. 8. — Plan de la zone d’étude incluant les placettes de relevés botaniques, la fleche rouge situe la
forét de Cervello. Source de 'image aérienne : www.geoportail.gouv.fr/, source de la carte :
www.openstreetmap.org/

2.2. Expérimentation en pépiniere

2.2.1. Description du site

Une expérimentation a été réalisée sur de jeunes P. nigra subsp. laricio a la pépiniere ter-
ritoriale de Castelluccio (gérée par la Collectivité Territoriale de Corse), Ajaccio (41°55’54,8"N
8°42’58,2"E) a environ 40 m d’altitude (Fig. 9). Les pins sont issus de semis de graines ré-
coltées en Corse dont la croissance s’est déroulée pendant 5 ans dans un sol sablonneux.
Un an avant le brtlage dirigé, les pins ont été transférés en pleine terre dans un sol argilo-
limoneux avec une pente quasi nulle. Ils ont été placés en lignes, par rangée de deux,
espacés de 50 cm (Fig. 9). Les arbres ont été irrigués pendant toute la période de culture,
l'arrosage a été stoppé quelques jours avant le briilage dirigé. Les caractéristiques mor-
phologiques moyennes des pins, au printemps 2014, sont présentées dans le tableau IV.
Au total, la parcelle contenait 67 pins, 35 qui ont subi un brtlage dirigé, que 'on note
«brulés » et 32 témoins. La disposition des arbres ainsi que des différentes mesures réali-
sées sur les arbres sont présentées Fig. 10.
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2.2 Expérimentation en pépiniere

F1G. 9. — Expérimentation a la pépiniére de Castelluccio, Ajaccio. La fleche bleue situe la pépiniere
de Castelluccio. Source de la carte : www.openstreetmap.org/

TaBLeauU IV. — Diameétre a 50 cm et hauteur (moyenne + erreur standard) des arbres de la pépiniere
de Castelluccio, en avril 2015.

Bralés Témoins

Diameétre (mm) 33,8+0,9  31,6+0,8
Hauteur (m) 2,51+0,06 2,39+0,04
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2.2 Expérimentation en pépiniere

2.2.2. Instrumentation du brulage dirigeé
Caractérisation des conditions du brulage dirigé

Le brilage dirigé a été réalisé le 26 juin 2015 entre 9h30 et 10h30, une charge de com-
bustible au sol a été créée de maniere artificielle par I’apport d’aiguilles avec une masse de
500 g.m™2 sur une surface de 1,5 x 9 m (1 m avant les premiers arbres et 50 cm de chaque
coté). Cette charge a été identifiée comme la charge minimale ayant des effets négatifs sur

la physiologie des pins lors d’une étude précédente (Ferrat et al., 2010).

Mesures de température

Lors du brualage dirigé, des mesures de températures ont été réalisées sur six pins, sur
chaque arbre quatre thermocouples ont été utilisés, dont trois a la base de l’arbre : a I’ex-
térieur du tronc, au niveau du cambium et de la moelle; et 1 au niveau du feuillage (a
un metre du sol). Le thermocouple au niveau de la moelle permet d’assurer une mesure
précise, l'installation de thermocouple au niveau de cambium étant difficile a cause de la
finesse de 1’écorce. Afin de placer les thermocouples dans le tronc, des trous de 1 mm de
diameétre ont été percés au travers de 1’écorce, perpendiculairement au rayon du tronc. Des
thermocouples de type K (Omega Engineering, Inc. Stamford, Connecticut, USA) a jonc-
tions minces (shield de 250 ym avec un diametre de fil de 50 pm) ont été utilisés pour leur
temps de réponse rapide (< 0,4 s) et pour minimiser les erreurs de mesures (rayonnement
et rétention de chaleur). Le corps des thermocouples a été protégé a 'aide de matériaux
isolants multicouches a base de fibres de céramiques, les cables d’extension ont été placés
en hauteur pour éviter toute dégradation thermique pendant le brtlage dirigé (Fig. 9). Les
données ont été enregistrées toutes les secondes dans une centrale de mesures (CR3000,
Campbell Scientific Ltd., Loughborough, UK).

2.2.3. Parametres suivis
Flux de séve

Le flux de seve a été mesuré grace a des sondes a dissipation thermique (TDP) d’apres
la méthode de Granier (1985). Des sondes de 10 mm (TDP-10, Dynamax Inc., Houston,
TX, USA) ont été utilisées en raison du faible diametre des arbres (41,5+5,4 mm en 2015).
Les sondes ont été installées a 50 cm du sol (afin de ne pas sous-estimer le flux) avec la
meéme exposition (Sud) et ont été protégées du soleil avec un isolant réfléchissant. Le flux
a été mesuré toutes les 30 secondes, les valeurs moyennes ont été enregistrées toutes les 30
minutes, du 21 mai 2015 au 30 avril 2016 dans une centrale de mesures (CR3000, Camp-

bell Scientific Ltd., Loughborough, UK). Elle était alimentée par une batterie, elle-méme
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rechargée par un panneau photovoltaique. Le flux a été calculé d’apres Granier & Gross
(1987), selon les équations 1 et 2 page 23 et exprimé en dm®.dm2h"! ou en dm®dm=2j1.
Le suivi a été réalisé sur trois arbres bralés et un témoin (le faible échantillonnage a été

imposé par des raisons budgétaires).

Perte de conductivité

La perte de conductivité a été mesurée au niveau des branches par la méthode de colo-
ration du xyléme (pourcentage de perte de conductivité par coloration du xyleme (PSX))
décrite par Hietz et al. (2008). Les mesures ont été réalisées sur 10 arbres bralés et 5 té-
moins. Des branches ont été prélevées le matin a environ 1,50 m de hauteur et ont été
immédiatement recoupées dans l’eau, le feuillage a été humidifié et elles ont été placées
dans un sac plastique puis transportées ainsi jusqu’au laboratoire. Un fragment de branche
de 3 cm de longueur a été recoupé dans ’eau, I’écorce a été retirée puis 1 cm de la branche
a été inséré dans un tube en silicone, le diametre de la branche correspondait au dia-
metre interne du tube, (6 mm) relié a un réservoir de phloxine B (Sigma Chemical Co., St.
Louis, MO, USA). La hauteur de la colonne de solution était de 95 cm, ce qui correspond
a une pression de 9,5 kPa, insuffisante pour déboucher/remplir les vaisseaux embolisés.
Lorsque le colorant sortait par extrémité de I’échantillon, celui était déconnecté puis rincé
afin de retirer I'excédent de colorant a la surface. Cinq rondelles de 1 mm d’épaisseur ont
été découpées, « coté sortie ». Elles ont ensuite été séchées a l'air libre avant d’étre pho-
tographiées. Un traitement informatique des images a été réalisé en collaboration avec
Tom Toulouse (Doctorant de I’équipe Feux, au sein de la thématique vision) sous Matlab
(version R2016a). Lorsque le duramen était présent, il a été supprimé manuellement des
images afin de ne pas fausser la mesure. La segmentation des parties colorées ou non des
branches a été réalisée grace aux équations 7 a 9.

Loran(x) =0,2989 x Ig(x) + 0,587 x Ig(x) + 0,114 x I(x) (7)

gray
—min(Ig(x), Ig(x), Ig(x)) x 3

1 ,
I =255
Sar () X Ig(x) + Ig(x) + I(x)

(8)

BWI(X) _ 1 if Igray(x) + ISat(x) <t (9)

0 else
ou I(x) représente le pixel x de I'image I; Iy, I, Ig sont respectivement les composantes
rouge, verte et bleue de I'image I. BW| est le masque de I'image I ou le 1 correspond aux
branches et le 0 a I’arriére plan; t est un seuil qui a été fixé a 0, 2. Cette segmentation peut

contenir des pixels faux positifs, afin de les supprimer, l'algorithme utilisé sélectionne
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2.2 Expérimentation en pépiniere

uniquement les groupes de pixels dont la taille est comprise ente S,,;,, et S,,,,. D’apres le
diamétre des branches et la résolution des images, les tailles S,,;,, = 100 and S,,,,x = 5002
ont été choisies. Ensuite, pour chaque composant connecté b,, de I'image de segmentation
BW], les parties colorées des branches sont séparées des parties non colorées d’apres la
saturation Ig,; des pixels des branches. Le ratio r des parties non colorées des branches n a

été calculé d’apres I’équation 10.

_ Card(x € b"/Igq(x) < tsy)
B Card(x € b")

ou tg, est un seuil fixé 95. Ce ratio est calculé pour chaque branche.

r(by)

(10)

Fluorescence chlorophyllienne

La fluorescence chlorophyllienne a été mesurée a ’'aide d’'un PAM 2100 (Heinz Walz
GmbH, Effeltrich, Germany) et des pinces a feuilles DLC-8, qui permettent ’acclimatation
a l'obscurité. Trois mesures par branches, sur des aiguilles différentes de I’année en cours,
ont été réalisées apres une acclimatation a I'obscurité d’au moins 30 minutes. Quatre para-
metres ont été suivis : le F/F,,, le ®PSII, le qP et le NPQ, ces parameétres ont été calculés
d’apres Maxwell & Johnson (2000), d’apres les équations 3 a 6 page 25. Ces mesures ont été
réalisées sur 10 arbres briilés et 5 arbres témoins. Les premieres mesures ont été réalisées
deux jours avant le brilage (le 24 juin 2015), puis quelques heures apres le briilage (le 26
juin 2015). Ensuite, des mesures ont été réalisées le 29 juin 2015, le 09 juillet 2015, le 16
octobre 2015 et le 15 avril 2016.

Suivi morphologique et roussissement des aiguilles

Les caractéristiques morphologiques (hauteur et diameétre a 50 cm) ont été mesurées sur
tous les arbres au printemps 2014, 2015 et 2016 afin de suivre la croissance. Le pourcen-
tage d’aiguille roussies a été suivi régulierement apres le brtulage dirigé, il est exprimé par
tranche de 25%.
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CHAPITRE

Variations saisonnieres du flux de
seve et des performances photo-
synthétiques de Pinus nigra subsp.
laricio dans une forét mediterranéenne

naturelle

3.1. Introduction

Pinus nigra subsp. laricio a été relativement peu étudié comparativement aux autres
taxons de pins méditerranéens, probablement du fait de son insularité. Les études exis-
tantes concernant sa croissance et sa physiologie ont été réalisées sur des plantations de
plaine et sous un climat océanique ou semi-continental (Lebourgeois & Becker, 1996; Le-
bourgeois et al., 1998; Lebourgeois, 2000), donc dans des conditions stationnaires et clima-
tiques éloignées des conditions de son aire de répartition d’origine. Des études climatiques
et dendrochronologiques ont mis en évidence les impacts négatifs de sécheresses estivales
sur la croissance de différentes sous-especes de P. nigra (Herguido et al., 2016; Lebourgeois,
2000; Martin-Benito et al., 2008).

Néanmoins, il existe un manque de données concernant le fonctionnement hydrique et
photosynthétique de P. nigra, ces données sont essentielles pour évaluer ses réponses a
court terme aux conditions météorologiques afin de comprendre comment elles affectent
le fonctionnement de cette espéce. Elles serviront ensuite de base pour expliquer les ré-
ponses écophysiologiques de P. nigra subsp. laricio aux perturbations environnementales.

Nous nous sommes focalisés sur les arbres de la parcelle témoin sur lesquels nous avons
mesuré des indicateurs de vitalité : (a) flux de seve, (b) fluorescence chlorophyllienne et (c)
échanges gazeux pendant une période de deux ans, dans le but de répondre aux questions
suivantes :

= Quel est le cycle physiologique saisonnier de P. nigra subsp. laricio sous un climat
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3.2 Echantillonnage et traitement des données

méditerranéen ?
= Comment P. nigra subsp. laricio résiste-t-il aux conditions hivernales et a la sécheresse

estivale?

Nous émettons I’hypothese que les pins présenteront tous les signes de dormance pen-
dant I’hiver, avec une forte diminution de tous les parametres physiologiques. Nous sup-
posons également qu’en situation de sécheresse estivale, les pins diminueront leur flux de
seve et les échanges gazeux, au détriment de I’assimilation de carbone. Ce comportement
serait caractéristique d’une stratégie de conservation de 1’eau (Anfodillo et al., 1998; Ba-
quedano & Castillo, 2006; Delzon, 2015). Ces résultats apporteront des informations sur

les tendances physiologiques saisonniéres de P. nigra subsp. laricio.

3.2. Echantillonnage et traitement des données

3.2.1. Echantillonnage

Pour cette étude, nous nous sommes focalisés uniquement sur les 12 arbres témoins
(dont les caractéristiques sont présentées dans le tableau II page 21). Les mesures de flux
de seve ont été réalisées entre le 13 juillet 2013 et le 26 octobre 2015. Les mesures de
fluorescence chlorophyllienne et d’échanges gazeux ont été réalisées sur neuf arbres entre
décembre 2013 et juillet 2015. L’intervalle entre les campagnes de mesures était de un a

trois mois, selon les conditions météorologiques et ’accessibilité de la zone d’étude.

3.2.2. Analyses statistiques

Les analyses statistiques on été réalisées a ’aide de R 3.2.3 pour Linux (R Core Team,
2016). Les différences statistiques entre les dates de mesures des parametres de fluores-
cence chlorophyllienne et d’échanges gazeux ont été testées a I’laide d’ANOVA a un facteur
et de tests de Tukey quand la normalité et ’homoscédasticité étaient vérifiées (par des
tests de Shapiro-Wilk et de Levene). Le cas échéant, des tests de Kruskal-Wallis et de Wil-
coxon ont été utilisés (Crawley, 2007). Le seuil de significativité a été établia P < 0,05. Les
relations entre le flux de séve et le VPD ont été testées a ’aide du coefficient de corrélation
de Spearman, ce dernier a été choisi parce que la relation entre le flux de seve et le VPD
est non-linéaire et monotone. Les pentes et les ordonnées a l'origine des relations A/g;,
A/gmn et g, /g ont été utilisées afin d’explorer les variations dans les transferts de CO, au
travers des saisons (Sperlich et al., 2015). Des analyses de co-variance (ANCOVA) ont été
utilisées afin de tester la différence entre les pentes et les ordonnées a 'origine des droites

de régressions (Crawley, 2007).
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Pinus nigra subsp. laricio dans une forét méditerranéenne naturelle

3.3. Résultats

3.3.1. Parametres météorologiques

Les parametres météorologiques ont été similaires d’'une année a l'autre, avec des étés
relativement chauds et secs et des hivers plutoét doux. L'année 2015 a connu 'hiver le
plus froid (température minimale moyenne de -1,5°C en février) et 'été le plus chaud
(température maximale moyenne de 29,5°C en juillet; Fig. 11a). La fin de I’été 2014 a été
particulierement seche, avec 41 jours sans pluie (31 juillet - 09 septembre) et seulement
14,5 mm de précipitations en septembre (Fig. 11b). D’importantes variations journalieres
et saisonnieres du VPD ont été observées (Fig. 11c), les valeurs les plus importantes (> 2

kPa) ont été observées I’été.
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Fig. 11. — Température (°C) journaliéere moyenne (courbe noire), minimale et maximale (courbes
grises; a), précipitations journalieres (mm.j!; b) et VPD (kPa; c), entre le 13 juillet 2013
et le 26 octobre 2015.

3.3.2. Flux de seve

Les mémes tendances de flux de seve ont été observées pour tous les arbres suivis

(Fig. 12). Par contre, I'amplitude du flux varie d’un arbre a l'autre, et cela indépendamment
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3.3 Résultats

de l'age, de la taille, du diametre et de la position dans la parcelle (P > 0,05). Les valeurs
du flux de seve (Fig. 13) les plus faibles ont été observées I’hiver (< 0,15 dm?.dm2.h!), les
valeurs les plus importantes au début de 1’été (jusqu’a 0,84 dm3.dm2.h! en juillet 2013).
Un ralentissement du flux s’est produit a la fin de chaque été (< 0,33 dm3.dm2.h"! en sep-
tembre, pour toutes les années). Le coefficient de corrélation de Spearman montre d’im-
portantes corrélations positives (> 0,7) entre les valeurs diurnes du flux de seve et du VPD

pendant les périodes de flux élevé (Tableau V).

Arbre

™M

o
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o
"

0.25+
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FiG. 12. — Variations journaliéres du flux de seve (dm3.dm2.h"!) entre le 15 et le 19 juillet 2014 pour
tous les arbres suivis. L'axe des abscisses représente les heures de la journée.
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F1G. 13. — Variations saisonnieres du flux de séve (dm3.dm=2h"') entre le 13 juillet 2013 et le 26
octobre 2015. La courbe représente la valeur moyenne pour tous les arbres, seul un arbre
(arbre 2) a été suivi entre le 15 novembre 2015 et le 28 avril 2014 et entre le 4 novembre
2014 et le 24 avril 2015.

TasLEAU V. — Coefficient de corrélation (p) de Spearman entre les valeurs diurnes du flux de seve
(moyenne du flux des arbres) et le VPD.

Mois p de Spearman Mois p de Spearman
2013-07 0,79 2014-09 -0,34
2013-08 0,76 2014-10 -0,05
2013-09 0,37 2014-11 -0,47
2013-10 0,51 2014-12 -0,25
2013-11 -0,06 2015-01 0,08
2013-12 -0,44 2015-02 -0,34
2014-01 -0,37 2015-03 -0,20
2014-02 0,10 2015-04 0,52
2014-03 0,22 2015-05 0,68
2014-04 0,57 2015-06 0,79
2014-05 0,75 2015-07 0,53
2014-06 0,72 2015-08 -0,04
2014-07 0,72 2015-09 -0,01
2014-08 0,14 2015-10 0,11

3.3.3. Fluorescence chlorophyllienne

Le ©PSII (Fig. 14a) est relativement stable (valeurs maximales d’environ 0,6), la valeur

la plus faible a été observée en mars 2014 (0,48). Les valeurs les plus faibles (0,79) du

F,/F,, (Fig. 14b) ont été observées I'hiver et au début du printemps (janvier - avril) 2014

et 2015. 11 est stable les autres mois (~ 0,84). Le qP (Fig. 14c) est maximum au printemps

(0,81 en avril 2014) alors que les valeurs minimales ont été observées 1’été (0,73 en juillet
2014 et 0,74 en juillet 2015). Le NPQ (Fig. 14d) a subi des variations différentes des autres
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3.3 Résultats

parametres, les valeurs les plus importantes (1,38) ont été observées en hiver 2014 (jan-
vier) et les valeurs les plus faibles (0,47) au printemps 2014 (mai). Les résultats des tests

statistiques sont présentés dans la figure 14.
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Fi. 14. — Valeurs moyennes du ®PSII (a),F,/F,, (b), qP (c) et NPQ (d). Ces parameétres sont sans
unité. Les barres d’erreurs représentent l'erreur standard. Les différences significatives
entre les dates sont signalées par des lettres différentes (P < 0,05).

3.3.4. Echanges gazeux

La valeur maximale de la photosynthése (A; ~ 4 pmol.m2.s°!) a été observée pendant
I’hiver/printemps 2014 et le printemps 2015. Une diminution significative de A (de 3,45
a la valeur minimale 0,65 pmol.m™2.s!) a été observée entre juillet et septembre 2014
(Fig. 15a). Des diminutions significatives de g¢ (Fig. 15b) et de g, (Fig. 15c; de 84,5% et

76,0%, respectivement) ont été observées pendant 1’été 2014 (entre juillet et septembre).
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Le Vimax, 1€ Jmax et le TPU (Fig. 15d-f) ont subi peu de variations saisonniéeres. Les résultats
des analyses statistiques sont présentés dans la figure 15.

La pente de la relation A/g, (Fig. 16a) est plus importante et l'ordonnée a l'origine est
plus faible pour les étés 2014 et 2015 et I'automne 2014. Pour I'hiver 2015, l'ordonnée a
l'origine est plus faible que pour les autres saisons, sauf par rapport aux étés 2014 et 2015
et a l'automne 2014. L'ordonnée a l'origine de la relation A/g,, (Fig. 16b) est également
plus faible pour les étés 2014 et 2015 et 'automne 2014 alors que la pente est plus impor-
tante uniquement pour 1'été et 'automne 2014. Concernant la pente de la relation g.,/g;s
(Fig. 16c), elle est plus importante pour les étés 2014 et 2015 et 'automne 2014. Les résul-
tats de ’ANCOVA sont présentés dans les tableaux XVII a XIX (Annexe B), les équations,

R? et les P des régressions linéaires sont présentées dans le tableau XX (Annexe B).
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3.4. Discussion

Cette étude a long terme dans un peuplement naturel de P. nigra a permis de réaliser
pour la premiére fois une analyse saisonniére de 'utilisation de la lumiére, de ’assimila-
tion du carbone et du statut hydrique pour cette espece.

L’hiver, la photochimie et I’assimilation de carbone sont plutot stables comparées aux
valeurs observées chez d’autres especes. Le F,/F,, (Fig. 14b) est tres stable I’hiver, proba-
blement en raison des températures observées sur notre parcelle (majoritairement > 0°C).
En effet, des températures plus faibles peuvent induire une diminution importante de 1’ac-
tivité du photosysteme II (PSII), a la fois chez des espéces d’angiospermes et de gymno-
spermes (Ottander et al., 1995; Lundmark et al., 1998; Baquedano & Castillo, 2006). Des
variations significatives de tous les parametres de fluorescence chlorophyllienne ont été
observées, mais la faible diminution du F,/F,, (max. 5%), associée a la relative stabilité
des autres parametres photochimiques (PPSII, gP et NPQ ; Fig. 14) sont le signe de bonnes
performances photosynthétiques et de I’absence de stress. En effet, il est important de spé-
cifier que ces différences statistiques du F,/F,, nont pas d’effets biologiques, ces valeurs
sont trés proches de la valeur considérée comme optimale du F,/F, (= 0,83; Maxwell &
Johnson, 2000; Miller et al., 2001; Sperlich et al., 2015). Les parameétres d’échanges ga-
zeux (A, g, 8m, Vemax Jmax €t TPU) sont également restés stables pendant les deux hivers
(Fig. 15), cela montre que l’assimilation de carbone et la conductance stomatique sont
toujours possibles I’hiver. La photosynthese (A) est 25% plus faible pendant ’hiver 2015
que pendant ’hiver 2014, des différences similaires sont également observées pour V .,
Jmax €t TPU. Cela peut étre dii aux températures légerement plus faibles I’hiver 2015 (en
moyenne 2,6°C en 2014 et 1,5°C en 2015 pendant les périodes d’échantillonnage) et ex-
plique probablement la faible ordonnée a l'origine de la droite de régression de A/g, pour
cette saison (Fig. 16a); I'absence de changement de la pente indique la stabilité du ratio
Algs.

Les variations saisonnieres du flux de seve (Fig. 13) observées chez P. nigra subsp. laricio
sont cohérentes avec la littérature. Des relations importantes entre la canopée et I’atmo-
sphere ont été démontrées dans des peuplements de coniferes par Anfodillo et al. (1998).
Le VPD est connu pour étre un facteur prédominant pour le flux de seve, mais la force
de cette relation dépend de la stratégie des espéces (espéces conservatrices/dépensieres en
eau ou tolérantes a la sécheresse) et de la morphologie du houppier (Anfodillo et al., 1998;
Baquedano & Castillo, 2006; Delzon, 2015). Pendant ’hiver, le flux de seve et le VPD
sont tous deux faibles mais leurs variations ne sont pas corrélées (coefficient de corréla-
tion < 0,5; Tableau V). Cette absence de corrélation peut étre expliquée par la dormance
hivernale des arbres (photopériode, rayonnement photosynthétiquement actif (PAR) et

températures faibles). Une activité photosynthétique importante associée a un faible flux
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de séve brute peut ne pas causer de déséquilibre dans la production et le transport des
sucres puisque le flux de seve élaborée ne semble pas corrélé, ou influencé, par le flux de
seve brute (Peuke ef al., 2001).

Entre mars et avril 2014, 'augmentation du @PSII serait a la fois d1 a une augmentation
de la proportion de centres du PSII ouverts (qP) et a une diminution du NPQ (Maxwell &
Johnson, 2000). Des valeurs similaires ont été observées pour tous les parametres de fluo-
rescence chlorophyllienne aux printemps 2014 et 2015. La photosynthése (A) est restée
importante pendant le printemps, mais elle a légerement diminué au début de 1’été (-15%
entre mars et juillet pour 2014 et 2015). Simultanément, une augmentation du flux de

seve, probablement di a une augmentation du VPD, a été observée (Anfodillo et al., 1998).

Le climat méditerranéen est défini par une combinaison de criteres thermiques et hy-
driques : il est caractérisé par des étés chauds et secs (Quézel & Médail, 2003). 11 affecte
la physiologie des plantes et il est fréquemment responsable de stress hydriques (Gulias
et al., 2002; Maseyk et al., 2008; Klein et al., 2014a,b). Dans notre parcelle, la fin de 1’été
2014 a été particulierement seche, avec 41 jours consécutifs sans pluie et seulement 14,5
mm de précipitations en septembre. Nos résultats (Tableau V) montrent que la corrélation
entre le VPD et le flux de seve des arbres suivis n'est pas constante. Ils sont fortement
positivement corrélés a la fin du printemps et au début de 1’été (coefficient de corrélation
> 0,7). Mais a la fin de 1’été (septembre 2013, aott 2014 et 2015), la corrélation est de-
venue moins importante, particulierement les deux dernieres années, ou le coefficient de
corrélation est < 0,2. La diminution du flux de séve, malgré un VPD important peut étre
expliquée par une sécheresse importante et des températures élevées. En effet, les préci-
pitations influencent la teneur en eau du sol et la disponibilité en eau pour les arbres, et
donc déterminent les conditions de stress (Anfodillo et al., 1998; Klein et al., 2014b). Des
effets similaires de la sécheresse sur le flux de séve ont été observés pour d’autres especes
de coniferes (Lu et al., 1995; Anfodillo et al., 1998; Klein et al., 2014a). La diminution du
flux de seve est probablement causée par une fermeture des stomates afin de réduire la
transpiration. En effet, des diminutions significatives de g (82,5%) et de g, (76%) ont été
observées entre juillet et septembre 2014. Ces phénomenes semblent plus importants chez
les coniferes que chez les angiospermes (Warren et al., 2004; Sperlich et al., 2015) et sont
caractéristiques des espéces qui ont une stratégie de conservation de ’eau lors d’une sé-
cheresse (Anfodillo et al., 1998; Baquedano & Castillo, 2006; Delzon, 2015). En effet, les
especes acclimatées a la sécheresse peuvent avoir une capacité photosynthétique plus éle-
vée pour compenser la réduction de C; (due a la fermeture des stomates) pour maintenir
leur performance photosynthétique (Flexas et al., 2002). Les espéces ayant une stratégie de
dépense de 'eau lors d’une sécheresse (par exemple Quercus ilex L.), quant a elles, main-

tiennent g¢ élevé pendant une période de sécheresse (Sperlich et al., 2015).
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En réponse a la baisse de g, P. nigra subsp. laricio a augmenté son rendement intrin-
seque d’utilisation de I'eau (forte pente et faible ordonnée a l'origine de A/g, pour les étés
2014 et 2015 et 'automne 2014 ; Fig. 16a) et a diminué sa limitation de g,, (forte pente et
faible ordonné a l'origine de A/g,, ; Fig. 16b; Sperlich et al., 2015). L'absence de variations
significatives de la pente A/g,, pendant I'été 2015 peut étre expliquée par des précipi-
tations plus importantes, par rapport a I’été précédent, néanmoins la faible ordonnée a
l'origine est cohérente avec une légere diminution de A. Malgré 'augmentation de l'effi-
cience d’utilisation en eau et en CO, (g, et g,, important), la photosynthese (A) a diminué
en septembre 2014. La diminution de A en réponse au stress hydrique a probablement
été causée par la réduction de g (i.e. fermeture des stomates) plutot que par la réduction
de g, (Cornic, 2000; Warren et al., 2004; Lawlor & Tezara, 2009). Cela est confirmé par
une pente g,,/gs plus importante pendant les étés 2014, 2015 et l'automne 2015. Des di-
minutions non-significatives de V .x, Jmax €t TPU ont été observées a la méme période.
Entre juillet et septembre 2014, les parameétres de fluorescence chlorophyllienne sont res-
tés constants. L'activité du PSII semble donc étre moins sensible a la sécheresse que le flux
de seve et les échanges gazeux, des résultats similaires ont été observés par Souza et al.
(2004) chez Vigna unguiculata L.

La réponse photosynthétique a la sécheresse peut changer selon la stratégie de l'espece.
La diminution de l'efficacité photochimique est plus importante pour les especes tolé-
rantes (Quercus coccifera L., Q. ilex et Juniperus phoenica L.) que pour les espéces sensibles
Pinus halepensis Mill.) (Martinez-Ferri et al., 2000). L'activité du PSII produit de I’ATP et
du NADPH, qui sont utilisés dans la fixation du carbone (cycle de Calvin). La réduction
de l'assimilation de carbone peut provoquer un exces d’ATP et de NADPH, mais ces deux
composés peuvent étre consommeés par le phénomene de photorespiration (Martinez-Ferri
et al., 2000; Osuna et al., 2015). La stabilité de l'efficacité photochimique que nous avons
observeé confirme la stratégie d’espece conservatrice pour P. nigra subsp. laricio.

La stabilité des parametres de fluorescence de la chlorophylle indique I’absence de stress
photoinhibiteur (Murata et al., 2007). Apres la période de sécheresse, A, g, et g, retournent
a leurs valeurs précédentes, ce qui signifie que les processus photosynthétiques ont été peu

ou pas du tout endommagés.

3.5. Conclusion

Ce suivi a long terme a fourni les premiéres informations sur la physiologie de P. nigra
subsp. laricio dans un climat méditerranéen. Les différents parametres n'ont pas montré la
méme sensibilité aux changements saisonniers. Le flux de seve est particulierement sen-

sible aux parametres météorologiques pendant toutes les saisons, tout comme A, g, et g,,,.
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Les parametres photochimiques, V ax, Jmax €t TPU montrent une certaine stabilité tout au
long de I'année. L'association de ces parametres a permis de démontrer que P. nigra subsp.
laricio conserve de bonnes performances en hiver (photochimie, assimilation continue du
carbone et conductances), en raison de températures douces et malgré un faible flux de
seve. Les pins résistent a la sécheresse estivale grace a une réduction du flux de seve et
de g, associée a la stabilité de 'efficacité photochimique, ce qui est caractéristique d’une
stratégie d’espece conservatrice en eau lors d’une sécheresse. Ces nouvelles données servi-
ront de base importante pour expliquer les réponses écophysiologiques de P. nigra subsp.

laricio aux facteurs environnementaux, notamment a I'impact des brilages dirigeés.
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HAPITRE

Influence d’un brialage dirigé sur une s
parcelle forestiere de Pinus nigra subsp.
laricio : transferts de chaleur, vitalite des
arbres et regéneération de la flore de

sous-bois

4.1. Introduction

En Corse, les brilages dirigés sont fréquemment utilisés dans les foréts de Pinus nigra
subsp. laricio comme moyen de prévention des incendies. Ce taxon a été relativement peu
étudié, sa résistance a un stress thermique est encore mal connue, particuliérement dans
des conditions hétérogenes de terrain.

Dans ce contexte, un briilage dirigé a été réalisé en conditions réelles dans une forét de
P. nigra subsp. laricio. Pour cette étude, nous nous sommes placés dans des conditions a la
limite des bonnes pratiques suivies par les gestionnaires forestiers de par la saison choisie,
la pente et la charge de litiere. Le suivi physiologique sur les arbres témoins a permis de
mettre en évidence qu’a la période du brulage dirigé, le flux de séve et les performances
photosynthétiques (assimilation de la lumiere et échanges gazeux) ont tous des valeurs
élevées. Les connaissances acquises ont permis de mettre en évidence que le brilage s’est
déroulé avant une période de stress hydrique (Lapa et al., 2017).

En plus du suivi physiologique sur les pins, une caractérisation du brulage dirigé a été
réalisée grace a des mesures de température a la base du tronc et a des mesures de la masse
de litiere. A I’échelle de la parcelle, la composition spécifique ainsi que le taux de recou-
vrement de la végétation de sous-bois ont été suivis, dans le but de répondre aux questions
suivantes :

= Quelle est 'intensité des transferts de chaleur au travers de 1’écorce dans des condi-

tions réelles de brtlage dirigé ?
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= Quels sont les effets d’un briilage dirigé de fin de printemps sur la physiologie de P.
nigra subsp. laricio ?

= Le brilage dirigé a-t-il une influence sur la résistance de P. nigra subsp. laricio a la
sécheresse ?

= Quels sont les effets d’un brtlage dirigé sur la végétation de sous-bois et quelle sera

la dynamique de recolonisation ?

Nous émettons I’hypothese qu’il y aura une réduction du flux de seve et de l'efficacité
du photosysteme II (PSII) apres le brilage dirigé. En ce qui concerne les échanges gazeux,
nous supposons qu’il y aura a la fois des effets négatifs a court terme (quelques jours) et
positifs a plus long terme (quelques semaines/mois) sur la photosynthese. Les transferts
de chaleur sous 1’écorce seront probablement supérieurs aux seuils 1étaux (pour les tis-
sus) observés dans la littérature. Nous supposons également que la richesse spécifique va

augmenter a cause de la réduction des strates herbacée et arbustive.

4.2. Echantillonnage et traitement des données

4.2.1. Echantillonnage

Pour cette étude, nous nous sommes focalisés sur I’'ensemble des arbres suivis (témoins
et brilés ; tableaux II et Il page 21). Les mesures du flux de séve ont été réalisées sur les 24
arbres (12 témoins et 12 bralés) entre le 13 juillet 2013 et le 26 octobre 2015. Les mesures
de fluorescence chlorophyllienne et d’échanges gazeux ont été réalisées sur 18 arbres (9
témoins et 9 bralés) entre décembre 2013 et juillet 2015. L’intervalle entre les campagnes
de mesures était de un a trois mois, selon les conditions météorologiques et ’accessibilité

de la zone d’étude.

4.2.2. Suivi botanique

Les relevés de végétation ont commencé un mois avant le brialage dirigé (15/05/2014),
un relevé a été réalisé un mois apres le bralage (16 juilet 2014) et les trois années sui-
vantes (24 avril 2015, 19 mai 2016 et 21 juin 2017). Ces relevés sont basés sur les indices

d’abondance-dominance et de sociabilité de Braun-Blanquet (1932).

4.2.3. Analyses statistiques

Les analyses statistiques ont été réalisées a 'aide de R 3.3.1 pour Linux (R Core Team,

2016). Les différences entre les deux traitements pour les flux de seve journaliers, les pa-
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rametres d’échanges gazeux et de fluorescence chlorophyllienne, ont été testées avec des
ANOVA a un facteur et des tests de Tukey quand la normalité et ’homoscédasticité étaient
vérifiées (par des tests de Shapiro-Wilk et de Levene). Le cas échéant, des tests de Kruskal-
Wallis et de Wilcoxon ont été utilisés (Crawley, 2007). Le seuil de significativité a été établi
a P <0,05. Les relations entre le flux de seéve des arbres brulés et témoins ont été testées a
I'aide du coefficient de corrélation de Spearman, ce dernier a été choisi parce que la rela-
tion entre le flux de séve des arbres est non-linéaire et monotone. La relation entre la tem-
pérature maximale mesurée au niveau du cambium, la température observée a l'extérieur
du tronc et I’épaisseur de 1’écorce a été testée a 'aide d’une régression linéaire multiple.
En ce qui concerne les données botaniques, une analyse des correspondance détendancée
(DCA) a été utilisée afin d’analyser les effets du brilage dirigé sur la distribution des es-
peces végétales. Une procédure de permutation multi-réponses (MRPP) a été utilisée afin
de tester les séparations multidimentionnelles entre les différents sites et dates des relevés
(Ghermandi et al., 2004). La diversité spécifique dans les placettes pour chaque date de
relevé a été quantifié grace a I'indice H' de Shannon (Stevens, 2009). La similitude dans la
composition spécifique dans les placettes au cours du temps a été mesurée grace a l'indice
de Seorensen (Serensen, 1948), d’apres Koleff et al. (2003).

4.3. Résultats

4.3.1. Caractéristiques du brulage dirigé

Le brialage dirigé a été réalisé le 11 juin 2014 entre 10h30 et 12h30 a la recule, dans le
sens de la descente de la pente par les forestiers sapeurs de Haute-Corse a ’aide de torches,
rateaux Rich et de sac-pompe a eau (Fig. 17). Les flammes étaient petites (< 0,3 m) et sont
restées confinées dans la parcelle brtlée. Avant le briilage, la masse de litiere (horizon
OL) dans la parcelle était de 656+28,3 g.m™. Le jour précédent le brilage dirigé, la tem-
pérature et I’humidité relative moyenne étaient de 19,5°C et de 50%. Pendant le briilage
dirigé, la température et ’humidité relative étaient comprises entre 23,6 et 27,1°C et entre
34,3 et 39,5%. L'intensité de la ligne de feu a été estimée entre 110 et 160 kW.m!, d’apres
I’équation de Byram (1959). Deux exemples de I’évolution de la température mesurée a la
surface de I’écorce et au niveau du cambium sont présentés figure 18. Un important gra-
dient de température a été observé entre la surface et les tissus internes. La température
maximale enregistrée a la surface de I’écorce est importante (985+100°C) mais le temps
de résidence (temps d’exposition a une température > 300°C) est inférieur a 10 min (410
+ 100 s). La chaleur est transférée dans le tronc, de la surface vers les tissus internes, par

conduction. Le temps nécessaire pour que le cambium atteigne sa température maximale
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Fic. 17. — Brtlage dirigé dans la forét de Cervello, le 11 juin 2014.

est une bonne indication des capacités isolantes de 1’écorce, le délai entre la température
maximale a la surface de I’écorce et au niveau du cambium est en moyenne de 20 min.
Cela correspond a un taux de chauffe moyen de 1,74°C.min"!. La température maximale
au niveau du cambium est de 34 + 11°C, avec un maximum de 56,6°C pour un arbre (ta-
bleau VI); les différences de température mesurée au niveau du cambium pour les arbres
ne sont pas expliquées par des différences dans I’épaisseur de 1’écorce ni par la tempé-
rature observée a l'extérieur du tronc (P > 0,05). A cause de l'inertie, le stockage de la
chaleur dans le tronc est resté important pendant une durée d’environ une heure. Les
flammes ont laissé des traces d’'une hauteur comprise entre 49 et 120 cm sur les troncs,
mais la calcination n’a été que superficielle. L’ébranchage thermique et le taux de roussis-
sement des aiguilles sont tous les deux faibles (< 5%), a I'exception d’un arbre (B6) dont
le taux de roussissement était d’environ 25%. Ces dommages s’expliquent par la présence
d’une quantité importante d’arbustes sous cet arbre, leur combustion ayant causé un dé-
gagement de chaleur particulierement élevé. Néanmoins aucun impact visuel (marque de
calcination, cicatrice) n’a été observé au niveau du tronc de cet arbre et les températures

mesurées sont similaires a celles des autres arbres.
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F1G. 18. — Températures a la surface de ’écorce (Air) et au niveau du cambium mesurées lors du
brilage dirigé dans la forét de Cervello, pour 'arbre B3 (a) et I'arbre B5 (b).
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TaBLeau VI. — Epaisseur de ’écorce, température maximale mesurée a ’extérieur du tronc (air) et
au niveau du cambium, temps nécessaire pour atteindre le pic de température au
niveau du cambium et taux de chauffe entre 'extérieur du tronc de le cambium,
pour chaque arbre.

Epaisseur de o Temps pour Taux de chauffe

Arbre l’élc)orce (mm) Tmax (*C) atteindre lep pIi)c (s) (°C min)
Air Cambium

B1 17,7 NA 53,35 998 3,62
B2 13,0 999 38,57 1301 1,56
B3 14,0 911 38,85 922 1,68
B4 17,7 1278 34,65 1028 1,22
B5 20,3 955 56,58 438 5,38
B6 15,3 1029 30,11 1551 0,83
B7 25,7 1078 NA NA NA
B8 18,7 926 24,54 1785 0,52
B9 22,7 845 26,14 1947 0,61
B10 15,0 951 18,53 2443 0,13
B11 23,3 927 27,34 1315 1,12
B12 24,7 956 28,32 1535 1,00

4.3.2. Litiere

Le briilage dirigé a causé une diminution de la masse de litiere d’environ 40% (du poids
sec), elle est passée de 656+23,3 g.m™2 (le 04 juin 2014) a 384+5,7 g.m™2 (le 13 juin 2014).
Seule la partie la plus superficielle (horizon OLn), constituée d’aiguilles non décomposées
et de branches fines, a brilé. Quelques mois apres le briilage (07 novembre 2015), la par-
celle brtilée a retrouvé une masse de litiére proche de celle de la parcelle témoin (786+63,6
et 788+191,7 g.m™2, respectivement). Trois ans apres le bralage dirigé (21 juin 2017), la
masse de litiere dans les parcelles briilée et témoin est respectivement de 813+51,5 et
633+38,2 g.m™.

52



Chapitre 4 — Influence d’un briilage dirigé sur une parcelle forestiére de Pinus nigra subsp.
laricio : transferts de chaleur, vitalité des arbres et régénération de la flore de sous-bois

4.3.3. Flux de seve

Des différences de flux de seve ont été observées entre les arbres témoins (max. 0,84
dm3.dm=2.h!) et les arbres bralés (max. 1,32 dm3.dm=2h; Fig. 19 et 20). Cependant, il
est important de noter que le flux des arbres témoins et brilés suit des tendances simi-
laires. Tout comme pour les arbres témoins, les arbres de la parcelle brilée montrent de
fortes variations journalieres et saisonnieres du flux de seve, des valeurs importantes ont
été observées pendant le printemps et le début de 1’été, et ont fortement diminué a la fin
de chaque été. La corrélation entre le flux de seve des arbres des deux parcelles est impor-
tante (> 0,7) au printemps et au début de 1’été mais beaucoup plus faible (< 0,5) I'hiver et
a la fin de l’été (Tableau VII).

Du fait de ces différences entre les arbres des deux parcelles et pour pouvoir comparer le
flux pré- et post-briilage dirigé, nous avons normalisé les flux des arbres témoins et briilés
(Meinzer et al., 2004). Le flux journalier (dm3.dm2j!) des arbres de chaque parcelle a été
divisé par sa valeur journaliere moyenne pour la période pré-brilage (entre le 13 juillet
2013 et le 10 juin 2014). Les valeurs moyennes de flux de seve des arbres témoins et bralés
pour cette période sont 1,976 et 3,372 dm?®.dm—2,j’!, respectivement. Pour toute la période
de mesures, les valeurs normalisées du flux journalier sont similaires pour les arbres té-
moins et bralés (P > 0,05). Deux semaines apres le brilage dirigé, le flux normalisé est
légerement supérieur pour les témoins par rapport aux bralés, mais cette différence n’est
pas significative (P > 0,05). Le flux normalisé est présenté par mois (flux normalisé moyen
de chaque mois pour les arbres des deux parcelles) pour toute la période d’étude (Fig. 21);
pour plus de précision, le flux normalisé moyen est également présenté par semaine, pour

les deux semaines précédant le brillage dirigé et les quatre semaines suivantes (Fig. 22).
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F1G. 19. — Variations saisonniéres du flux de séve des arbres témoins et brtlés (dm3.dm2h!) entre

le 13 juillet 2013 et le 26 octobre 2015. Les courbes représentent la valeur moyenne pour
tous les arbres de chaque traitement, seul un arbre par traitement a été suivi entre le 15
novembre 2015 et le 28 avril 2014 et entre le 4 novembre 2014 et le 24 avril 2015. La
ligne verticale en pointillés représente la date du brtilage dirigé.
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Fig. 20. — Variations du flux de seve des arbres témoins et brtlés (dm?.dm2.h!) entre le entre le 4
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juin 2014 et le 25 juin 2014. Les courbes représentent la valeur moyenne pour tous les

arbres de chaque traitement. La ligne verticale en pointillés représente la date du brtlage
dirigé.
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TasLeau VII. - Coefficient de corrélation (p) de Spearman entre les valeurs diurnes du flux de seve

Flux de séve normalisé
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(moyenne du flux des arbres) des arbres brilés et témoins.

Mois p de Spearman Mois p de Spearman
2013-07 0,96 2014-09 0,46
2013-08 0,96 2014-10 0,43
2013-09 0,40 2014-11 0,64
2013-10 0,75 2014-12 0,68
2013-11 0,02 2015-01 0,36
2013-12 0,37 2015-02 0,79
2014-01 0,49 2015-03 0,31
2014-02 0,42 2015-04 0,90
2014-03 0,70 2015-05 0,97
2014-04 0,87 2015-06 0,97
2014-05 0,96 2015-07 0,77
2014-06 0,94 2015-08 0,17
2014-07 0,90 2015-09 0,18
2014-08 0,43 2015-10 0,51
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F1G. 21. — Flux de seve normalisé pour les arbres témoins et briilés. Les histogrammes représentent

la valeur moyenne par mois du flux journalier, normalisée par la valeur moyenne pré-
brilage dirigé. Les barres d’erreurs représentent l’erreur standard. La ligne verticale en
pointillés représente le brilage dirigé.
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F1G. 22. — Flux de séve normalisé pour les arbres témoins et bralés. Les histogrammes représentent

la valeur moyenne par semaine du flux journalier, normalisée par la valeur moyenne pré-
brilage dirigé. Les barres d’erreurs représentent l'erreur standard. La ligne verticale en
pointillés représente le brtlage dirigé.
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4.3.4. Fluorescence chlorophyllienne

Tout comme pour les arbres témoins, les valeurs des parametres de fluorescence chlo-
rophyllienne des arbres bralés sont restées relativement stables pendant toute la période
de mesures (Fig. 23). Concernant l’effet du bralage dirigé, de faibles variations de F,/F,,,
DPSII et NPQ ont été observées immédiatement apres celui-ci. F,/F,, et DPSII ont légere-
ment diminué et NPQ a légerement augmenté, ces différences sont dues a des valeurs sin-
gulieres observées sur un arbre (B6) qui ont engendré une variation de la valeur moyenne
de chaque parametre. Cet arbre présentait un taux de roussissement des aiguilles (~25%)
plus important que celui des autres apres le briilage dirigé. Sur I'ensemble de la période
de mesures, les valeurs des paramétres de fluorescence chlorophyllienne des arbres bralés

ne sont pas significativement différentes de celles des arbres témoins (P > 0,05).

4.3.5. Echanges gazeux

Tout comme pour les arbres témoins, les parametres A, g, et g, des arbres bralés ont
subi des variations saisonnieres avec une forte diminution de leurs valeurs entre juillet et
septembre 2014 (Fig. 24a-c). Vemax, Jmax €t TPU ont subi quant a eux peu de variations
saisonnieres (Fig. 24d-f). Des différences significatives entre les parcelles ont été observées
pour A et g¢; A est plus faible pour les arbres témoins en septembre 2014 (P = 0,021), g
est plus faible pour les arbres témoins en février et en mars 2014 (P = 0,009 et 0,018, res-
pectivement). Pour les autres parametres, aucune différence significative (P > 0,05) entre

les arbres témoins et brilés n’a été observée.
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Fic. 23. — Valeurs moyennes du ©®PSII (a), F,/F, (b), qP (c) et NPQ (d). Les barres d’erreurs repré-
sentent l'erreur standard. Les différences significatives entre les traitements sont signa-
lées par des astérisques (P < 0,05). La ligne verticale en pointillés représente la date du

bralage dirigé.
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FiG. 24. — Valeurs moyennes de A (pmol.m2.s!; a), g, (mol.m2.s!; b), g, (yhmol.m=2.s"; c), Vimax
(pmol.m=2.st; d), Jinax (pmol.m2.st; e) et TPU (pmol.m2.s!; f). Les barres d’erreurs re-
présentent l’erreur standard. Les différences significatives entre les traitements sont si-
gnalées par des astérisques (P < 0,05). La ligne verticale en pointillés représente la date
du brilage dirigé.
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4.3.6. Suivi botanique

Dans 'ensemble de la zone d’étude, 28 especes ont été rencontrées, 4 especes d’arbres
(P. nigra subps. laricio var. corsicana, Acer monspessulanum L., Fraxinus ornus L. et Quercus
ilex). La strate arborescente est exclusivement constituée de P. nigra subps. laricio puisque
les individus des trois dernieres especes avaient une hauteur < 2 m. Trois especes d’ar-
bustes sont présentes, avant le brilage dirigé (relevé du 15 mai 2014), la strate arbustive
est principalement composée d’Erica arborea L. et de Juniperus oxycedrus L. dans les pla-
cettes bralées et de Genista salzmannii DC. dans les placettes témoins. La strate herbacée
comporte 21 especes, elle est principalement constituée de Deschampsia flexuosa L. et de
Brachypodium pinnatum (L.) P. Beauv dans toutes les placettes, mais également de Luzula
pedemontana Boiss. & Reut. et Brimeura fastigiata (Viv.) Chouard de maniére moins abon-
dante. Les 6 placettes présentent un taux de recouvrement important de la strate arbo-
rescente (entre 70 et 90%), les taux de recouvrement des strates arbustive et herbacée sont
compris entre 5 et 30% et entre 20 et 70%, respectivement (Tableaux IX et X). Apres le brii-
lage dirigé, le taux de recouvrement est resté stable dans les 2 placettes témoins, mais les
taux de recouvrement des strates herbacée et arbustive a fortement diminué (< 5% pour
ces deux strates) juste apres le briilage dirigé dans les 4 placettes brtlées. A la fin du suivi
(relevé du 21 juin 2017), le taux de recouvrement est toujours inférieur aux valeurs ini-
tiales (entre 5 et 15% pour 'arbustif et entre 15 et 30% pour 1’herbacé). Suite au bralage
dirigé, il n’y a pas eu d’apparition de nouvelles especes qui n’étaient pas déja présentes
dans I'une des placettes et 2 espéces ont disparu (Cruciata glabra (L.) Ehrend. et Galium
rotundifolium L.). La diversité spécifique, H" de Shannon (Tableaux IX et X), est comprise
entre 2,27 et 2,55 au début du suivi botanique. Elle varie trés peu au cours du temps pour
les placettes témoins, elle diminue fortement juste apres le brilage dirigé (< 1,10) avant
d’augmenter deés ’année suivante; a la fin du suivi la diversité reste inférieure a ses valeurs
initiales (entre 1,92 et 2,46).

La DCA (Fig. 25 et 26) explique 26% de la variabilité des données (les valeurs propres
des axes 1 et 2 sont 0,15 et 0,11, respectivement). L'axe 2 est fortement influencé par la ri-
chesse spécifique (P = 2,2 10). Les placettes témoins sont réparties uniquement sur l’axe
1, a gauche de I'axe pour la placette TS et a droite pour TN. La composition spécifique
de ces deux placettes a peu évolué dans le temps (Tableau VIII). Les différences entre les
placettes TS et TN peuvent s’expliquer par I’'abondance plus importante de Briza maxima
et J. oxycedrus dans la placette TS et de Luzula forsteri (Sm.) DC., G. salzmanii et Hieracium
murorum L. dans la placette TN. Pour le premier relevé, les placettes brulées sont répar-
ties dans les valeurs hautes de 1’axe 2, elles sont situées a proximité les unes des autres a
I'exception de BHN, qui posséde une richesse spécifique plus faible (Tableau IX). Immé-

diatement apres le briilage dirigé, les valeurs des placettes brtlées ont chuté le long de cet
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axe, cela a été provoqué d’une part par une diminution importante de la richesse spéci-
fique, qui a fortement modifié la composition spécifique (Tableau VIII) et d’autre part par
la diminution de I'abondance des espéces toujours présentes. Les trois années suivantes, la
richesse et 'abondance des espéces ont augmenté mais sont restées inférieures aux valeurs
pré-bralage dirigé (Fig. 27 a 30). La composition spécifique s’est fortement rapprochée de
la composition initiale des le printemps 2015 (Tableau VIII), ce qui a entrainé 'augmen-
tation de la valeur des placettes bralées le long de 1’axe 2. La procédure de permutation
multi-réponses (MRPP) indique des différences significatives entre les placettes et les dates
(P =0,001 et 0,005, respectivement).

TasLeau VIII. — Variations temporelles de l'indice de Serensen entre le premier relevé
(15/05/2014) et les suivants, pour chaque placette.

Date Placettes
BHN BBN TN TS BHS BBS

16/07/2014 0,53 0,33 1,00 0,97 0,30 0,36
24/04/2015 0,88 0,69 096 091 0,67 0,76
19/05/2016 0,79 0,72 0,97 094 0,71 0,75
21/06/2017 0,64 0,76 0,88 0,83 0,75 0,74
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Fic. 25. - DCA représentant les placettes (symboles) aux différentes dates (couleurs); les valeurs

propres des axes 1 et 2 sont 0,15 et 0,11, resp.
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F1g. 26. - DCA représentant les especes présentes dans la zone d’étude, les noms complets sont
présentés dans le tableau IX; les valeurs propres des axes 1 et 2 sont 0,15 et 0,11, resp.
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TaBLEAU IX. — Relevés botaniques des placettes témoins et brilées, sont présentés le taux de recouvrement de chaque strate, le nombre
d’espéces, le H" de Shannon et les indices d’abondance-dominance et de sociabilité (Braun-Blanquet, 1932), ainsi que le nom
abrégé des especes utilisé dans la Fig. 26.

15/05/2014 16/07/2014
Parcelle BHN BBN TN TS BHS BBS BHN BBN TN TS BHS BBS
Recouvrement A (%) 90 90 70 90 90 90 90 90 70 90 90 90
Recouvrement a (%) 10 30 20 5 20 5 <5 <5 20 5 <5 <5
Recouvrement h (%) 40 40 20 20 70 70 <5 <5 20 20 <5 <5
Nombre d’espéces 14 20 14 17 17 18 5 4 14 18 3 4
H’ de Shannon 2,30 2,55 2,27 236 233 238 1,08 047 2,27 242 0,39 0,60
Acer monspessulanum Acermons r r r r r r
Anthoxanthum odoratum  Anthodor + + + +
Asplenium andiatum Apleandi +
Brachypodium pinnatum  Bracpinn 2.3 1.3 23 13 44 44 1.3 + 24 24 + 1.3
Brimeura fastigiata Brimfast 1.1 + 22 + 1.1 11 2.2 +
Briza maxima Brizmaxi 1.2 1.2
Cruciata glabra Crucglab 1.1
Cyclamen repandum Cyclrepe 1.1
Deschampsia flexuosa Descflex 3.4 3.4 + 14 44 44 + + 1.4
Digitalis purpurea Digipurp + r + r
Erica arborea Ericarbo 1.3 2.3 r + + 1.3 r +
Fraxinus ormus Fraxormu r r r
Galium divaricatum Galidiva + + + 1.4 + +
Galium rotundifolium Galirotu + +
Genista salzmannii Genisalz + 1.3 + + 1.3
Geranium robertianum Gerarobe
Hieracium murorum Hiermuro + + + +
Hypochaeris robertia Hyporobe + 1.4 + + + 1.4 +
Jasione montana Jasimont + + + + +
Juniperus oxycedrus Junioxyc + 2.5 + 25 +
Luzula forsteri Luzufors + + + + +
Luzula pedemontana Luzupede 1.4 + + 14 14 14 + 14
Pinus laricio Pinulari 5.2 52 42 52 52 52 5.2 52 42 52 52 52
Pteridium aquilinum Pteraqui + + + + +
Quercus ilex Querilex + + + +
Saponaria ocymoides Sapoocym + + + + + + T + + T
Silene vulgaris Silevulg + + + + +
Viola reichenbachiana Violreic 1.1 + + + + +
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TaBLeAU X. — Relevés botaniques des placettes témoins et brilées, sont présentés le taux de recouvrement de chaque strate, le nombre

d’especes, le H" de Shannon et les indices d’abondance-dominance et de sociabilité (suite).

24/04/2015 19/05/2016 21/06/2017
Parcelle BHN BBN TN TS BHS BBS BHN BBN TN TS BHS BBS BHN BBN TN TS BHS BBS
Recouvrement A (%) 90 90 70 90 90 90 90 90 70 90 90 90 90 90 70 90 90 90
Recouvrement a (%) 5 15 20 5 10 5 5 15 20 5 10 5 5 15 10 10 15 15
Recouvrement h (%) 20 20 20 20 30 30 30 30 20 20 40 40 15 15 20 20 30 30
Nombre d’especes 13 12 13 16 10 11 14 13 15 17 11 14 11 14 18 24 15 19
H’ de Shannon 2,19 1,99 2,19 233 1,85 1,94 233 1,99 232 240 1,90 219 1,92 2,21 251 279 2,07 2,46
Acer monspessulanum r r r r r r r r r
Anthoxanthum odoratum + + + + + 1.3 + 1.3
Asplenium andiatum + + + + +
Brachypodium pinnatum 1.3 1.3 24 24 24 24 1.3 1.3 24 24 24 24 + 1.3 24 14 23 23
Brimeura fastigiata 1.1 + 22 + 1.1 1.1 1.1 2.2 + 1.1 1.1 + + r + r r
Briza maxima 1.2 1.4 + +
Cruciata glabra
Cyclamen repandum 1.1 1.1 +
Deschampsia flexuosa 1.3 1.3 + 1.4 1.3 1.3 1.3 1.3 + 1.4 1.3 1.3 1.3 1.3 + 1.4 2.3 2.3
Digitalis purpurea + + + + + + + +
Erica arborea + + r + + + + + r + + + + 1.3 r + 13 13
Fraxinus ormus r r + r
Galium divaricatum + + + + + + + +
Galium rotundifolium
Genista salzmannii 1.3 + 1.3 + 1.3 +
Geranium robertianum + + + +
Hieracium murorum + + + + + + + +
Hypochaeris robertia + + 1.4 + + + + + + + + + + + + +
Jasione montana + + + + + + + + + 1.3
Juniperus oxycedrus + + + + + + +
Luzula forsteri + 1.4 + 1.4 + +
Luzula pedemontana 1.4 1.4 + 1.4 1.4 + 1.4 1.4
Pinus laricio 5.2 5.2 4.2 5.2 5.2 5.2 5.2 5.2 4.2 5.2 5.2 5.2 5.2 5.2 4.2 5.2 5.2 5.2
Pteridium aquilinum + + + + +
Quercus ilex + + + + + r r
Saponaria ocymoides 1.2 1.2 + + 1.2 1.2 + + + + 1.3 1.3 + +
Silene vulgaris + + + + + + + + + + + + + + +
Viola reichenbachiana + + + + + + + + + + + + + + +
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4.3 Résultats

F1G. 27. — Vue de la parcelle briilée avant le briilage dirigé, forét de Cervello, mai 2014.

F1G. 28. — Vue de la parcelle brilée apres le brtlage dirigé, forét de Cervello, juin 2014.
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F1G. 30. — Vue de la parcelle briilée 3 ans apres le brilage dirigé, forét de Cervello, juillet 2017.

67



4.4 Discussion

4.4. Discussion

Le brilage dirigé a été réalisé en conditions limites, avec une forte pente, une charge
de combustible importante et tardivement au printemps. Le suivi pré-brtlage dirigé ainsi
que sur les arbres témoins a permis de mettre en évidence que le mois de juin correspond
a la pleine période de croissance : le flux de seve, A et ®PSII avaient tous des valeurs im-
portantes (Lapa et al., 2017).

Pendant le bralage dirigé, environ 40% de la masse de litiere a bralé, cette valeur est
proche de celle observée dans d’autres études (Reid et al., 2012; Renninger et al., 2013).
Pendant un brulage dirigé, la combustion n’est pas compléte, uniquement I’horizon le plus
superficiel, plus sec et plus aéré, briile. La combustion est influencée par différents para-
metres comme la charge et 'humidité de la litiere et des herbes vertes, la saison, le nombre
de jours depuis la derniere pluie et I’humidité relative (Reid et al., 2012). La combustion
des branches (des arbustes ou au sol) n’est pas non plus compléte, seules les branches les
plus fines (diametre < 4 mm) sont impliquées dans la dynamique des feux (Tihay-Felicelli
et al., 2016).

La mort de l'arbre dépend de 'intensité des dommages, Ducrey et al. (1996) ont testé
I'influence d’une chauffe appliquée autour du tronc, avec trois traitements : 70%, 90%
et 100% de la circonférence briilée. La chauffe appliquée a été suffisante pour causer la
nécrose du cambium. Les arbres dont 70-90% de la circonférence a été brtilée n'ont pas
montré de différence par rapport aux arbres témoins pour les parametres étudiés (crois-
sance du diameétre, traits morphologiques des aiguilles, flux de seve, potentiel hydrique).
A l’inverse, les arbres dont 100% de la circonférence a été brulée sont morts 1 a 5 mois
apres le traitement.

De nombreuses études portant sur la température 1étale et la profondeur de nécrose
dans le tronc utilisent une méthode de chauffe artificielle (Tableau I page 7). Bien qu’elles
apportent des informations importantes sur les transferts de chaleur et les dommages d’un
stress thermique, la comparaison entre ces études et des études de terrain est difficile. En
effet, la montée en température est rapide et réguliere lorsque la chauffe est artificielle
alors qu’elle est plus lente et irréguliére pendant un feu, tout simplement a cause de l'ir-
régularité du feu. Dans les études de mortalité des tissus causée par un stress thermique,
60°C a souvent été utilisé comme seuil létal de température (Kayll, 1963; Ducrey et al.,
1996; Gutsell & Johnson, 1996). Cependant, des expérimentations plus récentes ont mon-
tré que le processus de mort des cellules est taux dépendant, il est dirigé a la fois par la
vitesse de chauffe et par la durée, c’est-a-dire que la nécrose peut se produire a une tempé-
rature inférieure a 60°C si le temps d’exposition est suffisant (Jones et al., 2006; Michaletz

& Johnson, 2007). Une température de 45°C peut étre 1étale pour les cellules avec un temps
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d’exposition de plusieurs dizaines de minutes alors que quelques dizaines de secondes sont
suffisantes pour provoquer la mort a 63°C (pour des cellules du cambium et du liber de Po-
pulus tremuloides dans un bain d’eau chaude ; Dickinson & Johnson, 2004). Ces derniers ont
également observé des inégalités de sensibilité a la chaleur entre différentes especes, par
exemple, le taux de mortalité cellulaire est plus faible pour Pinus contrata Douglas ex Lou-
don que pour Populus tremuloides Michx, Picea engelmannii Parry ex Engelm et Pseudotsuga
menzieii. I1 est important de noter que toutes les cellules ne meurent pas simultanément,
dans I’étude de Dickinson & Johnson (2004), a 55°C les premieéres morts cellulaires ont été

observées apres moins de 200 s alors que la nécrose était totale apres plus de 600 s.

Pendant notre expérimentation, l'intensité de la ligne de feu (110-160 kW.m!) a été
faible et est restée dans une plage de valeurs trés proches (Byram, 1959). L'écorce a joué
un role isolant important, a 'extérieur du tronc la température est comprise entre 845 et
1278°C alors qu’au niveau du cambium elle est comprise entre 18,5 et 56,6°C. Pour l’arbre
B6, qui a subi des dommages plus importants du houppier, la température dans le tronc n’a
pas été particulierement élevée, probablement parce que les arbustes étaient trop éloignés
du tronc (2-3 m de distance, pour une hauteur d’arbuste d’environ 1 m), les dommages au
niveau des aiguilles ont alors été causés par convection (Michaletz & Johnson, 2007). Des
températures du cambium supérieures a 45°C ont été observées pour seulement 2 arbres
(Tableau XI). Pour l'arbre B1, la température au niveau du cambium est restée supérieure
a 50°C pendant 476 s; pour l’arbre B5, elle est restée supérieure a 55°C pendant 248 s
(Tableau XI). D’apres les résultats de Dickinson & Johnson (2004), cela peut causer la mort
de quelques cellules. Toutefois, il est important de noter que la température a été mesurée
en un seul point (coté sous le vent, ou elle est théoriquement la plus élevée) et que les
irrégularités de 1’écorce peuvent influencer les transferts de chaleur, elle n’est donc pas
représentative de la température de I'ensemble du cambium. En effet, la température n’est
pas constante autour du tronc (Gutsell & Johnson, 1996), notamment a cause des flux de
recirculation des flammes (Costa et al., 1991; Michaletz & Johnson, 2007). De plus, la mort
d’une partie des cellules ne signifie pas que les tissus (cambium et liber notamment) ne

sont plus fonctionnels (Michaletz & Johnson, 2007).

De nombreuses études se sont intéressées aux nécroses des méristémes, parce qu’ils sont
capables de régénérer d’autres tissus et organes qui ont subi des détériorations. Des dom-
mages thermiques au niveau du tronc peuvent avoir différents impacts en fonction du taux
de nécrose mais aussi en fonction des tissus touchés. Si le cambium est nécrosé sur toute
la circonférence du tronc, la régénération et la croissance secondaire dans cette zone sera
impossible. Il est important de noter que la nécrose du cambium par un stress thermique
s’accompagne également de la nécrose du liber, celui-ci étant situé a l'extérieur du cam-

bium. Le feuillage continuera a fixer le carbone mais les sucres produits ne pourront pas
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TaBLeau XI. — Température maximale mesurée a I’extérieur du tronc (air) et au niveau du cambium
et temps de résidence au-dessus de certains seuils. Les seuils de température au ni-
veau du cambium ont été déterminés d’apres Dickinson & Johnson (2004).

Arbre Air Cambium

Tmax (°C) Temps de résidence (s) Tmax (°C) Temps de résidence (s)

> 300°C >55°C > 50°C > 45°C
Bl NA NA 53,35 476 918
B2 999 233 38,57
B3 911 139 38,85
B4 1278 379 34,65
B5 955 263 56,58 248 423 668
B6 1029 273 30,11
B7 1078 498 NA
B8 926 198 24,54
B9 845 178 26,14
B10 951 108 18,53
B11 927 218 27,34
B12 956 264 28,32

étre transportés par le liber jusqu’aux racines, 'activité des racines fines va diminuer et
l'arbre finira par mourir de stress hydrique (Michaletz & Johnson, 2007). Une nécrose du
cambium localisée en un point produira une cicatrice, ce phénomene est généralement ob-
servé coOté sous le vent en raison des flux de recirculation des flammes (Costa et al., 1991;
Gutsell & Johnson, 1996; Michaletz & Johnson, 2007). Ce type de blessure aura peu ou pas
d’effets sur la morphologie du houppier et sur le fonctionnement physiologique des arbres
(Rundel, 1973; Ducrey et al., 1996), mais engendrera une déformation du bois qui fera
baisser sa valeur marchande. Un stress thermique au niveau du xyléme peut engendrer un
phénomene de cavitation, ce dernier est causé par la tension superficielle de la seéve qui
varie inversement avec la température (Cochard et al., 2007). Des cavitations importantes
ont été observées pour des branches soumises a des températures de 65 et 95°C pendant
5 min (dans un bain d’eau chaude ; Michaletz et al., 2012). En conditions réelles de brtlage
dirigé, le xyleme étant beaucoup plus épais que le liber et le cambium, il sera plus diffi-
cile a emboliser dans sa totalité. Dans notre expérimentation, la température au niveau du
cambium, donc a la limite externe du xyléme, a été bien plus faible. La récupération de
la conductivité du xyleme est possible par la formation de nouveaux vaisseaux (Cochard
et al., 2001), cela implique que le cambium ne soit pas nécrosé.

Les brtlages dirigés réalisés en milieu naturel peuvent avoir des effets différents et
contraires sur le flux de seve, selon I'intensité, la saison et la tolérance de 'espece. Ren-
ninger et al. (2013) ont observé une diminution du flux de seve immédiatement apres un

brilage et I'expliquent par une diminution de la surface foliaire et probablement par des
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dommages thermiques au niveau du cambium et/ou du liber. Un mois plus tard, ils ont au
contraire observé une augmentation du flux de seve qui est expliquée par une augmenta-
tion de la surface foliaire totale des pins grace au développement de nombreux bourgeons
épicormiques. Dans cette étude, le briilage a été particulierement sévere, la consomma-
tion moyenne de combustible au sol était de 327 g.m2 a laquelle s’ajoute une combustion
de branches basses de 363 g.m™. De notre c6té, nous avons observé une combustion de
litiere de 270 g.m2 et une combustion de branches basse quasi nulle. Ducrey et al. (1996)
ont observé que les arbres partiellement brialés (70-90% de la circonférence) avaient un
flux similaire a celui des arbres témoins. Par contre, le flux de séve des arbres totalement
brulés a fortement diminué deés la semaine suivant le traitement. Ces résultats montrent
une bonne tolérance des arbres (P. halepensis dans cette étude) a un échauffement mal-
gré la température et le temps de résidence atteints sur une grande partie du cambium.
Ils peuvent étre expliqués par 'absence de formation de cerne de xyleme 1’année du trai-
tement, des dommages du liber qui nuisent au bon fonctionnement racinaire ou par des
phénomenes de cavitation du xyleme.

Nos résultats (Tableau VII) montrent que la corrélation entre les flux de seve des arbres
des parcelles brilée et témoin n’est pas constante dans le temps. Elle est importante (> 0,7)
au printemps et au début de 1’été mais beaucoup plus faible I’hiver et a la fin de I’été, ce qui
correspond aux périodes ou les flux sont particulierement faibles et ne sont plus corrélés
avec le VPD. Néanmoins, le flux des arbres des deux parcelles suit le méme comportement
saisonnier et journalier. Ces résultats sont observés a la fois pour la période pré-brilage
dirigé et pour la période post-briilage dirigé. Une semaine apres le bralage dirigé, le flux
de seve normalisé est légerement plus important pour les arbres témoins, cependant au-
cune différence significative (P > 0,05) n’a été observée entre les deux parcelles. Peu d’effets
visibles de briilage sur les aiguilles ont été observés, I’ébranchage thermique et le pourcen-
tage d’aiguilles roussies étaient tous les deux faibles, la réduction de surface foliaire était
donc faible et probablement insuffisante pour induire une diminution significative du flux

de seve.

Un étude précédente (Lavoir et al., 2013) a mis en évidence des dommages des centres
réactionnels du PSII (diminution du F,/F, et/ou du ®PSII) quelques mois (3 a 12) apres
un brualage dirigé sur des P. halepensis et P. nigra subsp. laricio. Ces dommages sont ex-
pliqués par un stress thermique, la température critique pour l'activité du PSII semble
comprise entre 45 et 50°C pour des especes d’arbres méditerranéennes (Méthy et al., 1997)
et tempérées (Dreyer et al., 2001).

Immédiatement apres le brilage dirigé, une légere diminution de ®PSII et F, /F,, ainsi
qu’'une légere augmentation de NPQ ont été observées, mais ces différences ne sont pas

significatives (P > 0,05). Aucune différence entre les arbres des parcelles témoin et brii-
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lée ainsi qu’entre les mesures pré- et post-brilage dirigé n’a été observée. L'absence d’effet
significatif du bralage dirigé sur l'efficacité du PSII peut s’expliquer par la hauteur des
branches prélevées (5-6 m), en effet la température diminue fortement a mesure que 'on
s’éloigne du sol; Cannac et al. (2009a) ont mesuré la température a différentes hauteurs
avec des masses de litiere au sol proches de celle de notre expérimentation, la température
était d’environ 60°C a 3 m de hauteur. En extrapolant ces résultats grace a une régression
non linéaire par la méthode des moindres carrés, la température a 5 et 6 m serait d’environ
40 et 33°C, respectivement (Fig. 31).

| Charge g m?
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Fic. 31. — Température maximale mesurée a différentes hauteurs lors de deux briilages dirigés avec
des masses de litiere de 560 et 745 g.m™? (la masse était de 656 g.m2 lors notre expérimen-
tation), d’apres les résultats de Cannac et al. (2009a) et extrapolation de la température
a 500 et 600 cm en utilisant une régression non linéaire par la méthode des moindres
carrés.

Renninger et al. (2013) n’ont pas observé d’influence d’un briilage dirigé sur la photo-
syntheése (A) sur Pinus rigida, mais les valeurs de V., étaient plus importantes pour les
arbres bralés quelques mois apres le brilage, par rapport aux valeurs d’avant le briilage

et aux arbres témoins. Cette augmentation est expliquée par une plus grande disponibilité
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en azote apres le briilage dirigé a cause de la minéralisation de la litiere. Reich et al. (1990)
ont observé une hausse de A et g, quelques mois apres un feu pour différentes especes
d’angiospermes, ces différences s’expliquent par une augmentation de la concentration en
azote dans les feuilles des arbres brtlés. En effet, le feu provoque une diminution immé-
diate de la concentration en azote organique par volatilisation, mais une partie substan-
tielle sera convertie en formes inorganiques (NH4* et NOj3") disponibles pour les végétaux
(Certini, 2005). La chauffe du tronc (sur P. halepensis) peut avoir un effet négatif sur la
photosynthese, Ducrey et al. (1996) ont mis en évidence une diminution de A pour les
arbres totalement briilés par rapport aux témoins et aux arbres partiellement bralés. Cette
diminution de A a été associée a une diminution de gs et du flux de seve, probablement
en raison de phénomenes de cavitation et/ou de destruction des tissus du liber. Cannac
et al. (2007a) ont observé une diminution de la concentration en pigments (chlorophylle a,
b et caroténoides) a court terme (un mois) suite a un bralage dirigé sur des aiguilles de P.
nigra subsp. laricio prélevées a 2 et 6 m de hauteur. La température étant faible a 6 m, l’ef-
fet direct d’un stress thermique au niveau des aiguilles est donc peu probable dans notre
expérimentation.

Parmi les parametres d’échanges gazeux, seule A a montré une différence significative
entre les arbres des parcelles témoin et briilée apres le brilage dirigé, la valeur de A était
plus importante en septembre 2014 pour les arbres briilés. L'absence d’effets négatifs pour
les parametres d’échanges gazeux peut s’expliquer par I'important role isolant joué par
I’écorce et par la hauteur des branches échantillonnées. La différence de A observée entre
les arbres briilés et témoins en septembre 2014 peut s’expliquer par une augmentation
de l'azote disponible en raison de la minéralisation de la matiere organique au sol (Reich
et al., 1990; Renninger et al., 2013).

A la fin de I’été qui a suivi le briilage dirigé, le flux de seve, gg, g,,, et A ont fortement
diminué pour les arbres des deux parcelles. La similarité des résultats pour les arbres bra-
lés et témoins indique que ces diminutions se sont produites en raison de la sécheresse
estivale et de la stratégie de conservation de l’au lors d’une sécheresse caractéristique de
cette espece (Lapa et al., 2017). Comme pour les arbres témoins, la diminution de A des
arbres briilés a probablement été causée par la fermeture des stomates (réduction de g;).
Les parametres de fluorescence chlorophyllienne sont restés stables a cette méme période.
Le brilage dirigé ne semble pas avoir eu d’influence négative concernant la physiologie

des arbres et leur résistance a la sécheresse estivale.

Les especes fournissent des informations sur les caractéristiques du sol et du micro-
climat, de nombreuses especes présentes sur la zone d’étude sont xérophiles (par ex. Juni-
perus oxycedrus L. et Saponaria ocymoides L.) et acidiphiles ou acidiclines (par ex. Anthoxan-

thum odoratum L. et D. flexuosa). Beaucoup d’especes sont héliophiles (par ex. Erica arborea
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L. et S. ocymoides), mais certaines especes tolérantes a 'ombre sont également présentes
(B. fastigiata, Cyclamen rependum Sm., G. rotundifolium, H. murorum, L. forsteri, L. pedemon-
tana, Viola Reichenbachiana Jord). Ces especes d’ombre sont peu abondantes et localisées
sur des taches ombragées. P. nigra subsp. laricio var. corsicana est le seul taxon endémique
strict de Corse sur nos parcelles, mais d’autres especes avec un plus grand niveau d’en-
démisme sont présentes comme Brimeura fastigiata (Corse-Sardaigne), Genista salzmannii
(Italie-Corse-Sardaigne) et Luzula pedemontana (Corse-Ligurie), toutes les espéces relevées
sont indigenes de 1'ile (Rameau et al., 2008; Jeanmonod & Gamisans, 2013).

La MRPP indique des différences entre les placettes et les dates (P < 0,05). Dans les pla-
cettes témoins, de faibles variations temporelles de la richesse et de I’'abondance de cer-
taines especes ont été observées. Des espéces qui n’étaient initialement pas présentes dans
une des placettes y sont apparues (par exemple, Briza maxima L. dans TN et Geranium
robertianum L. en TS). Pour d’autres c’est leur abondance qui a changg, elle a diminué (Hy-
pochaeris robertia (Sch.Bip.) Fiori en TN) ou augmenté (Saponaria ocymoides en TN et TS).
Ces variations sont faibles, la composition est restée relativement stable pendant tout le
suivi (indice de Serensen > 0,83 entre le 15 mai 2014 et le 21 juin 2017 ; Tableau VIII).
Des changements de ce type a court terme n'ont rien d’inhabituel et ne refletent pas une
profonde modification de la composition spécifique, des variations similaires ont déja été
observées dans des sites n’ayant pas subi de perturbations particulieres (Sparks et al., 1998;
Ghermandi et al., 2004; Prévosto et al., 2011). Au début du suivi, la diversité de Shannon
(Tableaux IX et X) est comprise entre 2,27 et 2,55, ces valeurs sont proches de ce qui a pu
étre observé dans d’autres foréts méditerranéennes de pins (Oliver et al., 2011; Bergner
et al., 2015).

En ce qui concerne les placettes brilées, la diminution de la diversité immédiatement
apres le briilage dirigé peut s’expliquer par la forte diminution du nombre d’especes pré-
sentes. A la fin du suivi, la diversité est proche des valeurs initiales en raison d’'un nombre
d’espéces proche du nombre initial. Les modifications de la composition spécifique ont été
plus importantes (indice de Serensen entre 0,64 et 0,75 entre le 15 mai 2014 et le 21 juin
2017), une diminution de la richesse spécifique a été observée sur trois des quatre pla-
cettes (BHN, BBN et BHS). Les espéces qui ont disparu d’une placette étaient toutes peu
abondantes (taux de recouvrement < 5%). Certaines especes sont arrivées sur les placettes
bralées (par ex. Antoxanthum odoratum en BBS), mais toutes étaient déja présentes dans
la zone d’étude. Leur apparition a pu étre favorisée par la diminution de la richesse et de
I’abondance des especes présentes dans la parcelle ainsi que par la combustion de la litiere
qui est susceptible d’augmenter la richesse minérale du sol (Certini, 2005). Par contre, le
bralage a induit une nette diminution de ’abondance : des especes herbacées, arbustives

et des jeunes arbres ont été affectés. La recolonisation a commencé I’année suivante (2015),
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deux especes herbacées, Brachypodium pinnatum et Deschampsia flexuosa ont eu un taux im-
portant de recolonisation, mais ’abondance est restée inférieure au relevé pré-brilage. B.
pinnatum a été moins affecté parce qu’il formait des grandes taches dont la seule périphé-
rie a bralé. De plus, B. pinnatum est peu touché par le passage du feu grace a son systeme
souterrain rhizomateux important (Rameau et al., 1989). En effet, la température dans le
sol est faible (< 60°C a 2 cm de profondeur) lors d’un briilage dirigé (Cannac et al., 2009b).
D. flexuosa est également hémicryptophyte (Rameau et al., 2008), son systéeme souterrain
a pu étre protégé du feu et permettre un développement rapide des parties aériennes au
printemps 2015.

Trois espeéces arbustives (Erica arborea, Genista salzmanii et Juniperus oxycedrus) étaient
présentes dans les placettes briilées, apres le brilage ces especes étaient toujours présentes
mais avec une abondance moindre. Aucune mortalité n’a été observée sur les pins matures,
mais les jeunes arbres (Acer monspessulanum, Fraxinus ormus, Pinus nigra et Quercus ilex)
ont été touchés et certains individus sont morts (par ex. F. ormus a disparu de BBS et Q.
ilex de BHN et BBN).

Des études précédentes (Brockway & Lewis, 1997; Sparks et al., 1998) ont mis en évi-
dence une augmentation de la diversité spécifique apres des brulages dirigés dans les
foréts de pins. Cette augmentation de la diversité des especes pourrait s’expliquer par
une réduction de la couche d’arbustes (Abrahamson & Hartnett, 1990) et une création
de micro-clairieres disponibles pour la colonisation herbacée (Moore et al., 1982). La ré-
duction de I’horizon organique du sol (réduction de I’épaisseur de la litiere) peut avoir
une influence importante sur la régénération des arbustes car elle influence I’humidité du
sol (Fernandes et al., 2013). Les aiguilles de certaines especes (par ex. P. halepensis) sont
connues pour contenir des substances allélopathiques (Nektarios et al., 2005; Fernandez
et al., 2006; Kato-Noguchi et al., 2009), ce qui amene a se demander si la reformation
rapide de la litiere n’a pas pu limiter l'installation et/ou le développement de certaines
especes. Bien que les connaissances sur les propriétés allélopathiques des aiguilles de P.
nigra subsp. laricio soient faibles, une étude (Muscolo et al., 2005) a mis en évidence 1'im-
pact négatif de composés phénoliques présents dans la litiere de ce taxon sur I’assimilation
du NH," et la croissance de P. pinaster.

Contrairement a notre hypothese de départ, la richesse spécifique n’a pas augmenté suite
au brilage dirigé. Bien qu’elle soit toujours plus faible trois ans apres le briilage dirigé, elle
tend a se rapprocher de la richesse initiale, tout comme la composition spécifique. Cela
peut s’expliquer par le taux de recouvrement de la strate arbustive qui était initialement
faible (5 a 30%) et par la masse de litiere de la parcelle briilée qui a retrouvé une valeur

proche de celle de la parcelle témoin a 'automne 2014.
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4.5. Conclusion

Cette étude a permis d’apporter des résultats inédits concernant le comportement du
feu et les transferts de température hors et dans le tronc lors d’un brtlage dirigé, ainsi que
les effets sur la vitalité P. nigra subsp. laricio.

Le taux de transfert de la chaleur dans le tronc était faible, confirmant le role isolant de
I’écorce. Les températures et le temps de résidence observés étaient, dans la majorité des
cas, inférieurs aux seuils de dommages constatés dans la littérature.

Ces résultats ont montré la bonne tolérance des pins a un brtlage dirigé malgré les
conditions limites. Le flux de seve et les parametres de fluorescence chlorophyllienne n’ont
pas montré de réponses significatives suite au brtlage dirigé, a court et long terme. Concer-
nant les parametres d’échanges gazeux, il n'y a pas eu de différences significatives entre
les arbres briilés et témoins, a ’exception de la photosynthese (A) en septembre 2014 qui
est légerement supérieure pour les arbres bralés.

Malgré le fait que le brilage ait été réalisé pendant la période de croissance, il n’a eu
aucun effet néfaste sur la physiologie de P. nigra subsp. laricio méme pendant la période
de sécheresse. Ces résultats napportent pas de contre-indication a la réalisation de bra-
lages dirigés au printemps, a condition qu’ils soient réalisés dans le respect de certaines
bonnes pratiques, comme la prise en compte et la protection contre des charges de com-
bustible localement importantes (par ex. arbustes). Cependant, la richesse, la composition
et I’abondance des espéces du sous-bois ont été fortement influencées par le brilage a
court terme et ne sont pas retournées a l’état initial apres trois ans, bien qu’elles s’en rap-
prochent. Des brilages fréquents, pourraient empécher la recolonisation et provoquer des

changements plus importants dans la composition spécifique.
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CHAPITRE

Etude preliminaire sur l'influence
d’un brulage dirige sur de jeunes Pinus
nigra subsp. laricio : transferts de

chaleur et vitalité des arbres

5.1. Introduction

L’étude réalisée dans la forét de Cervello, en conditions réelles et sur des individus ma-
tures (22-50 ans), n’a pas montré de réponses significatives suite au briilage dirigé, a court
et a long terme. L'épaisseur de I’écorce et la hauteur des branches semblent protéger les
arbres d’un stress thermique (Kayll, 1963). Les jeunes individus, qui possedent une écorce
peu développée et de nombreuses branches basses, sont susceptibles de subir des dom-
mages beaucoup plus importants. Pour une gestion durable des foréts, et notamment des
parcelles en régénération, il est essentiel de comprendre les effets causés par un brilage
dirigé sur les différentes classe d’ages. Une étude précédente en pépiniere (Ferrat et al.,
2010) s’est intéressée a déterminer I’étagement de la température entre le sol et le houp-
pier et a étudier des impacts physiologiques (fluorescence chlorophyllienne) a court terme
(8 j) sur de jeunes individus, théoriquement plus sensibles. Afin de compléter ces résul-
tats, une expérimentation a été réalisée sur de jeunes individus en pépiniere, afin de mieux
controler les conditions expérimentales et d’avoir une plus grande homogénéité (age des
arbres, répartition du combustible). Nous nous sommes également placé dans des condi-
tions limites : avec une charge de litiére susceptible de causer des dommages (Ferrat et al.,
2010) et au début de I’été. Lors de cette expérimentation préliminaire a petit budget, réa-
lisée sur un faible nombre d’individus, différents outils complémentaires ont été utilisés :
(a) fluorescence chlorophyllienne, (b) flux de séve et (c) pourcentage de perte de conduc-
tivité par coloration du xyleme (PSX). La croissance en diametre et en hauteur et le taux
de roussissement des aiguilles ont également été suivis. Le brtlage dirigé a été caractérisé

grace a des mesures de température a la base du tronc, a I'extérieur et a I'intérieur du tronc
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5.2 Analyses statistiques

ainsi qu’au niveau du feuillage (1 m). Nous nous attacherons a répondre aux questions sui-
vantes :

= Quelle est I'intensité des transferts de chaleur au travers de ’écorce et dans le tronc
sur de jeunes individus ?

= Quels sont les effets d’un briilage dirigé de début d’été sur la physiologie de jeunes P.
nigra subsp. laricio?

= Le bralage dirigé a-t-il une influence sur la résistance de jeunes P. nigra subsp. laricio
a la sécheresse ?

= Les jeunes sont-ils plus sensibles que les individus matures ?

Nous émettons I’hypothese qu’il y aura une réduction du flux de seve, de la conductivité
du xyleme au niveau des branches et de l'efficacité du photosysteme II (PSII) apres le bri-
lage dirigé. Nous supposons que les transferts de chaleur sous I’écorce seront supérieurs
aux seuils létaux (pour les tissus) observés dans la littérature et a ceux mesurées dans la
forét de Cervello. Nous supposons également que le stress thermique va perturber la crois-
sance et causer une mortalité importante. Cette expérimentation a également pour objectif

de tester des indicateurs qui pourront ensuite étre mis en place a plus grande échelle.

5.2. Analyses statistiques

Les analyses statistiques ont été réalisées a ’aide de R 3.3.2 pour Linux (R Core Team,
2016). Les différences entre les deux traitements pour les flux de seve journaliers, les pa-
rametres d’échanges gazeux, la perte de conductance et le taux de croissance des arbres
ont été testées avec des ANOVA a un facteur et des tests de Tukey quand la normalité et
I’homoscédasticité étaient vérifiées (par des tests de Shapiro-Wilk et de Levene). Le cas
échéant, des tests de Kruskal-Wallis et de Wilcoxon ont été utilisés (Crawley, 2007). Le
seuil de significativité a été établi a P < 0,05. Les relations entre le flux de seve des arbres
brualés et témoins ont été testées a ’aide du coefficient de corrélation de Spearman, ce der-
nier a été choisi parce que la relation entre le flux de séve des arbres est non-linéaire et
monotone. Concernant le PSX, la différence entre les traitements a été testée grace a des
tests de Student (Crawley, 2007).
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Chapitre 5 — Etude préliminaire sur I'influence d’un briilage dirigé sur de jeunes Pinus nigra
subsp. laricio : transferts de chaleur et vitalité des arbres

5.3. Reésultats

5.3.1. Parametres météorologiques

Pendant I’été, la température moyenne est de 24,2°C, I’hiver elle est de 10,5°C (Fig. 32a),
le minimum observé est -0,9°C en janvier 2016 et le maximum 32,4°C en juin 2015. Les
précipitations sont tres faibles pendant I’été (11,5 mm pendant la saison), elles sont plus
importantes pendant 'automne et I’hiver (220 et 225 mm, respectivement). La hauteur
totale de pluie pendant 'expérimentation (21 mai 2014-30 avril 2015) est de 680 mm
(Fig. 32b). Le VPD montre des pics particulierement importants (~ 4 kPa) pendant 1’été,

pendant I'hiver il est généralement inférieur a 1 kPa.
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Fi. 32. — Température (°C) journaliere moyenne (courbe noire), minimale et maximale (courbes
grises; a), précipitations journaliéres (mm.j!; b) et VPD (kPa; c), entre le 21 mai 2015 et
le 30 avril 2016. Données Météo France, enregistrées a ’aéroport d’Ajaccio.

5.3.2. Caractéristiques du brulage dirigeé

Le brilage dirigé a été réalisé le 26 juin 2015 entre 9h30 et 10h30 avec une charge de

combustible (aiguilles) au sol de 500 g.m™. Le jour précédent le bralage dirigé, la tempé-
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5.3 Résultats

rature et I’humidité relative moyenne étaient de 23,2°C et de 62,5%. Pendant le brilage
dirigé, la température et I’humidité relative étaient de 25,5°C et de 63%. L'intensité de
la ligne de feu a été estimée a environ 135 kW.m!, d’apres I’équation de Byram (1959).
Les flammes étaient généralement petites (= 30 cm) mais le feu est tout de méme monté
sur le houppier de certains arbres (1214, 1216, 1206, 1225, 1215, 1208). La température
maximale moyenne mesurée a la base des tronc est de 782°C, a un metre du sol elle n’est
plus que de 261°C. Les transferts de chaleur au travers de 1’écorce ont été importants, au
niveau du cambium la température maximale moyenne est de 82,4°C avec un temps de
résidence (> 60°C) compris entre 48 et 450 s et au niveau de la moelle la température est
comprise entre 43,7 et 54,3°C (Tableau XII). Le délai entre la température maximale au
niveau de 1’écorce et au niveau du cambium est tres faible (40 s en moyenne), alors que la
moelle a mis en moyenne 18 min pour atteindre sa température maximale. Deux exemples
de I’évolution de la température mesurée a la surface de I’écorce (a 20 cm du sol), a 1 m de

hauteur, au niveau du cambium et au niveau de la moelle sont présentés figure 33.

TaBLeau XII. — Températures maximales a la surface de 1’écorce a la base du tronc, a 1 m de hau-
teur, au niveau du cambium et au niveau de la moelle, temps de résidence a une
température > 60°C au niveau du cambium, temps nécessaire pour atteindre le pic
de température au niveau du cambium et de la moelle.

Arbre Température maximale (°C) Temps de résidence Temps pour atteindre le pic (s)
> 60°C (s)

Ecorce Im Cambium Moelle Cambium Moelle
1212 830 218,1 84,30 44,96 48 7 1215
1233 788 569,3 83,00 51,52 319 36 870
1230 736 138,2 85,70 54,25 450 82 768
1228 721 196,4 91,20 49,92 444 37 1337
1210 838 184,4 67,62 43,73 99 39 1308
1216 NA NA NA NA NA NA NA

5.3.3. Roussissement des aiguilles

Apres le brilage dirigé, presque la moitié (16 sur 35) des arbres brtlés ont plus de 75%
de leurs aiguilles roussies, 11 ont entre 50 et 75% d’aiguilles roussies et les 8 autres entre
25 et 50% (Tableau XIII et Fig. 34). Ces taux sont restés constants jusqu’au mois d’octobre,
au printemps suivant (avril 2016), le nombre d’arbres avec un taux d’aiguilles roussies
> 50% a diminué, de 27 a 18 pins. A cette date, 8 des arbres dont le taux de roussissement
est > 75% sont morts (Fig. 34). Les branches roussies se situent principalement a la base

des arbres, sur certaines la totalité des aiguilles ainsi que le bourgeon terminal sont morts.
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F1G. 33. — Températures mesurées lors du brilage dirigé a la surface de I’écorce (a 20 cm du sol), a

1 m de hauteur, au niveau du cambium et au niveau de la moelle, pour 'arbre 1212 (a) et
l’arbre 1210 (b).
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Concernant les arbres témoins, ils ont tous conservé un taux de roussissement < 25% pen-

dant la durée de 'expérimentation.

TaBLeau XIII. — Taux de roussissement des aiguilles des arbres brilés.

Taux Nombres d’arbres par taux d’aiguilles roussies
09/07/2015 28/07/2015 16/10/2015 15/04/2016
< 25% 0 0 0 2
25-50% 8 8 8 15
50-75% 11 11 11 8
>75% 16 16 16 10
T
N
MORT
1229 1227 1219 1206 1225287 1205 1241 1213 1223 1221 1209 1215 1211 1207 1204
1233 1232 1234 1230 1218[Ji228 1226 1210 122203220
MORTMORT MORT MORT MORTMORTMORT
Pourcentage daiguilles roussies
<%
25-50 %
50-75 % 1lm
| >75%

Fic. 34. — Plan de la disposition des arbres brulés, présentant le pourcentage d’aiguilles roussies et
les arbres morts le 15 avril 2016.
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Chapitre 5 — Etude préliminaire sur I'influence d’un briilage dirigé sur de jeunes Pinus nigra
subsp. laricio : transferts de chaleur et vitalité des arbres

5.3.4. Flux de seve

Pour la période pré-brilage dirigé (21 mai 2015-25 juin 2015), les arbres brilés et le té-
moin présentent des variations journalieres similaires malgré des différences d’amplitude.
La valeur maximale de flux est plus importante pour ’arbre témoin que pour les bralés
(~ 1,5 dm3.dm2h! contre * 1 dm3.dm2h!; Fig. 35). A partir du mois d’aott, les courbes
du AT mesuré pour les trois arbres brilés présentent un comportement différent (Fig. 36),
les valeurs les plus importantes sont mesurées la journée et non la nuit. Ce comportement
n’a pas été observé sur 'arbre témoin. Concernant l’arbre 1228, des variations du AT sont
toujours présentes fin avril 2016 alors que ’arbre est mort. De ce fait, les données posté-
rieures au mois de juillet sont inexploitables.

Du fait de ces différences entre les arbres des deux parcelles et pour pouvoir comparer
le flux, nous avons normalisé les flux des arbres témoins et bralés (Meinzer et al., 2004).
Le flux journalier (dm3.dm2.j') des arbres de chaque parcelle a été divisé par sa valeur
journaliere moyenne pour la période pré-briilage (entre le 21 mai 2015 et le 25 juin 2015).
Les valeurs moyennes de flux de seve des arbres 1230; 1228; 1210 et 223 pour cette pé-
riode sont 2,38; 2,78; 3,46 et 5,25 dm3.dm2j’!, respectivement. Les deux semaines qui
ont précédé le brilage dirigé, tous les arbres présentent un flux normalisé similaire, la se-
maine suivante il est légerement supérieur pour l'arbre témoin, mais cette différence n’est
pas significative (P > 0,05). A partir de la deuxieme semaine suivant le briilage et jus-
qu’a la cinquieme semaine, les arbres brilés présentent un flux inférieur a celui du témoin
(Fig. 37).
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FiG. 35. — Variations du flux de séve (dm3.dm2.h!) entre le 21 mai 2015 et le 30 avril 2016, pour les
arbres brilés (1230, 1228 et 1210) et le témoin (223). Pour les arbres brulés, les mesures
s’arrétent le 31 juillet 2015 en raisons d’un probleme technique (voir texte p. 83). La ligne
verticale en pointillés représente la date du bralage dirigé.
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F1G. 36. — Variations du signal des capteurs TDP entre le 21 mai 2015 et le 30 avril 2016, pour
les arbres brtlés (1230, 1228 et 1210) et le témoin (223). La ligne verticale en pointillés
représente la date du brilage dirigé.
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Fi. 37. — Flux de séve normalisé pour les arbres briilés (1230, 1228 et 1210) et le témoin (223). Les
histogrammes représentent la valeur moyenne par semaine du flux journalier, normalisé
par la valeur moyenne pré-brilage dirigé. Les barres d’erreurs représentent l’erreur stan-
dard. Les différences significatives entre les dates sont signalées par des lettres différentes
(P < 0,05). La ligne verticale en pointillés représente la date du bralage dirigé.

5.3.5. Fluorescence chlorophyllienne

Les parametres de fluorescence chlorophyllienne des arbres témoins ont subi peu de
variations entre les dates de mesures (P < 0,05). Le ®PSII est compris entre 0,53 et 0,60
(Fig. 38a). Le F,/F,, varie entre 0,84 et 0,87 (Fig. 38b). Le qP est compris entre 0,73 et
0,77 (Fig. 38c). Le NPQ varie entre 0,91 et 1,51 (Fig. 38d). Concernant les arbres brulés,
juste apreés le brilage dirigé (le méme jour pour @PSII et 3 jours plus tard pour F,/F,;,), les
valeurs de @PSII et F,/F,, sont devenues significativement inférieures a celles des arbres
témoins (P < 0,05; Fig. 38). Apres quelques jours (le 09 juillet 2015), il n’y avait plus de
différences significatives entre les deux traitements, et cela jusqu’a la fin du suivi. Une di-
minution de qP et une augmentation de NPQ ont été observées immédiatement apres le
brilage dirigé, mais ces dernieres ne sont pas significatives. En octobre 2015, les valeurs
de @PSIL, F, /F, et qP ont légérement diminué pour les arbres brulés, ’erreur type est par-
ticulierement importante a cette date. Si on regarde les données arbre par arbre (Fig. 39),
on observe une diminution de ®PSII, F, /F,; et qP en octobre 2015 pour trois arbres (1236,
1228 et 1208 ; Fig. 39 a-b). Cette baisse a été particulierement forte pour deux d’entre eux
(1236 et 1208), avec un ®PSII < 0,15 et un F,/F,, < 0,25. Ces 3 arbres sont morts pendant

les 6 mois suivants.

86



Chapitre 5 — Etude préliminaire sur I'influence d’un briilage dirigé sur de jeunes Pinus nigra

subsp. laricio : transferts de chaleur et vitalité des arbres
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F1G. 38. — Valeurs moyennes du ®PSII (a), F,/F,, (b), qP (c) et NPQ (d). Ces parametres sont sans
unité. Les barres d’erreurs représentent l'erreur standard. Les différences significatives
entre les traitements sont signalées par des astérisques (P < 0,05). La ligne verticale en
pointillés représente la date du briilage dirigé.
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Chapitre 5 — Etude préliminaire sur I'influence d’un briilage dirigé sur de jeunes Pinus nigra
subsp. laricio : transferts de chaleur et vitalité des arbres

5.3.6. Perte de conductiviteé

Deux semaines apres le brtilage dirigé (09 juillet 2015), les arbres témoins présentent un
PSX significativement inférieur a celui des arbres brilés (65,3 et 38,7%, respectivement ;
Tableau XIV). Pour les deux dates suivantes, le PSX est similaire entre les arbres des deux
traitements (~ 63% le 28 juillet 2015 et =~ 40% le 08 octobre 2015; Tableau XIV). Le PSX
des arbres témoins varie entre 39 et 67% et celui des arbres brilés entre 39 et 65%, mais ces
variations temporaires ne sont pas significatives (P > 0,05) pour les arbres des deux traite-

ments. Un exemple de coloration et du traitement d’image associé est présenté figure 40.

TaBLeaU XIV. — Valeurs moyennes du PSX (% + erreur standard) pour les différentes dates de me-
sures et résultats des tests t de Student entre les deux traitements.

Date Traitement t P

Bralé Témoin
09/07/2015 65,3+6,7 38,7+7,8 2,58 < 0,05

28/07/2015  60,6+9,2 66,7+16,8 -0,32 > 0,05
08/10/2015 39,1+11,2 41,4+11,0 -0,14 > 0,05

F1G. 40. — Coloration des branches et traitement des images utilisés pour déterminer le PSX; en
haut : arbre 231 le 09 juillet 2015, PSX de 32%; en bas : arbre 1231 le 08 octobre 2015,
PSX de 49%.

89



5.4 Discussion

5.3.7. Croissance

Au début de I’'étude (avril 2014), le diamétre moyen des arbres était de 33,8 mm pour
les brilés et de 31,6 mm pour les témoins, la hauteur moyenne était de 2,5 m pour les
brialés et de 2,4 m pour les témoins. Pour la période pré-brilage dirigé (2014-2015), le
taux de croissance en diametre et en hauteur est similaire pour les arbres des deux traite-
ments (P > 0,05; Tableaux XV et XVI), la croissance en diameétre est d’environ 18%, celle
en hauteur d’environ 10%. Apres le brilage dirigé (période 2015-2016), la croissance en
diametre est plus faible pour les arbres brtilés que pour les arbres témoins (3,8% et 13,0%,
respectivement; P < 0,001), la croissance en hauteur est également plus faible pour les

arbres brtlés que pour les arbres témoins (13,4% et 17,4%, respectivement; P < 0,01).

TaBLEaU XV. — Valeurs moyennes de la croissance en diametre (% + erreur standard) pour les pé-
riodes 2014-2015 et 2015-2016, résultats des tests de Wilcoxon entre les deux trai-
tements.

Période Traitement \\Y% P

Brulé Témoin
2014-2015 18,0+1,0 17,3+1,0 566 > 0,05
2015-2016 3,8+0,7 13,0+0,8 76 < 0,001

TasLeau XVI. — Valeurs moyennes de la croissance en hauteur (% =+ erreur standard) pour les pé-
riodes 2014-2015 et 2015-2016, résultats des tests Wilcoxon entre les deux traite-
ments.

Période Traitement \ P

Bralé Témoin
2014-2015 10,8+1,3 9,9+1,1 373,5 > 0,05
2015-2016 13,4+1,5 17,440,9 312,5 <0,01

5.4. Discussion

Malgré le faible échantillonnage (qui a été imposé par des raisons budgétaires), cette
étude préliminaire a fourni des enseignements sur la méthodologie testée ainsi que sur les
dommages subis par de jeunes individus suite a un brtlage dirigé.

Le flux de seéve de 'arbre témoin a montré peu de variations saisonnieres (Fig. 35), les
conditions météorologiques (température et VPD élevés; Fig. 32) favorisant un flux élevé
I’hiver. En été, malgré des conditions tres seches et I’abscence d’irrigation, 1’arbre ne pré-

sente pas de diminution importante de flux, comme cela a été observé pour les arbres de
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la forét de Cervello. Un apport d’eau involontaire aurait pu causer cet effet, par exemple
par l'arrosage de zones voisines. La présence d’une riviere a proximité a également pu

augmenter la teneur en eau du sol.

Le PSX moyen des arbres témoins est compris entre 39 et 67% (Tableau XIV). Des va-
leurs similaires de pourcentage de perte de conductivité ont été observées durant des mois
d’été pour différentes especes (Fraxinus americana L., Acer rubrum L. et Picea rubens Sarg.),
avec une influence de ’heure de prélevement, la perte de conductivité étant généralement
plus importante 'apres-midi qu’a I'aube (Zwieniecki & Holbrook, 1998). Lors de notre ex-
périmentation, les branches ont été coupées en fin de matinée, donc a une période ou le
PSX est susceptible d’étre important. Une augmentation du PSX peut étre la résultante
d’un phénomene de cavitation causé par un déficit hydrique (Tyree & Sperry, 1989), au
contraire une diminution peut s’expliquer par un re-remplissage des vaisseaux embolisés
(Cochard et al., 2001), qui est possible quand la pression du xyleme devient positive ou
faiblement négative (Holbrook & Zwieniecki, 1999; Cochard et al., 2001; Holbrook et al.,
2001). Des différences tres importantes ont été observées entre les différents arbres pour
une méme date et entre les différentes mesures sur un méme individu. Ces mesures néces-
sitant la coupe de la branche, il n’a pas été possible de réaliser un suivi temporel sur une
méme branche et des différences importantes d’une branche a l'autre, sur un méme arbre
peuvent influencer les résultats. Ces variations importantes rendent difficile l'interpré-
tation des données et empéchent de déterminer une valeur de conductivité hydraulique
représentative de 'ensemble des arbres.

Les valeurs des parametres de fluorescence chlorophyllienne des arbres témoins sont
restées stables (Fig. 38), avec des valeurs (par ex. F,/F, > 0,83) qui sont le signe d’absence
de stress, a la fois I’hiver et I’été (Maxwell & Johnson, 2000; Baker, 2008).

Malgré un climat plus sec et plus chaud que celui de la zone de répartition naturelle de
P. nigra subsp. laricio (Quézel & Médail, 2003; Rameau et al., 2008), les mesures de flux de
seve et de fluorescence chlorophyllienne ont permis de montrer que les pins ont présenté

les signes d’une bonne vitalité tout au long du suivi.

Le bralage dirigé a été réalisé au début de I’été et avec une charge de combustible sus-
ceptible d’impacter négativement la physiologie des pins (Ferrat et al., 2010). L'intensité
de la ligne de feu (135 kW.m!) est tres proche de celle observée par Ferrat et al. (2010)
qui était de 112 kW.m™ avec la méme charge de combustible. La combustion du tapis d’ai-
guilles a été quasiment totale (= 95%) alors que pendant le brilage dirigé dans la forét
de Cervello, seulement 40% de la litiere a bralé. Cette différence peut s’expliquer par la
structure du combustible, qui était aéré a la pépiniere alors qu’il était tassé et en cours de

décomposition dans la forét.

Le délai entre les pics de température de l'extérieur vers le cambium a été particulie-
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rement court (40 s), cela peut s’expliquer par la faible épaisseur de 1’écorce (< 2 mm).
La température maximale au niveau du cambium est comprise entre 67 et 91°C, avec un
temps de résidence a une température supérieure a 60°C compris entre 48 et 450 s (Ta-
bleau XII et Fig. 33). Le feu et les transferts de chaleur sont relativement homogenes sur
toute la zone brilée, en raison d’un vent faible et constant. Malgré les températures at-
teintes, tous les arbres ont survécu pendant au moins quatre mois apres le briilage dirige.
Pendant les six mois suivants, 8 arbres (sur les 35) sont morts. Se pose alors la question du
temps nécessaire pour que la mort de 'arbre soit effective. Ducrey et al. (1996) fait état de
mortalité un a cinq mois apres le traitement, Stephens & Finney (2002), sur des brtlages
dirigés, et Catry et al. (2010), sur des feux de végétation, ont observé la mort d’arbres pen-
dant trois a quatre ans apres le traitement.

Le pourcentage d’aiguilles roussies a été particulierement important (Tableau XIII), il
est resté stable pendant plusieurs mois a cause de 1’absence ou de la faible quantité de
nouvelles pousses. La formation des aiguilles se déroule entre 1'été et le début de l'au-
tomne (Riou-Nivert, 1996 et observations personnelles), mais une partie importante des
aiguilles en développement sont mortes suite au bralage dirigé. La diminution du pour-
centage d’aiguilles roussies en avril 2016 n’est pas di a la pousse de nouvelles aiguilles,
mais a la chute d’une partie des aiguilles mortes.

La mort des aiguilles peut étre imputée a différents facteurs, une température impor-
tante avec un taux de résidence suffisant au niveau des aiguilles est susceptible de causer
un stress thermique létal pour les cellules végétales (Rosenberg et al., 1971; Dickinson &
Johnson, 2004). Une température importante, au niveau du tronc, des branches ou des ai-
guilles peut également causer un phénomene de cavitation dans les vaisseaux conducteurs
de seve et ainsi rompre le continuum hydrique (Michaletz et al., 2012). Des dommages
thermiques au niveau des racines sont peu probables, a cause de la faible pénétration de la
chaleur dans le sol (67°C a 1 cm de profondeur contre 715°C au niveau du sol ; Ferrat et al.,
2010). Un stress thermique direct est probablement responsable d’une partie importante
du taux de roussissement puisque les branches basses ont été les plus touchées.

Le pourcentage de roussissement des aiguilles est fortement corrélé avec la probabi-
lité qu’ont les individus de mourir (Botelho et al., 1998a,b; Stephens & Finney, 2002; Ca-
try et al., 2010). Toutefois, cette relation peut fortement varier d'une espéce a l’autre, par
exemple, avec 50% d’aiguilles roussies, Pinus pinea L. n‘aura que treés peu de chances de
mourir, alors que P. halepensis et P. pinaster auront une probabilité de mourir > 50% (Ri-
golot, 2004; Catry et al., 2010). Sur P. nigra, Ordoénez et al. (2005) ont observé un taux de
survie > 50% pour des pins dont plus de 75% du houppier a roussi suite a un feu, ces ré-
sultats ainsi que les notres semblent montrer une bonne résistance de P. nigra a un taux de

roussissement élevé. Les arbres qui ont un DHP faible et une écorce fine (les deux étant for-
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tement corrélés) présentent également une probabilité plus importante de mourir (Botelho
et al., 1998b; Catry et al., 2010). Pour nos résultats, nous n‘avons pas observé d’influence
du diametre ou du pourcentage d’aiguilles roussies sur la mortalité des arbres (P > 0,05);
on note toutefois la mort de quatre arbres voisins (1214, 1216, 1224 et 1208 ; Fig. 34),
cela pourrait s’expliquer par une combustion importante du houppier de ces arbres, ou
d’un voisin, lors du briilage. Cependant, quatre autres arbres qui ont subi une combus-
tion importante du houppier ont survécu. Les dommages directs au niveau du feuillage ne
semblent pas étre le seul facteur causant la mort des individus. La surveillance au niveau

du tronc parait donc nécessaire afin de mieux appréhender les effets d’un brtlage dirigé.

Le mois précédant le brilage dirigé, les arbres des deux traitements présentent des va-
riations journaliéres du flux de séve similaires. Deux semaines apres le brilage dirigé, les
arbres brilés présentent un flux normalisé inférieur a celui du témoin (Fig. 37), cela peut
avoir été causé par des dommages au niveau du xyléme qui peut avoir subi un phéno-
mene de cavitation en raison de la température atteinte dans le tronc ou dans les branches
(Ducrey et al., 1996; Balfour & Midgley, 2006). La diminution importante de la surface
foliaire peut également engendrer une diminution du flux de seve (Renninger et al., 2013).
Nos résultats montrent a la fois une température élevée au niveau du tronc et un pour-
centage d’aiguilles roussies important. A partir du mois d’aott 2015, le AT enregistré est
devenu non représentatif de la vitesse du flux et inexploitable (Fig. 36). Ce probleme est
probablement dd a une rétractation du bois causée par la déshydratation des arbres, les
capteurs n’étaient donc plus compléetement en contact avec le duramen et la présence d’air
et d’humidité entre les capteurs et le bois aurait pu fausser les mesures enregistrées (Com-
munication personnelle, M. van Bavel, PDG de Dynamax Inc., Houston, TX, USA). Apres
quelques mois (mars-avril 2016), le AT d’un des arbres brtlés (1210) retrouve un compor-
tement normal (Fig. 36), probablement en raison d’une réhydratation du tronc et d’une
reprise du flux de seve.

Quelques jours apres le brilage dirigé, les arbres brilés présentent un PSX significative-
ment plus important que les témoins, cela peut s’expliquer par la cavitation de vaisseaux
du xyléme suite a un stress thermique (Balfour & Midgley, 2006; Michaletz et al., 2012).
Comme pour les arbres témoins, des différences importantes ont été observées entre les
arbres et les dates de mesures, les amplitudes sont plus marquées pour les arbres bralés
que pour les témoins. Il n’est pas possible d’établir un lien avec le PSX et la mortalité, sur

les 10 arbres suivis, un seul est mort (1214).

La physiologie des feuilles peut étre impactée lors d’un brilage dirigé de maniere di-
recte, par un stress thermique (Méthy et al., 1997; Dreyer et al., 2001) ou de maniére indi-
recte en raison de dommages causés au niveau des tissus conducteurs (Ducrey et al., 1996).

Une étude précédente (Ferrat et al., 2010) sur de jeunes P. nigra subsp. laricio a mis en
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évidence des dommages des centres réactionnels du PSII (diminution du F,/F,) aprés un
brilage dirigé pour des charges > 500 g.m™. Lors de notre expérimentation, une diminu-
tion temporaire des performances du PSII a été observée immédiatement apres le briilage
dirigé. Ces dommages ont probablement été causés par un stress thermique direct au ni-
veau du feuillage, les mesures ont été réalisées sur des branches situées a environ 1,70 m
et donc probablement soumises a une température importante bien que non létale (max.
88°C a 1,5 m et 67°C a 2 m dans Ferrat et al., 2010). En effet, une température comprise
entre 45 et 50°C est susceptible d’avoir un impact négatif sur l'activité du PSII (Méthy
etal., 1997; Dreyer et al., 2001).

La diminution des performances de PSII que nous avons observé est en accord avec de
précédentes expérimentations de bralages dirigés en forét sur P. nigra subsp. laricio, ou la
concentration en pigments (chlorophylle a et b) a diminué au niveau d’aiguilles prélevées
a 2 m de hauteur (Cannac et al., 2007a).

La diminution de l'activité de PSII a probablement été causée par une inhibition de la
réparation des photodommages du PSII, via 'augmentation de la production d’"H,0; (qui
inhibe la synthese des protéines et les réparation de PSII) ou par une diminution de l’acti-
vité de la Rubisco activase (Murata et al., 2007). Le retour a des valeurs similaires a celles
des témoins peut s’expliquer par des réparations du PSII, probablement par 'action de
composés phénoliques et par 'arrét de l'inhibition de la Rubisco activase (Evans, 1989;
Murata et al., 2007) mais aussi par 'intermédiaire d’autres mécanismes, tel que la phos-
phorylation mitochondriale, la synthese de protéines de réparation ou l'utilisation de la
glycine bétaine (Allakhverdiev et al., 2008; Farooq et al., 2011).

En octobre 2015, l'efficacité du PSII a fortement diminué pour trois arbres (Fig. 39), ces
arbres sont morts dans les six mois suivants, soit entre 4 et 10 mois apres le brilage di-
rigé. Une étude précédente sur de jeunes P. nigra subsp. laricio a également montré une
forte diminution du F,/F,, sept semaines avant la mort des individus, pour des charges de
combustible (aiguilles) de 500 a 1 000 g.m™? (données non publiées, communications per-
sonnelles avec L. Ferrat). Cinq autres autres arbres (qui ne sont pas suivis pour les mesures
de fluorescence chlorophyllienne) sont morts pendant la méme période. Cette diminution
peut étre expliquée par des dommages au niveau du PSII causés par une déshydratation
des feuilles (Eastman & Camm, 1995; Bigras, 2005; Helenius et al., 2005). Les autres arbres
ont conservé des valeurs de @PSII et de F,/F, élevées a cette date, mais a partir d’avril
2016, trois arbres (1233, 1225 et 1230) présentent une diminution de la valeur de ces pa-
rametres (avec ®PSII < 0,5 et F,/F,, < 0,8).

Le taux de croissance en diameétre et hauteur est devenu beaucoup plus faible pour les
arbres brtlés que pour les témoins 'année suivant le brilage dirigé (Tableaux XV et XVI),

cela peut étre expliqué par des dommages au niveau du cambium et du liber lors du brii-
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lage dirigé et par I'important taux de roussissement des aiguilles. En effet, une diminution
des performances photosynthétiques ou de la surface foliaire engendre une diminution de
I’assimilation de carbone et donc de la croissance. Une réduction de la croissance dans un
peuplement forestier est susceptible d’engendrer une perte financiere directe mais aussi
d’affaiblir les arbres, ce qui pourrait augmenter leur sensibilité aux ravageurs (Wallin et al.,
2003). Ces effets sur la croissance risquent de se produire a plus long terme en raison de la
durée de vie des aiguilles (2-3 ans) et des dommages observés au niveau de certains bour-
geons terminaux (des branches basses), plusieurs années seront probablement nécessaires

pour retrouver une croissance stable (Girard et al., 2012).

5.5. Conclusion

En dépit du faible échantillonnage, cette étude préliminaire a permis d’apporter des
réponses aux questions posées. Malgré d’importants transferts de chaleurs dans le tronc
et un pourcentage de roussissement des aiguilles élevé, le taux de mortalité a été faible (8
arbres sur 35 au bout de 10 mois). Les mesures de PSX ont montré d’importantes variations
a la fois inter- et intra-individuelle. A cause de cette importante variabilité, ces premieres
mesures n‘ont pas été concluantes et cette méthodologie ne pourra pas étre appliquée lors
d’une étude de terrain. Ces résultats ont montré une sensibilité importante de jeunes P.
nigra subsp. laricio a un brilage dirigé, le flux de seve a diminué rapidement apres le bra-
lage dirigé. Les parameétres de fluorescence chlorophyllienne ont été impactés a tres court
terme, probablement en raison d’un stress thermique direct. A plus long terme, une dimi-
nution des performances du PSII n’a été observé que pour des mesures qui précédaient la
sénescence des aiguilles et la mort de l’arbre. Ces mesures, et tout particulierement ®PSII
pourraient servir d’indicateur de stress et de sénescence pour des expérimentations fu-
tures.

Une étude plus poussée, avec un nombre de réplicats plus important, notamment pour
les mesures de flux de séve, permettrait de mieux appréhender les effets du brilage dirigé
sur de jeunes individus, a court et long terme. L'utilisation de capteurs TDP-10 (Dynamax
Inc., Houston, TX, USA) et le mesures de PSX ne semblent pas adaptées pour de futures
expérimentations sur de jeunes P. nigra subsp. laricio, contrairement aux mesures de fluo-
rescence chlorophyllienne qui représentent un outil pertinent.

Les jeunes pins se sont montrés plus sensibles que les individus matures, probablement
en raison d’un feuillage plus bas ainsi que d’une écorce plus fine. Ces effets se sont réper-
cutés sur la croissance des individus, montrant une altération du fonctionnement global

des pins.
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CHAPITRE

Synthese et perspectives

Ce travail sur P. nigra subsp. laricio var. corsicana a permis de : a) suivre le cycle sai-
sonnier des indicateurs de vitalité (utilisation de l’eau, de la lumiere et du CO,) en fonc-
tion des conditions météorologiques, b) étudier les transferts de chaleur dans le tronc, c)
mettre en évidence les effets des briilages dirigés sur la physiologie de ce taxon et d) suivre
la dynamique de recolonisation de la végétation post-briilage dans une pinede méditer-
ranéenne. Les informations obtenues ont permis d’approfondir les connaissances fonda-
mentales sur l’espece ainsi que de fournir des recommandations pour les gestionnaires
forestiers.

Deux expérimentations de briilages dirigés ont été réalisées sur deux sites, la premiere
dans une forét issue d’une régénération naturelle a permis de mettre en évidence les ef-
fets d’un bralage dirigé sur la vitalité d’arbres matures ; la seconde, dans une pépiniére en
condition semi-controlées, a servi a tester la pertinence des outils et a apporté des infor-
mations sur la tolérance de jeunes individus.

Pinus nigra subsp. laricio var. corsicana ayant été peu étudié dans son aire de répartition
naturelle, nous nous sommes tout d’abord attachés a identifier les réponses physiologiques
des pins aux variations météorologiques sur une période de deux ans dans la forét de Cer-
vello. Cette étude a permis de fournir une analyse saisonniere inédite de 1'utilisation de la
lumiére, de I’assimilation du carbone et du statut hydrique pour cette espece.

Tous les parametres suivis n‘ont pas montré la méme sensibilité aux variations des pa-
rametres météorologiques. Le flux de séeve a montré de forte variations saisonnieres, il est
fortement influencé par le déficit en pression de vapeur (VPD), mais la force de cette re-
lation dépend de la stratégie des especes (especes conservatrices/dépensieres en eau ou
tolérantes a la sécheresse) et de la morphologie du houppier (Anfodillo et al., 1998; Baque-
dano & Castillo, 2006; Delzon, 2015). Les parametres de fluorescence chlorophyllienne
sont restés relativement stables et leurs valeurs sont restées tres proches des valeurs consi-
dérées comme optimales (Maxwell & Johnson, 2000). Les paramétres d’échanges gazeux
ont montré peu de variations, a ’exception d’une diminution des échanges de CO, et H,O
a la fin de I'été. La réduction du flux de seve et des échanges gazeux peuvent s’expliquer

par une fermeture des stomates en réponse a la sécheresse estivale ; ce comportement, as-
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socié a la stabilité de l'efficacité photochimique, est caractéristique des especes ayant une
stratégie de conservation de I’eau (Anfodillo et al., 1998; Baquedano & Castillo, 2006; Del-
zon, 2015). Ces résultats ont également permis de démontrer que P. nigra subsp. laricio
conserve de bonnes performances en hiver (photochimie, assimilation continue du car-
bone et conductances stomatique et mésophyllienne), en raison de températures douces et
malgré un faible flux de seve.

Les renseignements obtenus, concernant les cycles saisonniers des différents indicateurs
choisis, ont servi a analyser I'impact d’un brtlage dirigé dans la forét de Cervello. Le brii-
lage a été réalisé dans des conditions limites, avec une charge de combustible importante,
une forte pente et tardivement au printemps, en pleine période d’activité physiologique
(Lapa et al., 2017). En complément, une étude préliminaire a été réalisée a la pépiniére
de Castelluccio, dans le but, d’une part de tester la méthodologie qui pourra étre mise en
place en conditions réelles, et d’autre part d’obtenir des premiers résultats sur la sensibi-
lité de jeunes individus. Malheureusement, les mesures ont été réalisées sur un nombre
restreint d’individus et la variabilité inter-individuelle parfois importante rend l'interpré-
tation de certains résultats difficile. Malgré cela, cette expérimentation nous permet de
tirer des conclusions intéressantes qui serviront de base a de futures expérimentations.

Grace a la caractérisation précise des deux briilages dirigés, il nous est possible d’en
comparer les effets; les deux brilages dirigés ont été réalisés au mois de juin, avec des
conditions météorologiques proches, l'intensité de la ligne de feu a été faible et dans la

méme gamme de valeurs dans les deux expérimentations.

Un stress thermique est susceptible de causer des dommages plus ou moins importants
sur les arbres, en fonction de l'intensité des dommages et de leur localisation (Michaletz
& Johnson, 2007). Lors d’un brtlage dirigé, les dommages sont principalement localisés a
la base du tronc, qui est contact direct avec les flammes, les transferts de chaleur se font
par rayonnement et conduction ; le houppier peut également étre touché, les transferts de
chaleur se produisent alors par convection (Michaletz & Johnson, 2007).

Un stress thermique dans le tronc peut causer la mort de cellules du liber et du cam-
bium, entravant la croissance secondaire et le transport de la seve élaborée, il peut aussi en-
gendrer un phénomene de cavitation du xyléme, perturbant le transport de la séve brute.

Les recherches bibliographiques ont permis de soulever des interrogations concernant
la validité des seuils de température utilisés; de nombreuses études se sont intéressées
aux nécroses dans le tronc, cependant les seuils utilisés ne sont pas toujours appropriés,
60°C a longtemps été considérée comme seuil 1étal (Kayll, 1963; Ducrey et al., 1996) alors
que des études plus récentes ont montré qu’une température bien plus faible (45°C) peut

étre létale pour les cellules végétales si le temps de résidence est suffisant (Dickinson &
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Johnson, 2004). Nos expérimentations ont quant a elles montré la survie de certains arbres
malgré des températures dans le tronc supérieures a 80°C.

La température mesurée au niveau du cambium des individus matures (forét) a été re-
lativement faible (max. 56,6°C); contrairement aux valeurs de température (max. 91,2°C)
et au temps de résidence observés sous 1’écorce des jeunes individus (pépiniere), qui sont
bien supérieurs aux seuils considérés comme létaux (Kayll, 1963; Ducrey et al., 1996; Di-
ckinson & Johnson, 2004). On peut donc supposer que les cellules du cambium et du liber
ont subi des nécroses. Malgré cela, le taux de mortalité a été plus faible que celui attendu,
sur les 35 arbres du traitement, 8 sont morts entre 4 et 10 mois apres le brilage (contre
une mortalité nulle en forét). Toutes les cellules d’un tissu ne meurent pas simultanément
(Dickinson & Johnson, 2004), il est donc probable que le bralage dirigé n’ait entrainé la
mort que d’une partie des cellules et les cellules toujours vivantes pourraient permettre
aux tissus de rester fonctionnels (Michaletz & Johnson, 2007). Ce phénomene est suscep-
tible d’expliquer la résistance des arbres a des températures importantes, qui a été observeé
dans la litérature (Ducrey et al., 1996) et lors de notre seconde expérimentation. Se pose
également la question du temps nécessaire pour que l’arbre meure, d’apres la littérature,
cela peut prendre plusieurs mois/années (Ducrey et al., 1996; Stephens & Finney, 2002).

Il faut aussi prendre en compte le fait que lors des expérimentations, la température,
qui a été mesurée en un point, n'est pas forcément représentative de la température de
I’ensemble du cambium (Michaletz & Johnson, 2007). Le diamétre du tronc influence éga-
lement la chauffe, sur les arbres matures, elle s’est probablement concentrée en un point
en raison du flux de recirculation des flammes (Michaletz & Johnson, 2007), alors que sur
les jeunes, du fait de leur faible diametre, la chauffe s’est vraisemblablement produite sur
toute la circonférence des arbres. A cela il faut ajouter I'inertie thermique qui augmente
avec le diametre du tronc, ces parametres compliquent les comparaisons entre les diffé-
rentes classes d’ages.

Au niveau du houppier, une montée en température peut provoquer un stress thermique
susceptible de causer des dommages 1étaux directs, via la dénaturation de protéines (Ro-
senberg et al., 1971) ou de perturber le métabolisme cellulaire, notamment par la produc-
tion d’espéces réactives de l'oxygeéne (Suzuki et al., 2012); par exemple, une température
comprise entre 45 et 50 °C sera critique pour l'activité du photosysteme II (PSII; Méthy
et al., 1997; Dreyer et al., 2001).

Des niveaux de stress différents ont été observés entre les classes d’ages, sur les arbres
matures, nous n‘avons pas observé d’effets sur la physiologie laissant présumer un stress
thermique significatif suite au bralage dirigé, il n’y a pas eu non plus d’effets sur la tolé-
rance au stress hydrique a la fin de I’été. Au contraire, les observations sur la physiologie

des jeunes individus laissent penser qu’il ont subi un stress thermique relativement impor-
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tant au niveau du tronc et du houppier, ou nous avons observé une diminution significative
de l'activité de PSII a court terme (retour aux valeurs pré-briilage apres quelques jours)
ainsi qu'un pourcentage important d’aiguilles roussies. Une gradation des dommages a
été observée, avec un taux de roussissement plus important sur les branches basses, ce
qui laisse supposer différentes intensités de stress en raison d’un gradient thermique. Les
dommages au niveau du tronc et du houppier étant interdépendants, les causes des effets
observés sur la physiologie sont parfois difficiles a distinguer : une cavitation du xyleme
(ou la mort du liber) va perturber le continuum hydrique racines-tige-feuilles, engendrer
une diminution du flux de seve brute et causer in fine un roussissement du houppier; la
mort d’aiguilles va quant a elle faire diminuer la surface foliaire, I’évapotranspiration et
donc le flux de seve brute. Les premiers signes de dommages ont été observés immeédiate-

ment apres le briilage, laissant penser a un effet direct au niveau du houppier.

Les jeunes pins se sont montrés plus sensibles que les individus matures, probablement

en raison d’un feuillage plus bas (Cannac et al., 2009a) et d’une écorce plus fine (Kayll,
1963). Les parametres de fluorescence chlorophyllienne ont montré une réponse rapide et
significative suite au stress thermique direct et a la sénescence, ils représentent donc un
bon indicateur de stress et pourront étre utilisés lors de prochaines expérimentations.
Les effets sur la physiologie des arbres se sont répercutés sur leur croissance, en hauteur et
en diametre, I’année suivant le brtlage dirigé. En raison de la durée de vie des aiguilles et
de la mort de certains bourgeons terminaux, la réduction de la croissance risque de s’étaler
sur plusieurs années (Girard et al., 2012).

En forét le briilage dirigé a eu un effet direct et important sur la végétation de sous-bois,
lors du passage du feu, la richesse spécifique et le taux de recouvrement des strates her-
bacée et arbustive ont fortement diminué. La recolonisation du milieu a commencé des
I’année suivante, notamment par des rejets de souches. A la fin du suivi (trois ans apres
le bralage dirigé), la composition et I’abondance des especes du sous-bois ne sont pas re-
tournées a 1’état initial, bien qu’elles s’en rapprochent. Concernant les placettes témoins,

la composition spécifique et le taux de recouvrement ont peu varié pendant le suivi.

Des recommandations précédentes, faisant suite a la these de Cannac (2008), basées sur
le métabolisme secondaire, conseillaient d’éviter les brtlages dirigés de printemps et de
préférer ceux d’automne, afin de limiter le stress des arbres.

Les indicateurs physiologiques montrent une absence de dommages significatifs suite a
un brilage dirigé tardif de printemps sur la vitalité des arbres, au niveau de l'utilisation
de l'eau, de la lumiere et du CO,. Ces différences dans les résultats peuvent s’expliquer

par la localisation des mesures (la hauteur des branches échantillonnées) et par les indica-
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teurs utilisés. Cannac ef al. (2007a,b) ont observé des effets significatifs sur les indicateurs
de stress uniquement sur les branches basses, et non sur I'ensemble du houppier. Les in-
dicateurs physiologiques utilisés nous renseignent directement sur le fonctionnement de
I’arbre, contrairement aux indicateurs de stress qui sont pertinents mais ne permettent pas
d’évaluer l'intensité des effets sur le fonctionnement de l'individu.

Ces nouvelles connaissances ne montrent pas de contre-indication a la réalisation de
brulages dirigés a cette saison sur des arbres matures, ayant un houppier suffisamment
haut, a condition de suivre les bonnes pratiques actuelles (a la recule, en limitant I'inten-

sité du feu...) afin de limiter les dommages au niveau du houppier et du tronc.

Perspectives

Malgré les réponses apportées par ces expérimentations, des études complémentaires
restent nécessaires afin d’approfondir les connaissances sur les effets des brtilages dirigés
et ainsi éclaircir et compléter certains points.

L’association de mesures d’indicateurs de vitalité a des mesures d’indicateurs de stress
permettrait de mieux comprendre ce qu’il se passe au niveau du métabolisme et d’iden-
tifier les liens entre le métabolisme primaire, secondaire et la vitalité des arbres. Notam-
ment concernant les mécanismes qui induisent 'inhibition de l'activité du photosysteme
IT (PSII) et ceux qui entrent en jeu dans la récupération post-stress (Dat ef al., 2000; Murata
et al., 2007). Dans cet objectif, des mesures d’indicateurs de stress oxydant (malondialdé-
hyde, peroxyde d’hydrogene, superoxydes dismutases, ascorbate peroxydase et glutathion
peroxydase) dans les aiguilles de pins sont en cours afin d’estimer le stress oxydant (en
collaboration avec I’équipe Ressources Naturelles, Université de Corse).

Les terpénes sont connus pour étre synthétisés en réponse a différents stress biotiques
ou abiotiques (Tholl, 2006), pour jouer un role de défense contre les herbivores (Unsicker
et al., 2009) et pour faciliter I'inflammation des végétaux (Pausas et al., 2016). Une étude
précédente sur P. nigra subsp. laricio a mis en évidence une augmentation de la concen-
tration en diterpenes dans la résine (Cannac et al., 2009a). Afin de compléter ces résultats,
au début de ce travail, nous nous étions intéressés aux émissions de monoterpenes dans
I'atmosphere. Lors de l'expérimentation dans la forét de Cervello, des essais ont été réa-
lisés a 'aide de capteurs de composés organiques volatiles (COV) passifs (Gabie, Tecora,
Fontenay-sous-Bois, France), ce dispositif est capable d’adsorber des COV (dont les mo-
noterpenes) présents dans l'atmosphere (Smolander et al., 2006). Malheureusement, ces
essais n‘ont pas été concluants, probablement en raison d’une trop faible concentration
ambiante en COV, l'utilisation de piégeages actifs (Ormeno et al., 2007) sera donc a privi-
légier pour de futures expérimentations. De tels résultats seraient a mettre en relation avec

la composition spécifique et fonctionnelle des populations d’insectes. En effet, les insectes
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jouent un role clé dans le fonctionnement des écosystemes (Weisser & Siemann, 2008) mais
ils peuvent avoir des effets négatifs sur les peuplements végétaux (ravageurs). Une étude
s’intéressant aux effets des briilages dirigés sur 'entomofaune, en collaboration avec 1’Of-
fice de I’Environnement de la Corse, est actuellement en cours. Des piégeages passifs de
rampants et de volants (a I'aide de pieges Malaise, Barber et a émergence) dans la forét de
Cervello ont permis de récolter un nombres importants d’échantillons, qui sont en cours
d’identification par des stagiaires accueillis dans I’équipe Feux et des chercheurs du Mu-
séum national d’histoire naturelle. Les données obtenues seront a mettre en relation avec
la reconstitution de la litiere et les propriétés du sol.

La croissance étant la résultante du fonctionnement global de l’arbre, elle représente un
bon indicateur des perturbations passées. Une étude dendrochronologique permettrait de
mettre en évidence les effets des brtlages dirigés sur la croissance a long terme (Peterson
et al., 1994; Battipaglia et al., 2014) tout en prenant en compte de nombreux parametres,
tels que les conditions stationnaires, 1’age des individus, la saison, la fréquence...

La température et le temps de résidence mesurés dans le tronc des arbres ont proba-
blement été suffisants pour causer la mort de cellules (Dickinson & Johnson, 2004), no-
tamment lors de 'expérimentation a la pépiniére. Ces suppositions mériteraient d’étre
confirmées par de futures expérimentations, pour cela une coloration des tissus (cam-
bium, phloeme) au chlorure de triphényltétrazolium permettrait de différencier les cel-
lules mortes des vivantes, via un changement de couleur en présence de respiration cellu-
laire (Bova & Dickinson, 2005). Afin de prédire la température dans le tronc, en fonction
de ses caractéristiques morphologiques et des conditions de brtlage dirigé, les données
obtenues serviront a la réalisation d’'un modele de transferts de chaleur (collaboration au
sein de I’équipe Feux, Université de Corse).

Les résultats obtenus ont montré une sensibilité accrue des jeunes individus, des études
complémentaires en conditions réelles permettraient des mieux appréhender ces effets.
Une collaboration avec les gestionnaires forestiers est essentielle afin de déterminer des
conditions de brtlage dirigé qui engendrent un taux de mortalité acceptable en fonction
de la classe d’age, de I’épaisseur de I’écorce et de la hauteur du houppier.

Avant cela, il sera nécessaire de valider les outils a utiliser, les capteurs TDP-10 (Dynamax
Inc., Houston, TX, USA) ne semblent pas adaptés aux jeunes arbres en état de déshydrata-
tion, l'utilisation d’autres capteurs de flux de seve se révele nécessaire (par ex. Dynagage
ou EXO-Skin, Dynamax Inc., Houston, TX, USA qui sont des capteurs externes). Afin
de mieux comprendre les effets des briilages dirigés sur le fonctionnement des écosys-
temes, il est nécessaire de s’intéresser aux autres éléments qui le composent, tels que les
propriétés du sol, qui est susceptible d’étre perturbé par un brilage dirigé (Pietikdinen

& Fritze, 1995). De nouvelles études botaniques, se basant sur la diversité fonctionnelle
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présente permettrait de mieux appréhender la dynamique de recolonisation, une collabo-
ration avec le Conservatoire Botanique National de Corse est a envisager.
Toutes ces expérimentations futures, ne pourront se concevoir qu’avec la poursuite et le

renforcement des collaborations avec les gestionnaires forestiers.
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Glossaire

®PSIl rendement quantique du PSII. 14, 24, 32, 37, 38, 42, 43, 56, 57, 68, 71, 86-88, 94,
95

A photosynthese. 14, 15, 26, 34, 38-44, 56, 58, 68,72, 73,76, 140-143, 146

F,/F, rendement quantique maximum du PSII. 14, 24, 32, 37, 38, 42, 56, 57, 71, 86-88,
91, 94

gn conductance mésophyllienne. 14, 26, 34, 38-44, 56, 58, 73, 142-146

gs conductance stomatique. 14, 15, 26, 34, 38-45, 56, 58, 73, 140, 141, 144-146
Jmax taux maximum de transport d’électrons. 14, 15, 26, 39, 40, 42, 44, 45, 56, 58
NPQ quenching non photochimique. 14, 24, 32, 37, 38, 42, 43, 56, 57, 71, 86-88
PAR rayonnement photosynthétiquement actif. 26, 42

PSIl photosysteme II. 13-15, 42-44, 48,71, 72,78, 94, 95, 99-101

PSX pourcentage de perte de conductivité par coloration du xyleme. 31, 77,78, 89, 91, 93,
95

gqP quenching photochimique. 14, 24, 32, 37, 38, 42, 43, 57, 86-88

TDP sondes a dissipation thermique. 21, 22, 30

TPU taux d’export du triose-phosphate depuis les chloroplastes. 14, 26, 39, 40, 42, 44, 45,
56, 58

Vemax taux maximum de carboxylation de la Rubisco. 14, 15, 26, 39, 40, 42, 44, 45, 56, 58,
72

VPD déficit en pression de vapeur. 22, 26, 34-37, 42, 43,71, 79, 97
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Abstract

Key message Drought caused a decrease of water flux
and photosynthesis due to stomata closure, typical of
drought-avoiding strategy. No photoinhibitory stress
was observed.

Abstract Drought represents an important source of dis-
turbance in Mediterranean ecosystems. For long-term for-
est management, knowledge of tree responses to climate is
essential. To investigate the seasonal functioning of Pinus
laricio and its tolerance to summer drought in a Mediter-
ranean climate, we carried out a field study in a natural
mountainous pine forest over a 2-year period. For the first
time for this species, sap flow, chlorophyll fluorescence,
and gas exchange were used as indicators of tree vitality.
Mild winter did not alter photosynthetic performance while
sap flow declined. In spring, increase of sap flow was
observed, revealing the end of tree dormancy and the
beginning of the growth season. In response to summer
drought, stomatal closure caused a reduction of gas
exchange and sap flow. At the same time, pines increased
their water use efficiency and reduced the limitation of
mesophyll conductance. The reduction in CO, assimilation
was associated with photochemical stability, which might
cause an imbalance between light energy input and energy
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used in photochemistry. The stability of chlorophyll fluo-
rescence parameters indicated the absence of photoin-
hibitory stress, probably because of the use of
photorespiration. The reduction of sap flow and stomatal
conductance during drought confirmed the water-saver
status of P. laricio species.

Keywords Chlorophyll fluorescence - Gas exchange -
Pinus laricio - Drought - Stress - Mediterranean - Sap flow

Introduction

Pinus nigra Arnold and its different subspecies represent a
substantial proportion of the forest area (3.5 x 10° ha) in
the Mediterranean mountains, from Morocco to Turkey
(Richardson 2000). This study focused on P. nigra Arnold
subsp. laricio (Poir.) Maire var. corsicana (Loudon) or P.
laricio, whose forests characterize Corsican mountains in
the supramediterranean and montane zones (900—1800 m).
It is a tree growing up to 50 m tall with a straight trunk and
grey to dark brown bark, whose long needles (12—15 cm)
are persistent during 3 years. It is very closely related to
the variety calabrica present in Calabria and Sicily
(Rameau et al. 2008). Pinus laricio is endemic to Corsica,
but due to its widespread use in reforestation, it is now
principally present in continental forests (Schabaver 2001;
Inventaire Forestier National 2006). Given its high patri-
monial and ecological value, P. laricio natural habitat is
ranked a priority in the “Habitats” Directive (Leone and
Lovreglio 2004).

Many cases of forest dieback and tree mortality attrib-
uted to drought or heat-induced stress have been reported
worldwide over the last few decades (Allen et al. 2010);
indeed, the long lifespan of trees prevents them from
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adapting rapidly to environmental changes (Lindner et al.
2010). In the Mediterranean Basin, annual precipitation is
expected to decrease by more than 25-30% by the end of
the 21st century, probably accompanied by a 4-5 °C rise in
average annual temperatures (Christensen et al. 2007;
Giorgi and Lionello 2008) and even more so in moun-
tainous areas (Meehl et al. 2007).

Seasonal adjustments in leaf function enable evergreen
Mediterranean species to survive annual summer drought
(synthesis in Osuna et al. 2015); however, climatic and
dendrochronological studies have demonstrated severe
impacts of summer drought on P. nigra (Herguido et al.
2016; Lebourgeois 2000; Martin-Benito et al. 2008).
Nevertheless, we lack basic data on the hydric and pho-
tosynthetic functioning of P. laricio. These data are
essential for the assessment of short-term responses of P.
laricio to summer drought, and could help us understand
how future climatic conditions could affect this species.

Sap flow measurement is used to study water movement
in tree trunks (Lu et al. 2004) and transpiration (Delzon
and Loustau 2005). It provides accurate responses to sea-
sonal variations in climate and drought. Many studies
carried out in mountainous ecosystems show that sap flows
are slow in winter (Delzon and Loustau 2005) and show an
ability of trees to decrease sap flow during drought period
(Anfodillo et al. 1998; Klein et al. 2014a, b; Lu et al.
2004).

Some tree species have highly plastic photosynthetic
processes in terms of gas exchange or photochemistry. The
responses depend on species, provenance, and stage of
development (Repo et al. 2016), and undergo seasonal
variations (Lundmark et al. 1998; Ottander et al. 1995;
Ogaya et al. 2011). This response is attributed to variations
in temperature and water availability. The effects of
drought on net photosynthetic rate (A), rate of RuBP car-
boxylation by Rubisco (V nax), rate of electron transport
driving regeneration of RuBP (J,,x) and stomatal con-
ductance (g;) were observed on many species (Avola et al.
2008; Warren and Dreyer 2006; Way and Sage 2008; Xu
and Baldocchi 2003). Simultaneous gas exchange and
chlorophyll fluorescence measurements showed variations
in photosystem II (PSII) and carbon assimilation in a crop
plant (Vigna unguiculata L.) during a drought period
(Souza et al. 2004) and in Quercus douglasii Hook. & Arn.
during a 3-year survey (Osuna et al. 2015). Simultaneous
decreases in sap flow and stomatal conductance were
observed in water-stressed Picea abies in summertime
during a 5-month survey (Lu et al. 1995).

In this study, we investigated the relationships between
photosynthetic processes and sap flow in a natural moun-
tainous P. laricio forest over a 2-year period. We sought to
answer the following questions:

@ Springer

1. What is the seasonal physiological cycle of P. laricio
in a Mediterranean climate?
2. How does P. laricio withstand summer drought?

We hypothesized that P. laricio, at the montane level,
would show all the signs of dormancy in winter, with a
considerable reduction in all physiological parameters.
Furthermore, we hypothesized that P. laricio, under con-
ditions of summer drought, would reduce sap flow and gas
exchange, to the detriment of carbon assimilation. This
behaviour would be characteristic of a drought-avoiding/
water-saving strategy (Anfodillo et al. 1998; Baquedano
and Castillo 2006).

The results will provide the first data on seasonal
physiological trends in P. laricio and indicate its potential
capacity to resist climate change in Mediterranean.

Materials and methods
Site description

Measurements were made in a natural pure 300 m? stand of
P. laricio located in Corsica, France (42°11'48.5"N
9°05'39.6"E) at 1200 m above sea level, at the edge of
supramediterranean and montane levels. The slope is about
70-80%, the basal area is 36.5 m> ha™', and trees have a
northeast exposition. Competition index for all pines was
measured using Hegyi’s (1974) method (Prévosto 2005).
The soil is a low-depth brown with many rocky outcrops on
granitic bedrock. This plot has not been exploited for
30 years.

Meteorological measurements

General meteorological measurements were provided by a
weather station located in a clearing a few meters from the
plot. Temperature, relative humidity (CS215, Campbell
Scientific Ltd., Loughborough, UK), and PAR (photosyn-
thetically active radiation) (PAR Quantum Sensor SKP
215, Skye Instruments Ltd., Llandrindod Wells, UK) were
measured every 30-s and averaged over 30 min. Rainfall
measurements (Rain Gauge 52203, R. M. Young Corpo-
ration, Traverse City, MI, USA) were collected every
30 min. Data were recorded using a battery-powered
CR1000 data logger (Campbell Scientific Ltd., Loughbor-
ough, UK) recharged daily by a photovoltaic power source.

Physiological measurements
Sampling Twelve co-dominant pine trees were randomly

selected for continuous sap flow measurements between
July 2013 and October 2015. Among them, nine trees were
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monitored for chlorophyll fluorescence and gas exchange
between December 2013 and July 2015. Characteristics of
sampled trees are presented in Table 1. 5-6 m high sun-
exposed branches were sampled on the same crown posi-
tion and orientation (northeast); they were immediately
recut under water and stored in this way to avoid cavita-
tion. Preliminary experiments on Corsican pines demon-
strated that cutting had no effect on gas exchange or
chlorophyll fluorescence for up to 12 h after the cut was
made (data not shown). Similar results were observed with
other conifers, including Pseudotsuga menziesii and Pinus
pinaster (Warren et al. 2003; Warren 2006). As measure-
ment was time intensive, three branches per day were
sampled and analysed, on three consecutive days each
month (sampling dates are presented in Table 1 of the
Electronic Supplementary Material). To ensure imple-
mentation of reliable measures and to avoid senescent
needles, measurements were always carried out on current-
year needles (Warren 2006; Sperlich et al. 2015), at the end
of the branch.

Sap flow Sap flow was measured with thermal dissipa-
tion probes (TDP) according to the Granier method
(Granier 1985). Either TDP-30 or TDP-50 (Dynamax Inc.,
Houston, TX, USA) was used, depending on trunk diameter
(Table 1). Sensors were installed at breast height with the
same exposition (northeast) and protected with reflective
insulation. Sap flow was calculated according to Granier
and Gross (1987) and expressed as dm® dm® h™'; it was
monitored between 13 July 2013 and 26 October 2015.
During winter, due to the low recharge of battery by solar
panels, only 1 tree was monitored. Other TDP were turned
off after reduction and stabilization of sap flow (due to
winter) and turned on when sap flow increased again.
Measurements were taken every 30 s and averaged every
30 min. Data were recorded in a battery-powered data
logger (CR3000, Campbell Scientific Ltd., Loughborough,
UK) recharged daily by solar panels.

Chlorophyll fluorescence Chlorophyll fluorescence was
measured using a PAM 2100 (Heinz Walz GmbH, Effel-
trich, Germany) fitted with DLC-8 leaf clips, which per-
mitted dark acclimation. Three measurements per branch
were made, on different needles, dark adapted for at least
30 min before measurements. Four parameters were mon-
itored: (a) maximum yield of PSII (F,/Fy,), (b) quantum
yield of PSII (®@psy), (c) photochemical quenching (qP),
and (d) non-photochemical quenching (NPQ) calculated
according to Maxwell and Johnson (2000).

Gas exchange Gas exchange was measured using an LI-
6400XT Portable Photosynthesis System fitted with a
6400-01 CO, Injector and a 6400-22L Lighted Conifer
Chamber (LI-COR Inc., Lincoln, NE, USA). Net photosyn-
thesis (A) and stomatal conductance (g;) were recorded
during the first CO, step (350 umol mol ') because it is the
closest to ambient CO, concentration. Measurements were
made in the same order and the same hour every month. To
estimate the maximum Rubisco carboxylation rate (Vemax),
the maximum electron transport rate (Jy,,x), the rate of triose
phosphate export from the chloroplast (TPU), and the mes-
ophyll conductance (g,), A—C; curves were fitted with 13
steps of CO,: 350, 275, 200, 125, 50, 450, 550, 700, 900,
1100, 1300, 1600, and 2000 pmol mol .

Other parameters were kept constant
(PAR = 1200 pmol m~2 s~ ! with red blue source (ratio:
0.94-0.06), temperature = 25 °C, air flux = 350 pmol s’l,
and vapour pressure deficit (VPD) = 1.2 £ 0.05 kPa).
Three readings were made with 30-s intervals between them
for each CO, step.

Vemaxs Jmax and TPU were estimated according to the
Farquhar, von Caemmerer, and Berry model (Farquhar
et al. 1980; von Caemmerer 2000), through the online
service presented by Gu et al. (2010) and available from
http://leafweb.ornl.gov/. Based on the works of Flexas
et al. (2012) and Sun et al. (2014), we chose to estimate
mesophyll conductance (g,,) in order to avoid the under-

Table 1 DBH, height, age (in spring 2013), TDP length and competition index of monitored trees

1* 2% 3 4 5% 6* 7* 8* 9% 10* 11%* 12
DBH (cm) 15.0 14.5 13.0 12.5 12.5 135 19.0 18.0 21 21.5 20 21.0
Height (m) 11.8 13.1 8.6 6.9 7.3 11.5 8.6 13.5 10.1 8.0 10.1 12.7
Age (years) 45 38 36 29 23 22 29 42 42 42 50 43
TDP length (mm) 30 30 30 30 30 30 50 50 50 50 50 50
Competition index (unitless) 17.8 6.5 9.2 12.0 12.0 12.4 8.2 9.9 6.7 6.3 5.8 16.3

Photosynthetic measurements were realized on trees indicated with an asterisk. For trees 3, 4 and 10, sap flow measurements underwent technical
problems
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estimation of Vi nax and Jyax. Slope of A/gg, A/gm, and g/
g, relationships was used to explore variations in CO,
fluxes and water loss by season (Sperlich et al. 2015).

Statistical analyses

Statistical analyses were conducted using R 3.2.3 for
Linux. Statistical differences between measurement dates
for gas exchange and chlorophyll fluorescence parameters
were tested using one-way ANOVA and Tukey’s range test
when normality and homoscedasticity were verified (by
Shapiro—Wilk and Levene’s tests). Otherwise, Kruskal—
Wallis and Wilcoxon signed-rank tests were performed.
Significant differences were determined at P < 0.05. Lin-
ear regression was used to study A/gs, A/gn, and gn/gs
relations. Analyses of covariance (ANCOVA) were used to
test statistical differences between slopes and intercepts of
regression lines. Dependencies between sap flow and
vapour pressure deficit (VPD) were tested using Spear-
man’s rank correlation coefficient.

301 a
20 A

10

Air temperature (°C)

10 T T T T T T

Results
Meteorological data

Meteorological trends were similar from year to year, with
relatively hot, dry summers and mild winters. The year
2015 had the coldest winter (mean minimal temperature:
—1.5 °C in February) and the hottest summer (mean
maximal temperature: 29.5 °C in July) (Fig. 1a). The end
of the summer 2014 was particularly dry, with 41 rainless
days (31 July-9 September) and only 14.5 mm of rainfall
in September (Fig. 1b). Important daily and seasonal
variations of VPD (Fig. 1c) were observed, with notably
high values (>2 kPa) during summer.

Sap flow
The daily (Fig. 2) sap flow patterns were roughly similar

between trees. Nevertheless, the magnitude of the mean sap
flow differed for each one, independently of age, height,

60
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Fig. 1 Daily mean (black line), minimum and maximum (grey lines) air temperature (°C) (a), daily total rainfall (mm d™") (b) and continuous

VPD (kPa) (c), between 13 July 2013 and 26 October 2015
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Fig. 2 Daily variations of sap
flow (dm®> dm™2 h™') between
the 10 and the 14 July 2014 for
all trees. X-axis represents hour __ 0751
of the day =
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DBH, and position in the stand (P > 0.05). Sap flow
(Fig. 3) values were lowest during winter (<0.15 dm?
dm2h™"), and highest in early summer (up to
0.84 dm® dm™2 h™" in July 2013). A temporary sap flow
slowdown occurred at the end of each summer
(<0.33 dm*> dm™2> h™' in September, each year). Spear-
man’s rank correlation coefficient, run using diurnal val-
ues, showed strong positive correlations (>0.7) between
sap flow and VPD during high sap flow periods (Electronic
Supplementary Material, Table 2).

Chlorophyll fluorescence

®pgy; (Fig. 4a) was relatively stable (maximum value ca.
0.6), and lower values were observed in March 2014 (0.48).
Lower F\,/F, (Fig. 4b) values (0.79) were observed in
winter and early spring (January—April) of 2014 and 2015;
it was stable during the other months (0.84). qP (Fig. 4c)
showed maximal values in spring (max. 0.81 in April
2014), and lower values were observed in summer (0.73 in
July 2014 and 0.74 in July 2015). NPQ (Fig. 4d) followed a
different trend from the other parameters: higher values
(1.38) were observed in winter 2014 (January) and lower
values (0.47) in May 2014.

Gas exchange

Maximum values of A (ca. 4 pmol m~2 s~ ') were observed
during winter-spring 2014 and spring 2015. A significant
decrease in photosynthesis (from 3.45 to the lowest value,
0.65 umol m~%s™') was observed between July and
September 2014 (Fig. 5a). Significant reductions of g
(Fig. 5b) and g, (Fig. 5¢) (82.5 and 76.0%, respectively)
were observed during summer 2014 (between July and
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September). Vemax, Jmax> and TPU (Fig. 5d—f) showed few
seasonal variations.

The slope of A/gs (Fig. 6a) was significantly higher
(P < 0.05), and the intercept was lower in summer 2014
and 2015 and autumn 2014. In winter 2015, the intercept
was lower than in other seasons except summer 2014 and
2015 and autumn 2014. The intercept of A/g,, (Fig. 6b) was
also significantly lower in summer 2014 and 2015 and
autumn 2014, while the slope was higher only in summer
and autumn 2014. Regarding g,,,/g, (Fig. 6¢), the slope was
significantly higher in summer 2014 and 2015 and autumn
2014 (Equations, Rz, and P values of linear regressions are
presented in Table 3 of the Electronic Supplementary
Material, and results of ANCOVA are presented in the
spreadsheet ESM_ANCOVA).

Discussion

This long-term study on a natural stand of P. laricio per-
mitted, for the first time, a seasonal analysis of light use,
carbon assimilation, and water status in this species.

In winter, photochemistry and carbon assimilation
parameters were fairly stable compared to those of other
species. The maximal photochemical efficiency of PSII
(Fy/F,) was very stable in winter due to temperatures
(largely >0 °C) experienced in the stand. Indeed, low
temperature can induce marked decline of PSII activity in
both angiosperms and coniferous tree species (Baquedano
and Castillo 2006; Lundmark et al. 1998; Ottander et al.
1995). Significant variations in all chlorophyll fluorescence
parameters were observed, but slight decreases in F,/Fy,
values (maximum 5%) and the relative stability of other
photochemical parameters (®Ppsy, qP, and NPQ; Fig. 4)
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Fig. 3 Seasonal variations of
sap flow (dm® dm~2 h™") from
13 July 2013 and 26 October
2015. Mean of values of all tree
monitored
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Fig. 4 Mean ®pgy; (a), F /F,, (b), gP (¢) and NPQ (d). All parameters are unitless. Error bars represent the standard errors of the mean.
Differences between dates are indicated by dissimilar letters (P < 0.05)

@ Springer

133



Trees (2017) 31:1711-1721

1717

indicate good photosynthetic performance and the absence
of stress. Indeed, it is important to specify that these sta-
tistical differences of F,/F, values have no biological
effect, as values stay very close to the optimal F,/F,, value
[around 0.83 (Maxwell and Johnson 2000; Miiller et al.
2001; Sperlich et al. 2015]. Stable A, Vemax> Jmax, and TPU
(Fig. 5) demonstrate continuous carbon assimilation and
conductance during mild winters. Photosynthesis was 25%
lower during winter 2015 than winter 2014, possibly due to
the lower temperatures during winter 2015 (2.6 °C in 2014
and 1.5 °C in 2015, during measurement periods). This
could explain the low intercept of the A/gg regression line
during this season (Fig. 6a), i.e. the absence of change of
slope indicating stability of the A/g; ratio.

The seasonal sap flow (Fig. 3) trend observed in P.
laricio is consistent with previous reports. High level of
coupling between canopy and the atmosphere was
demonstrated in coniferous stands by Anfodillo et al.
(1998). VPD is known to be a major factor determining sap
flow, but the strength of this coupling depends on species
strategy (drought-avoiding/drought-tolerance) and crown
morphology (Anfodillo et al. 1998; Baquedano and Castillo
2006). During winter, sap flow and VPD (Fig. 1c) were
both low but their variations were not correlated. Corre-
lation coefficient between these parameters was low
(<0.5). This weak correlation might be explained by win-
tertime tree dormancy (low photoperiod, PAR, and tem-
peratures). High photosynthetic rate associated with low
xylem sap flow may not cause imbalances in glucose
production and transportation since phloem flow does not
seem to be correlated to, or influenced by, xylem flow
(Peuke et al. 2001).

Between March and April 2014, the increase in PSII
efficiency was due both to an increase in the proportion of
open PSII centres (®Ppgy; and gP) and to a reduction in non-
chemical quenching (NPQ) (Maxwell and Johnson 2000).
Similar values were observed for all chlorophyll fluores-
cence parameters in spring 2014 and 2015. Photosynthetic
activity remained high during spring, then it declined
slightly in early summer (ca. —15% between March and
July for 2014 and 2015). At the same time, an increase of
sap flow, probably due to the increase of VPD (Anfodillo
et al. 1998), was observed.

Mediterranean climate is defined by a combination of
thermal and hydric criteria, and it is characterized by hot
dry summers (Quézel and Médail 2003). This affects plant
physiology and is frequently responsible for drought stress
(Gulias et al. 2002; Klein et al. 2014a, b; Maseyk et al.
2008). In Corsica, the end of summer 2014 was particularly
dry, with 41 successive rainless days and only 14.5 mm of
rainfall in September. Our results (Table 2 of the Elec-
tronic Supplementary Material) show that the correlation
between VPD and sap flow was not constant. Sap flow and
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VPD were highly correlated during late spring and early
summer (correlation coefficient >0.7), but less correlated
during summer (September 2013 and August 2014 and
2015), especially for the latter 2 years when the correlation
was <0.2. The reduction in sap flow despite high VPD
could be explained by severe drought and high tempera-
tures in 2014 and 2015. Rainfall influences soil water
content and water availability for a tree; in this way, it
determines stress conditions (Anfodillo et al. 1998; Klein
et al. 2014b). Similar effects of drought on sap flow were
observed in other coniferous species (Anfodillo et al. 1998;
Klein et al. 2014a; Lu et al. 1995). Sap flow reduction
might result from the closure of stomata to reduce tran-
spiration. Significant decreases in g, (82.5%) and g, (76%)
were observed between July and September 2014. These
phenomena are more significant in conifers than other trees
(Sperlich et al. 2015; Warren et al. 2004), and are a char-
acteristic of water-saver (drought sensitive) species (An-
fodillo et al. 1998; Baquedano and Castillo 2006). Indeed,
drought-acclimated species may have higher photosyn-
thetic capacity for compensating lower C; (due to stomata
closure) to maintain photosynthetic performance (Flexas
and Medrano 2002). Drought-tolerant species (e.g. Quercus
ilex), as far as they are concerned, maintain high g; during
a drought period (Sperlich et al. 2015).

In response to a weak g, P. laricio increased its intrinsic
water use efficiency (higher slope and lower intercept of A/
gs in summer 2014, 2015, and autumn 2014; Fig. 6a) and
reduced its limitation of g, (higher slope and lower
intercept of A/gy,; Fig. 6b; Sperlich et al. 2015). The non-
significant variations of the slope of A/g, during the
summer of 2015 could be explained by the higher rainfall
than in the previous summer. Nevertheless, the low inter-
cept is consistent with a slight decrease of A. Despite the
decline in water and CO, use efficiency (higher g, and g.,),
A decreased in September 2014. The reduction of photo-
synthesis in response to water stress was probably caused
by the reduction of g (i.e. stomatal closure) rather than the
reduction of g, (Cornic 2000; Warren et al. 2004; Lawlor
and Tezara 2009). This is confirmed by the higher slope of
8gm/gs during summer 2014, 2015, and autumn 2015
(Fig. 6¢). Non-significant reductions in Vinax, Jmax, and
TPU were observed during this period. Between July and
September 2014, the fluorescence remained constant. PSII
activity seemed to be less sensitive to drought than sap flow
and gas exchange, and similar results were observed by
Souza et al. (2004).

Photosynthetic responses to drought may differ accord-
ing to plant strategy concerning water stress. The declines
in photochemical efficiency are greater in drought-tolerant
species (Quercus coccifera L., Q, ilex, and Juniperus
phoenicea L.) than in drought-sensitive species (Pinus
halepensis Mill.; Martinez-Ferri et al. 2000). PSII activity
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«Fig. 5 Mean A (umol m™2s™") (a), g (molm2s™ ") (b), gm
(umol m™2 ™" Pa™") (€), Vemay (nmol m™2 s™1) (d), Jiyax (umol m—>
s™Y (e) and TPU (umol m2sh (f). Error bars represent the
standard errors of the mean. Differences between dates are indicated
by dissimilar letters (P < 0.05)

produces ATP and NADPH, which are used in carbon
fixation (Calvin cycle). Reducing carbon assimilation may
result in excesses of ATP and NADPH, and thus generation
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of an oxidative stress (Murata et al. 2007; Damour et al.
2010). These two compounds may be consumed via pho-
torespiration (Martinez-Ferri et al. 2000; Osuna et al.
2015). The stability of photochemical efficiency observed
in our study confirms the status of P. laricio as water-saver
species.

The stability of chlorophyll fluorescence parameters
indicates the absence of photoinhibitory stress (Murata
et al. 2007). After the drought period, gs, gm, and
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Fig. 6 Change between A (umol m2 s™1 and gs (mol m 2 s7Y (a), A and gm (umol m~2s7! Pa~!) (b) and gm and g, (c¢) by season
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A returned to their previous values, suggesting that pho-
tosynthetic processes were either slightly damaged or not
damaged at all.

Conclusion

This long-term survey provided the first information
regarding P. laricio physiology in a Mediterranean climate.
Various parameters did not show the same sensitivity to
seasonal changes. Sap flow was particularly sensitive to
meteorological parameters during all seasons, as were A,
gs, and g.,. Photochemical parameters, Vemax, Jmax,» and
TPU showed some stability throughout the year. The
association of these parameters demonstrated good per-
formance (photochemistry, continuous carbon assimilation,
and conductance) of P. laricio in winter, due to mild
conditions, despite low sap flow. P. laricio withstands
summer drought due to a reduction of sap flow and g
associated with the stability of photochemical efficiency,
which is characteristic of the water-saving strategy. These
new findings show that P. laricio could undergo physio-
logical adjustments to resist climate change. Moreover,
these results serve as an important basis to further under-
stand ecophysiological responses to environmental factors.
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TaBLeau XVII. — Résultats des ANCOVA pour la relation photosynthese (A)/conductance stoma-
tique (gs). Le seuil de significativité est de P < 0,05.

Automne 2013 Hiver 2014 Printemps 2014

F P F P

Automne 2013 g 117,23 < 0,001 152,08 < 0,001
saison 1,77 ns 5,83 < 0,05
g5 saison 1,73 ns 2,13 ns

Hiver 2014 gs 206,6 < 0,001
saison 1,48 ns
g, saison 0,26 ns

Printemps 2014 g
saison
gs*saison

Ete 2014 gs
saison
gs*saison

Automne 2014 gs
saison
gs*saison

Hiver 2015 gs
saison
gs*saison

Printemps 2015 g
saison
gs*saison

Ete 2015
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Résultats des ANCOVA pour la relation A/gg (suite).

Ete 2014 Automne 2014 Hiver 2015 Printemps 2015 Ete 2015
F P F P F P F P F P
493,36 < 0,001 576,35 < 0,001 289,53 <0,001 33,89 <0,001 236,35 < 0,001
17,21 < 0,001 591 < 0,05 15,66 < 0,001 0,05 ns 0,51 ns
12,7 < 0,01 16,53 < 0,001 2,51 ns 0,22 ns 11,07 <0,01
623,13 < 0,001 587,67 < 0,001 256,6 < 0,001 112,03 < 0,001 204,18 < 0,001
0,51 ns 1,51 ns 32,45 < 0,001 0,09 ns 0,03 ns
26,45 < 0,001 13,74 < 0,001 0,14 ns 0,21 ns 2,47 ns
707,34 < 0,001 804,86 < 0,001 338,198 < 0,001 149,06 < 0,001 319,59 <0,001
0,11 <0,05 7,12 ns 80,74 < 0,001 2,14 < 0,05 1,27 ns
32,48 < 0,001 23,75 ns 0,01 ns 0,21 ns 5,97 < 0,05
289,53 < 0,001 478,19 < 0,001 450,25 <0,001 397,15 < 0,001
0,67 ns 22,73 < 0,001 528 < 0,05 7 <0,05
0,1 ns 21,62 < 0,001 3,39 ns 0,28 ns
413,73 < 0,001 469,33 < 0,001 3054 <0,001
13,4 < 0,001 2,57 ns 8,58 <0,01
19,07 < 0,001 4,62 <0,05 0,02 ns
185,9 < 0,001 125,42 < 0,001
28,78 < 0,001 26,28 < 0,001
0,28 ns 6,56 < 0,05
170,34 < 0,001
2,47 ns
4,8 ns
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TasrLeau XVIII. — Résultats des ANCOVA pour la relation A/conductance mésophyllienne (g,). Le
seuil de significativité est de P < 0,05.

Automne 2013 Hiver 2014 Printemps 2014

F P F P

Automne 2013 g, 3,35 ns 0,92 ns
saison 1,46 ns 3,23 ns
gm ‘saison 0,01 ns 0,48 ns

Hiver 2014 8m 2,58 ns
saison 0,06 ns
gm ‘saison 0,51 ns

Printemps 2014 g,
saison
gm ‘saison

Ete 2014 gm
saison
gm*saison

Automne 2014 g,
saison
gm ‘saison

Hiver 2015 gm
saison
gm ‘saison

Printemps 2015 g,
saison
gm ‘saison

Ete 2015
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Résultats des ANCOVA pour la relation A/g,, (suite).

Ete 2014 Automne 2014 Hiver 2015 Printemps 2015 Ete 2015
F P F P F P F P F P
96,35 <« 0,001 30,65 < 0,001 1,79 ns 3,25 ns 1,66 ns
14,41 < 0,001 18,42 <0,001 25,16 <0,001 0,36 ns 35,87 < 0,001
0,6 ns 0,09 ns 0,37 ns 0,04 ns 0,12 ns
92,27 < 0,001 36,14 <0,001 2,13 ns 2,51 ns < 0,00 ns
15,47 < 0,001 21,15 <0,001 15,96 <0,001 0,45 ns 16,79 < 0,001
4,46 < 0,05 0,72 ns 1,1 ns 0,01 ns 0,1 ns
91,54 < 0,001 26,7 < 0,001 0,75 ns < 0,00 ns 1,83 ns
13,74 < 0,001 18,68 <0,001 12,62 <0,01 0,53 ns 14,37 < 0,01
3,81 ns 1,55 ns 0,1 ns 0,07 ns 0,4 ns
79,34 < 0,001 66,92 <0,001 84,17 <0,001 64,98 < 0,001
0,23 ns 0,32 ns 16,78 < 0,001 9,84 < 0,01
2,02 ns 31,5 < 0,001 0,29 ns 6,16 <0,05
19,76 < 0,001 19,71 <0,001 15,312 <0,01
483 <0,05 18,89 <0,001 1,06 ns
7,14 < 0,05 0,08 ns 1,41 ns
0,71 ns 2,97 ns
14,86 < 0,01 3,03 ns
0,03 ns 0,47 ns
3,25 ns
22,33 < 0,01
< 0,00 ns
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TasrLeaU XIX. — Résultats des ANCOVA pour la relation g,/gs. Le seuil de significativité est de
P < 0,05.

Automne 2013 Hiver 2014 Printemps 2014
F P F P

Automne 2013 g 2,83 ns 6,19 < 0,05
saison 0,84 ns 1,04 ns
g, saison 2,3 ns 6,45 < 0,05
Hiver 2014 gs 0,2 ns
saison 0,37 ns
gs *saison 0,24 ns
Printemps 2014 g
saison
g, saison
Ete 2014 8s
saison
gs*saison
Automne 2014 g
saison
g, saison
Hiver 2015 gs
saison
gs*saison
Printemps 2015 g
saison
g saison

Ete 2015
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Résultats des ANCOVA pour la relation g,,/g, (suite).

Ete 2014 Automne 2014 Hiver 2015 Printemps 2015 Ete 2015
F P F P F P F P F P
54,26 < 0,001 17,39 < 0,001 0,72 ns 31,05 < 0,001 0,21 ns
12,1 < 0,01 4 ns 1,42 ns 0,14 ns 17,12 < 0,01
3,7 ns 0,81 ns 0,09 ns 3,88 ns 3,81 ns
4,73 < 0,001 14,17 <0,001 0,22 ns 0,19 ns 1,26 ns
2,1 ns < 0,01 ns 0,77 ns 1,41 ns 7,16 < 0,05
15,64 < 0,001 5,68 <0,05 0,19 ns 0,05 ns 4,7 <0,05
50,77 < 0,001 13 <0,01 0,15 ns 0,045 ns 4,33 ns
4,06 ns 0,39 0 0,95 ns 0,66 ns 8,13 <0,05
11,55 < 0,01 5,67 < 0,05 0,3 ns < 0,00 ns 6,83 <0,05
61,96 < 0,001 24,14 < 0,001 46,2 < 0,001 47,73 < 0,001
0,22 ns 0,01 ns 11,86 < 0,01 24,62 <0,001
0,66 ns 2,34 ns 2,16 ns 1,71 ns
9,52 <0,01 9,52 <0,01 15,99 <0,001
0,22 ns 3,97 ns 17,44 < 0,001
0,74 ns 1,2 ns 1,98 ns
0,07 ns 0,01 ns
1,25 ns 1,98 ns
0,06 ns 1,07 ns
5,38 ns
7,12 < 0,05
3,63 ns

145



91

TasLeau XX. — Résultats (Equation, R? et P) des régressions linéaires A/gs, A/gy, et gn,/gs. Le seuil de significativité est de P < 0,05.

A/gs A/gm gm/gs

Saison Equation R? p Equation R? Equation R? p

Automne 2013 y =30,160x+ 0,74 <0,05 y = 1,910x + 0,29 y =8016x+ 091 <0,01
2,348 3,002 0,145

Hiver 2014 y=47,355x+ 0,83 <0,001 p = 1,685x + 0,14 y = 1,390x + 0,02 ns
1,498 2,706 0,575

Printemps 2014 y =44,106x+ 0,89 <0,001 y = 0,052x + 1,2.107° y=-1,182x+ 0,02 ns
1,779 3,632 0,653

Eté 2014 y=281,746x+ 0,94 <0,001 p = 4,132x + 0,79 y=15662x+ 0,74 <0,001
0,160 0,197 0,095

Automne 2014 p=74,269x+ 0,94 <0,001 vy = 2,817x + 0,47 y = 12,35x + 0,46 ns
0,430 0,702 0,200

Hiver 2015 y=44,567x+ 0,88 <0,001 y» = 0,59x + 0,15 v = 4,912x + 0,02 ns
1,036 2,48 0,513

Printemps 2015 y =37,137x+ 0,7 <0,05 y = 1,230x + 0,06 y=-1,094x+ 0,02 ns
1,979 3,206 0,597

Eté 2015 y=172365x+ 091 <0,001 p=1,216x+ 0,38 y =35,261x+ 0,48 ns
0,822 1,475 0,069










Abstract

The effects of prescribed burning in heterogeneous field conditions on Pinus nigra subsp.
laricio are still quite unknown. In this perspective, a multidisciplinary approach combi-
ning physical fire measurements, physiological and ecological measurements was imple-
mented. Two experiments of prescribed burning were carried out in different locations.
First, in a forest of mature P. nigra subsp. laricio in true conditions; then, in nursery, as a
preliminary study to test indicators and obtain information on young individuals.

For each experiment, the intensity of prescribed burning was characterized by tempera-
ture measurements in and out of the trunk. Physiological monitoring was carried out with
the use of several complementary approaches : gas exchange, chlorophyll fluorescence, sap
flux and loss of conductance. A survey was also performed on the plot scale (litter mass,
botanical) during three years.

Since P. nigra subsp. laricio is not studied much, we first tried to evaluate seasonal va-
riations of physiological indicators. Pines showed a significant response to weather, with
a decrease in gas exchange with the atmosphere, this behaviour is typical of a water saver
strategy. These results have been used as a basis to explain ecophysiological responses of
pines to environmental disturbances.

Following the prescribed burning, significant differences were observed between the ex-
periment in the nursery and the experiment in the forest. Indicators of vitality used sho-
wed no significant effects on mature pines. Young individuals were much more sensitive,
suffering severe damages to the trunk and crown, causing the death of some pines.

The specific richness and composition of undergrowth vegetation were strongly influen-
ced by short-term prescribed burning and did not return to baseline after three years.

The information acquire allowed us to extend knowledge about the physiology and to-
lerance to hydric and thermal stresses for P. nigra subsp. laricio as well as to provide re-

commendations to forest managers.

Keywords : Pinus nigra subsp. laricio, prescribed burning, sap flow, gas exchanges, chlo-

rophyll fluorescence



Résumé

Les effets des brilages dans des conditions hétérogenes de terrain sur les pinedes a Pinus
nigra subsp. laricio sont encore mal connus. Dans cette optique, une approche multidisci-
plinaire associant des mesures physiques du feu, a un suivi de mesures physiologiques
et écologiques a été mise en ceuvre. Deux expérimentations de bralages dirigés ont été
réalisées, la premiere dans une forét de P. nigra subsp. laricio en conditions réelles sur
des individus matures; la seconde en pépiniere a consisté en une étude préliminaire pour
tester des indicateurs et obtenir des renseignements sur de jeunes individus.

Pour chaque expérimentation, l'intensité du brhlage dirigé a été caractérisée par des
mesures de température dans et hors du tronc. Un suivi physiologique a été effectué en se
basant sur plusieurs approches complémentaires : échanges gazeux, fluorescence chloro-
phyllienne, flux de seve et perte de conductance. Un suivi a également été réalisé a I’échelle
de la parcelle (masse de litiere, botanique) pendant trois ans.

Pinus nigra subsp. laricio ayant été peu étudié, nous nous sommes d’abord attachés a
évaluer les variations saisonnieres des indicateurs physiologiques. Les pins ont montré une
réponse significative aux conditions météorologiques, avec une diminution des échanges
gazeux avec l'atmosphere, ce qui est caractéristique d’une stratégie de conservation de
I’eau lors d’une sécheresse. Les résultats obtenus ont servi de base pour expliquer les ré-
ponses écophysiologiques aux perturbations environnementales.

Suite aux brulages dirigés, d’'importantes différences ont été observées entre les expéri-
mentations. Les transferts de chaleur ont été plus importants pour les pins de la pépiniere
que pour ceux en forét. Les indicateurs de vitalité utilisés ont montré 1’absence d’effets
significatifs sur des pins matures. Les jeunes individus se sont montrés beaucoup plus
sensible, ils ont subi des dommages importants au niveau du tronc et du houppier, provo-
quant la mort de certains pins.

La richesse spécifique et la composition de la végétation de sous-bois ont été fortement
influencées par le brilage dirigé a court terme, et ne sont pas retournées a 1’état initial
apres trois ans.

Les informations obtenues ont permis d’approfondir les connaissances sur la physiologie
et la tolérance aux stress hydrique et thermique de P. nigra subsp. laricio. Ces travaux ont

également permis de fournir des recommandations pour les gestionnaires forestiers.

Mots clés : Pinus nigra subsp. laricio, bralage dirigé, flux de séve, échanges gazeux, fluo-

rescence chlorophyllienne
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