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1. Introduction générale
1.1. Changements climatiques

Les gaz a effet de serre présents naturellement dans la couche atmosphérique permettent de
retenir les rayons infrarouges réfléchis a la surface de la Terre et de préserver une partie de la chaleur
recue du soleil. Sans ces gaz de I'atmosphere, la température moyenne a la surface de la Terre serait
tres négative (-18°C au lieu de 15°C actuellement) (Kasting, 1993). La concentration de ces gaz a effet
de serre dans I'atmosphére est donc essentielle au maintien de la vie sur Terre. Il y a naturellement
des variations des teneurs en gaz a effet de serre dans |'atmosphére, ce qui entraine des
augmentations (concentrations plus fortes) ou des diminutions (concentrations plus faibles) des
températures (Kasting, 1993). Cependant, l'activité humaine a une influence considérable et
alarmante sur ces teneurs en gaz a effet de serre dans I'atmospheére. En effet, la surconsommation
d’énergie et I'utilisation d’énergie fossile ont eu pour conséquence une augmentation de +2,2 % des
émissions de GES dans I'atmosphére sur dix ans (2000-2010) alors que sur les 30 années précédentes,
I"augmentation était de +1,3 % (IPCC, 2014). Le groupe d’experts international sur le climat prévoit
plusieurs scénarios de ce réchauffement climatique et les conséquences que cela implique sur les
écosysteémes tels que nous les connaissons aujourd’hui (IPCC, 2014). Les différents scénarios sont plus
ou moins pessimistes face a la hausse des températures prédites. Les conséquences de ce changement
climatique ne sont pas identiques sur toutes les régions du globe. Concernant les régions tempérées,
le changement notable en plus de I'augmentation de la température, est un changement de la
répartition des précipitations au cours de I'année. Ce changement entraine une augmentation de la
fréquence et de l'intensité des sécheresses estivales.

Ce changement sur le régime des précipitations a des conséquences directes sur les écosystemes.
En effet, I'écosysteme forestier représente 50 a 70% de I'évapotranspiration terrestre (Schlesinger and
Jasechko, 2014), qui est constituée de I'eau évaporée et de celle transpirée par les plantes. Or cette
évapotranspiration est dépendante de I'eau disponible pour les plantes et de la demande climatique
(Penman, 1948; Monteith, 1981). La prédiction sur la demande climatique est une augmentation
(température), ce qui induit une augmentation de I'évapotranspiration potentielle (Penman, 1948;
Monteith, 1981). Si les précipitations diminuent durant la période estivale alors le niveau d’eau
disponible pour alimenter la transpiration des plantes ne sera plus suffisant et les risques de mortalité
pour les plantes augmenteront (Bigler et al., 2006; Allen et al., 2010; IPCC, 2014).

1.2. Enjeux pour la sylviculture

La surface forestiere couvre 16,9 millions d’hectares en France métropolitaine et constitue donc
la deuxiéme plus grande surface d’occupation derriére I'agriculture (IGN, 2017). La part de la forét
privée s’éleve a 12,6 millions d’hectares et représente donc 75 % de la surface forestiere en France
métropolitaine. La répartition des foréts privées et publiques n’est cependant pas équivalente suivant
les régions ou 90 % des foréts sont privées dans |'ouest de la France alors que la région Grand Est
comporte 56 % de foréts publiques (IGN, 2017). Les 25 % de foréts publiques se répartissent en 9 % de
foréts domaniales (appartenant a I'état) et 16 % d’autres foréts publiques (appartenant aux
communes, collectivités locales).

Au sein des foréts publiques, on observe une majorité d’essences feuillues a 64 % contre 36 % de
coniféres (IGN, 2017). Les monocultures représentent 51 % des foréts métropolitaines alors que les
peuplements bispécifiques en représentent 33% (IGN, 2017). Les mélanges d’essences feuillues et
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résineux représentent 27 % des foréts mélangées, dans lesquels le mélange chéne — pin occupe une
surface de 498 000 ha (IGN, 2017). Les chénes sont les essences feuillues les plus représentées en
métropole et le chéne sessile (Quercus petraea Liebl.) est le plus représenté a égalité avec le chéne
pédonculé (Quercus robur) avec 11 % du volume de bois sur pied total. Le pin sylvestre (Pinus sylvestris)
est le 3°™ conifére en matiére de volume de bois vivant sur pied avec 6% du volume total (Figure 1)
(IGN, 2017).

Autres
coniféres Che
Douglas éne rouvre
S maritime&E Chéne pédonculé
Pin sylvest e
RS re@ Coniféres :
971 millions de m3
Epicéa commun y
Feuillus : N
_ 1728 millions de m3 AL Hétre
Sapin pectiné ) <é?¢/
- " Chataignier
Autres m " Charme
feuillus Fréne Chéne pubescent
Chéne vert

Figure 1. Répartition du volume de bois vivant sur pied par essence en France métropolitaine (Memento_2017_IGN).

La sylviculture peut participer a la stratégie d’atténuation du changement climatique puisque
les foréts constituent le deuxiéme puit de carbone (stockage de carbone) derriére les océans et devant
les tourbieres (IPCC, 2014). En effet, la croissance des arbres permet une fixation de carbone grace a
la photosynthése (Farquhar et al., 1980). Ainsi, le rejet de ce gaz a effet de serre dans I'atmosphére est
atténué par la croissance des foréts (IPCC, 2014). De plus I'utilisation de I'énergie issue du bois en
substitution d’une énergie fossile permet non seulement un stockage de CO, de facon directe lors de
la croissance du peuplement mais également une atténuation des rejets par la diminution de
I'utilisation d’énergies au bilan carbone tres négatif (IPCC, 2014). Et puis finalement I'utilisation du
matériau bois dans les ouvrages de construction permet la séquestration de ce carbone.

Pour cela, la sylviculture d’aujourd’hui et de demain doit permettre d’assurer la survie et la
croissance des peuplements. Or, les aires de répartition des essences, c’est-a-dire I'ensemble des
situations géographiques ol les essences s’établissent, évoluent avec le climat et notamment la hausse
des températures (Thuiller et al., 2008). Il y a des essences pour qui cette évolution sera profitable
avec un agrandissement de leur aire de répartition (Higgins et al., 2003). Mais il y a d’autres essences
pour lesquelles il ne sera plus possible de se développer dans une partie de leur aire de répartition
actuelle et d’autres pour lesquelles il semblerait méme compliquer de garder des conditions
nécessaires a leur installation sur la surface du globe (Higgins et al., 2003). Plusieurs solutions sont
envisageables pour la gestion forestiére avec notamment la migration assistée d’essences qui seraient
adaptées a ces futures conditions et qui sont également capables de se développer dans les conditions
actuelles de ces environnements (Aitken and Whitlock, 2013). Seulement, cette solution entraine
souvent un changement important dans I’économie locale. D’autres solutions sylvicoles qui conservent
les essences en place sont également envisageables, spécialement lorsque ces essences se trouve dans
la zone ou en limite de leur future aire de répartition. Dans ces solutions envisagées, il y a notamment
la diminution de la densité du peuplement et le mélange des essences qui visent toutes les deux a
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augmenter la disponibilité en eau des individus dans les peuplements (Pape, 1999; Puettmann, 2011;
Forrester and Bauhus, 2016; Coll et al., 2018) et qui sont I'objet d’étude de mon travail de thése.

La gestion forestiere doit ainsi mettre en place des solutions pour garantir une adéquation entre les
peuplements mis en place et le climat futur. Au-dela du bénéfice potentiel du mélange des essences
et de la diminution de la densité dans le peuplement, la gestion du peuplement est une difficulté a
laquelle doivent faire face les forestiers. Il est plus simple de gérer un peuplement avec la méme
essence pour plusieurs raisons. D’abord, les travaux nécessaires tout au long du cycle sylvicole se
programment en fonction de I'dge et de I'état d’avancement du peuplement. Ensuite, les individus
sont a priori dans les mémes stades de développement. Or, lorsque deux essences constituent le
peuplement, les travaux a effectuer ne coincident pas forcément et I'age d’exploitation des essences
ne sont pas toujours équivalents. Il se pose alors la question du renouvellement du peuplement. Sera-
t-il constitué a nouveau du mélange ou alors la régénération ne se développe pas suffisamment et le
peuplement se transforme en monoculture ?

1.3. Les stratégies sylvicoles

Parmi les solutions envisageables, la diminution de la densité de peuplement et le mélange des
essences font partis des solutions privilégiées.

1.3.1. La diminution de la densité de peuplement

Un enjeu majeur face aux futures conditions climatiques est de réduire le besoin en eau du peuplement
car les prévisions annoncent des augmentations des sécheresses estivales dans les régions tempérées.
Ainsi, il a été montré que la diminution du nombre d’arbres a I’hectare diminue la consommation de
I'eau par le peuplement (Bréda et al., 1995a). Or si le peuplement consomme moins d’eau, alors
I'impact sur la ressource est plus faible et la disponibilité de cette ressource maintenue a un niveau
plus élevé (Giuggiola et al., 2013). De cette fagon, lors de I'absence de précipitation, I'apparition de la
sécheresse édaphique sera donc plus tardive que sous un peuplement plus dense. De plus, lorsque la
sécheresse édaphique est présente et que la disponibilité de la ressource atteint un niveau donné, le
volume d’eau nécessaire pour retourner a un niveau non stressé est donc plus faible que pour un
peuplement plus dense. Néanmoins, la diminution de la densité de la strate arborée du peuplement
permet une pénétration plus forte de la lumiére jusqu’au niveau du sol. Cela permet un
développement plus grand de la végétation du sous-bois (Gaudio et al., 2011) qui compense en partie
la diminution de la transpiration du peuplement (Gobin et al., 2015). En effet, il a été montré que la
réaction de certaines plantes du sous-bois a la demande climatique avait un effet non négligeable sur
I’évapotranspiration du peuplement, notamment en début de saison de végétation lorsque le
développement foliaire de la strate arborée (décidus) n’est pas complet (Gobin et al., 2015). Ainsi, la
contribution de la végétation du sous-bois ne semble pas négligeable et pourrait avoir un effet a long
terme sur la disponibilité en eau des arbres. Cependant, cet effet intervient a des niveaux de surface
foliaire inférieurs (LAl < 2) a ceux que I'on a dans notre étude (Gobin et al., 2015). C’est parce que le
niveau de surface foliaire de nos peuplements est supérieur a ce niveau en-dessous duquel la
transpiration de la végétation du sous-bois a une influence, que I'on estime un niveau de transpiration
de cette strate qui influence peu la disponibilité en eau des arbres de nos peuplements. Cela souligne
en revanche lI'importance de la prise en compte de l'intensité de la diminution de la densité des
peuplements afin de limiter les pertes en eau par la végétation du sous-bois.



1.3.2. Le mélange des essences

La théorie permettant d’envisager le mélange des essences comme une solution face au changement
climatique repose, en grande partie, sur le principe de complémentarité, c’est-a-dire sur le partage de
la ressource entre les individus.

Le peuplement mélangé bénéficierait d’une augmentation de la disponibilité en eau en période de
stress comparé a la disponibilité en eau des peuplements purs grace au partage de la ressource. Cette
complémentarité entre les essences serait a l'origine d’'une augmentation de la croissance des
individus ou de la productivité des peuplements (Loreau and Hector, 2001; Forrester and Bauhus,
2016; Page et al., 2016). Cependant, cette augmentation de la consommation de la ressource peut
amener a une diminution plus rapide de la disponibilité en eau et a un retour a des conditions non
contraignantes plus long. C’'est pourquoi les résultats que I'on retrouve dans la littérature sont
contrastés (Richards et al., 2010; Pretzsch et al., 2013; Grossiord et al., 2014c; Forrester and Bauhus,
2016).

La majorité des études sur les communautés prairiales montrent un effet positif du mélange sur
croissance (Tilman et al., 2001; Zhang et al., 2012). Ce n’est pas forcément le cas pour les écosystémes
forestiers. Le mélange d’essences arborées peut avoir un effet positif, souvent observé notamment
lors de I'introduction d’une espeéce fixatrice d’azote atmosphérique dans un peuplement (Forrester et
al., 2006). Cette essence va alors relacher un pool d’azote supplémentaire dont ses voisins peuvent
bénéficier. Néanmoins, certaines études révelent des résultats négatifs du mélange des essences avec
une augmentation des ressources consommées par rapport a la monoculture. Cela se produit
notamment sur l'accés aux nutriments ou des essences diminuent leur efficience d’utilisation de
certaines ressources en mélange tout en ayant une meilleure productivité (Richards et al., 2010). Cela
met en évidence que c’est la disponibilité de I'ensemble des ressources limitantes qui détermine la
productivité et non une seule ressource (Richards et al., 2010). De plus, le prolongement de la
contrainte réduit les rendements des peuplements mélangés, notamment par I'augmentation de
I’épuisement des ressources (Richards et al., 2010; Forrester and Bauhus, 2016). Plusieurs facteurs
sont en interactions (Forrester, 2015) et donc une forte variabilité est observée en fonction de la
variable d’étude considérée mais également des conditions environnementales et édaphiques des
peuplements. En effet, il a été montré que lI'effet du mélange est dépendant de la richesse des
ressources de la station forestiere, plus la station est pauvre et plus I'effet du mélange est bénéfique
(Condés et al., 2013; Toigo et al., 2015a). |l est aussi bénéfique lorsque les essences poussent dans des
environnements sujets aux sécheresses (Grossiord et al., 2014c) ou encore en associant des essences
avec des tolérances a 'ombrage différentes (Lu et al., 2016; Toigo et al., 2017). Ces différents résultats
correspondent a la prédiction de I'effet obtenu suivant la « stress gradient hypothesis », qui prédit des
interactions positives particulierement dans des environnements stressants (Bertness and Callaway,
1994).

En plus des effets directs du mélange des essences sur les interactions entre les individus, il a été
montré que le mélange apporte un bénéfice indirect sur les essences. Cela est notamment illustré par
I"augmentation de la résistance aux attaques biotiques des peuplements mélangés (Jactel and
Brockerhoff, 2007), par exemple grace a la barriére naturelle a la propagation d’un pathogéne grace a
la présence de I'autre essence. En effet, I'effet de masse diminue les chances pour le pathogéne de
trouver son hote par rapport aux chances qu’il possede dans un peuplement pur.



La mise en évidence de cette variabilité de I'effet du mélange en fonction des caractéristiques du
peuplement induit la nécessité de comprendre les liens entre les mécanismes et la productivité des
peuplements.

1.3.3. La diminution de la densité en peuplement mélangé

Si I’'on posséde des informations sur les effets des facteurs sylvicoles précédemment cités (diminution
de la densité du peuplement et mélange des essences), leur interaction reste peu étudiée et encore
moins sur des foréts adultes tempérées. Des études ont montré un effet positif du mélange sur la
croissance dans des densités plus élevées (Boyden et al., 2005; Condés et al., 2013) alors que d’autres
ont révélé un effet pas toujours présent et dépendant de la composition en essences des peuplements
(Garber and Maguire, 2004; del Rio and Sterba, 2009). Cela est lié a 'augmentation des interactions
entre les individus dans des densités plus élevées a cause de 'augmentation de la proximité entre les
individus dans ces peuplements (Balandier, 2005; Baribault and Kobe, 2011; Forrester, 2015).
Cependant, Forrester (2015), met en évidence que si le mélange des essences est plus productif, il
reste trop simpliste d’affirmer que ce type de peuplement est donc plus sensible aux sécheresses dii a
sa consommation en eau plus élevée. Plusieurs facteurs interagissent dans les mémes directions ou
dans des sens opposés et les informations qui ne concernent qu’un aspect ou une variable ne refletent
pas de facon certaine le bilan hydrique de ces peuplements (Forrester and Bauhus, 2016). Plusieurs
processus interviennent sur la disponibilité en eau du peuplement. Un des processus principaux est la
transpiration du peuplement qui va donc jouer sur I’évapotranspiration. Il a été montré que si aucun
effet du mélange n’était révélé sur la croissance alors, généralement aucun effet de complémentarité
n’est trouvé sur les parameétres du bilan hydrique (Forrester, 2015). Ainsi, si le mélange des essences
révele des différences sur la croissance, il semble donc nécessaire d’étudier les variables liées au
fonctionnement hydrique des individus, si I'on souhaite connaftre les réactions des peuplements en
contexte de contrainte hydrique et pas seulement la productivité de ceux-ci.

1.4. Choix des essences

Le chéne sessile n’est pas I'essence feuillue la plus vulnérable a la sécheresse mais il a cependant été
mis en évidence que les sécheresses estivales devraient diminuer la croissance et le taux de survie de
ces arbres y compris pour les populations de chéne sessile en France (Saenz-Romero et al., 2017). Le
pin sylvestre est une essence qui est réputée moins tolérante a la sécheresse, c’est-a-dire qu’il diminue
ses performances lors de I'épisode de contrainte hydrique, du fait d’'une acclimatation plus précoce a
la sécheresse édaphique (Poyatos et al., 2008). En effet, les deux essences ont des stratégies
différentes pour faire face a la sécheresse. Le chéne sessile est une essence qualifiée d’espece
anisohydrique, ce qui correspond a un faible contréle stomatique (Epron and Dreyer, 1990; Grossiord
et al., 2014b). Le chéne va donc réduire son ouverture stomatique a partir de conditions climatiques
et édaphiques plus défavorables que le pin sylvestre. Ce dernier est une essence dite isohydrique
(Farguhar et al., 1980; Buckley, 2005). Son comportement lui permet une acclimatation plus rapide a
des conditions devenant contraignantes au détriment de sa croissance. Les deux stratégies n’ont pas
les mémes conséquences sur le court et le long terme. Tandis que les essences isohydriques perdent
de la résistance sur le court terme en diminuant la fixation de carbone, ils préservent leurs tissus et la
résistance a la sécheresse sur le long terme (Hopkins, 1999). Les essences anisohydriques augmentent
leur résistance a la sécheresse sur le court terme mais augmentent le risque de dégats irréversibles
(par exemple I'embolie, c’est-a-dire la perte de la conductance hydraulique des vaisseaux par I'entrée
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d’air) et donc de mortalité en cas de sécheresse prolongées (Buckley, 2005). Comptes tenus de leur
importance dans le visage forestier francais et de leurs diversités physiologiques, je me suis concentré
sur ces deux essences (Quercus petraea (Matt) Liebl. et Pinus sylvestris) tout au long de ma these.

Les stratégies fonctionnelles mentionnées précédemment pour lutter contre la sécheresse dépendent
indirectement des interactions présentes entre les individus. En effet, si les interactions entre les
individus sont négatives ou positives alors les effets sur les ressources du peuplement ne seront pas
les mémes.

1.5. Ressources hydriques

Une des ressources indispensables au développement des plantes avec la lumiere et les nutriments
est I'eau du sol. L’eau contenue dans le sol permet la circulation de la séve au sein de la plante, initiée
par le flux de transpiration di a la demande climatique (Penman, 1948). Sans ce flux, les échanges des
différents composés entre les différents organes de la plante seraient impossibles ou trés ralentis
(Hopkins, 1999). De plus, I'absence de refroidissement des organes foliaires pourrait engendrer la mort
de l'individu (Farquhar and Lloyd, 1993).

Cependant, toute I'eau du sol n’est pas utilisable par les plantes (Hopkins, 1999). L'eau gravitaire qui
se situe dans les macroporosités du sol est trop faiblement liée au sol pour éviter d’étre déplacée par
la gravité. Ainsi cette fraction de I'eau va s’infiltrer dans le sol jusqu’a rencontrer une roche beaucoup
moins perméable et donc constituer la réserve hydrologique des sols (nappe phréatique) (Figure 2). Il
y a ensuite une partie de I'eau qui se situe dans les microporosités du sol et qui est cette fois
suffisamment liée a celui-ci pour ne pas étre lessivée par la gravité. Cette fraction de I'eau que I'on
qualifie de réserve utile du sol est disponible pour les plantes qui possedent une capacité de succion
suffisante pour en bénéficier (Bréda et al., 1995b). Une autre fraction de I’eau contenue dans le sol est
trop fortement liée pour que les plantes puissent y accéder, on la qualifie d’eau de constitution (ou
non extractible) (Figure 2). En finalité, I’eau disponible pour la plante se situe entre un état dit de
capacité au champ ou I'eau gravitaire a été lessivée par la gravité mais avec un maximum d’eau dans
les microporosités du sol (réserves hydriques au maximum) et un état dit de point de flétrissement
permanent ol la seule fraction de I'eau restante est I'eau de constitution (réserve hydrique nulle). Le
réservoir d’eau compris entre la capacité au champ (CC) et le point de flétrissement permanent (pF)
constitue ainsi la réserve utile, exprimée en mm d’épaisseur de sol (RU) (Figure 2). La taille de ce
réservoir est directement liée a la profondeur d’enracinement des essences et ne peut pas excéder
cette profondeur (Bréda et al., 2002). La RU dépend également de la texture et de la densité apparente
du sol car la force de liaison de I’eau avec le sol en dépend (Al Majou et al., 2008). La réserve en eau
disponible pour les plantes a un instant t par rapport a la réserve a CC et au pF, est qualifiée de
« réserve relative en eau extractible » ou « Relative Extractible Water » (REW) en anglais (Bréda et al.,
1995a). De cette facon a REW =0, le réservoir est vide et REW =1 le réservoir est plein (Figure 2).
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Figure 2. Schéma représentant les différentes fractions de I’eau du sol.

Un seuil théorique de REW = 0,4 a été mis en évidence de facon expériementale, a partir duquel les
plantes réagissent a une plus faible disponibilité en eau en diminuant leur transpiration (Granier et al.,
1999). Cette acclimatation est nécessaire pour le maintien de la colonne d’eau dans les tissus
conducteurs de la plante (Hopkins, 1999). Cela diminue I'assimilation de carbone de la plante mais
évite toutefois des effets irréversibles comme I'embolie. L'embolie est la rupture de la colonne d’eau
dans les tissus de I'arbre. Elle est provoquée par 'apparition d’une bulle d’air dans les cellules
conductrices (trachéides ou vaisseaux) et peut se propager dans les cellules voisines si la tension est
trop forte (Hopkins, 1999). La diminution du flux de transpiration limite ainsi cette propagation.
Cependant, cette réaction a la diminution de la REW n’est pas identique a chaque essence (Epron and
Dreyer, 1990; Irvine et al., 1998; Buckley, 2005).

1.6. Compétition et complémentarité

Les termes de compétition et complémentarité sont couramment utilisés pour décrire les interactions
entre les individus d’un peuplement. Ils font appel a des concepts écologiques dont les définitions
peuvent varier selon les scientifiques. Ces concepts sont utilisés afin de définir les structures des
communautés ou encore les relations entre les différentes populations dans un méme écosystéme.
Basée sur une approche par traits des plantes, deux principales théories ont été développées a la fin
des années 70 afin de définir le terme « compétition ». La premiére est la théorie de Tilman (1977),
basée sur une approche mécanistique sur la capacité des plantes a utiliser les ressources dont elles
disposent dans leur environnement. Ainsi, la compétitivité des essences sera relative a la
concentration de la ressource dans le milieu (Tilman, 1977). Ensuite, Tilman a ajouté des modules a
son modele pour prendre en compte la diversité spécifique du peuplement et également la réponse
spécifique des individus (Tilman, 1982; Tilman, 1985), puis finalement une prise en compte des traits
spécifiques et des effets du stress (Tilman, 1988).

Ensuite, la deuxieme théorie est celle de Grime (1979), basée cette fois-ci sur les traits spécifiques des
individus afin de les caractériser en trois catégories distinctes : « rudérales », « tolérantes aux stress »
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ou « compétitrices ». Les essences sont classées rudérales lorsque la fitness (c’est-a-dire sur la
transmission des génes a la génération suivante) ou la reproductivité est élevée avec un fort taux de
croissance (c’est-a-dire un cycle de vie court avec une forte production de graines). Elles sont classées
tolérantes aux stress lorsqu’elles ont un faible taux de reproductivité et un faible de taux de croissance.
Finalement, elles sont classées compétitrices lorsqu’elles ont un faible taux de reproductivité mais un
taux élevé de croissance (Grime, 1979). Ces différentes approches améenent a des utilisations du terme
compétition qui peuvent a priori étre contradictoires entre les auteurs. Grace (1991) a mis en évidence
les points de divergence majeurs entre les auteurs et leurs définitions de la compétition. Il conclue
finalement qu’une grande partie des divergences était d’origine sémantique et qu’une fois cet aspect
pris en compte, il était nécessaire de décrire les circonstances dans lesquelles on utilise un concept
afin de caractériser clairement les interactions (Grace, 1991).

Pour illustrer les contradictions ou divergences entre les deux définitions, j'utilise ci-dessous I'exemple
du mélange chéne sessile — pin sylvestre.

1.6.1. La compétition

Un des points de contradiction entre les deux définitions est la notion d’espéce compétitive. La théorie
de Tilman définit une espéce compétitive comme étant une espéece avec un faible besoin d’équilibre
des ressources. En d’autres termes, il s’agit donc d’une espéce capable de supporter des contraintes
limitantes pour une ou plusieurs ressources, elle est ainsi tolérante au stress. De ce point de vue,
I'espece compétitive dans le mélange chéne-pin serait donc le pin sylvestre, capable de s’acclimater
rapidement au stress hydrique.

La théorie de Grime définit une espéce compétitive comme une espéce ayant une grande capacité de
prélevement pour la ressource considérée. Ici, I'espéce compétitive est donc considérée en fonction
de sa résistance au stress, c’est-a-dire du taux de croissance pendant I'épisode de contrainte. De ce
point de vue, I'espéce compétitive dans notre mélange chéne-pin serait le chéne sessile puisqu’il
maintient davantage sa fixation de carbone et sa croissance en période de stress hydrique.

De plus, le deuxieme point de divergence entre les auteurs est notamment le bilan des interactions
pour I'acces aux différentes ressources. En effet, Tilman fait le postulat de I'existence d’un compromis
pour I'utilisation des différentes ressources qui dépend de I'environnement dans lequel évolue la
plante. Alors que Grime met en avant une corrélation positive entre les individus et donc pose le
concept de « compétiteur absolu ». Encore une fois, ce point de divergence met en évidence une
utilisation qui amene a classer le pin sylvestre en tant que compétiteur selon Tilman et le chéne sessile
selon Grime.

Celaillustre I'importance de bien définir la notion de compétition dans le travail que I'on effectue afin
de ne pas laisser place a une mauvaise interprétation des résultats obtenus. SiI’'on place les définitions
dans un contexte plus précis, par exemple avec la disponibilité d’'une ressource ce qui correspond au
contexte de ma these, alors les définitions ne sont pas totalement en désaccord. Ainsi, I'espece
dominante en cas de ressources abondantes sera |'espéce avec la capacité d’absorption la plus forte
alors que si les ressources deviennent limitantes alors I'espéce la plus tolérante aura une compétitivité
plus grande et ceci avec les deux définitions (Grace, 1991). Avec ce contexte précis, alors le chéne est
I’espéce tolérante car il maintient sa transpiration dans des conditions moins favorables que le pin, il
est donc plus compétitif dans ces conditions.



1.6.2. La complémentarité

La notion de complémentarité est également communément utilisée pour décrire les interactions
entre les individus, souvent d’espéces différentes, dans un peuplement. Cependant, la encore la
définition est trés importante car la sémantique a une place prépondérante dans l'utilisation de ce
terme. Certains auteurs donnent une définition tres précise et ciblée de la complémentarité, basée sur
les traits des especes indépendamment les unes des autres. Cette définition repose alors sur le principe
de niche écologique fondamentale qui est définie par I'ensemble des composants nécessaires a
I’existence de I'organisme (Hutchinson, 1961). Par exemple, les auteurs définissent la complémentarité
de niche souterraine pour des essences qui possedent des développements racinaires plut6t
superficiels pour une essence et plus en profondeur pour la seconde lorsqu’ils sont en monoculture.
De cette maniére, le peuplement constitué des deux essences accéde a une niche écologique plus
importante que les monocultures de ces deux essences. D’autres auteurs utilisent une définition plus
large de la complémentarité de niche et si deux essences ne possedent pas des traits d’especes
différents dans leur monoculture mais que la plasticité phénotypique permet une apparition de traits
complémentaires en peuplement mélangé, alors il y a la présence d’'une complémentarité de niche
grace a cette plasticité. Le point commun de ces deux approches est une diminution de la compétition
lorsque la complémentarité augmente dans le peuplement. D’autres auteurs ont ensuite été plus loin
dans la définition de la complémentarité en séparant d’abord les notions de « sélection » et de
« complémentarité » (Loreau and Hector, 2001) ou plus récemment les notions de complémentarité
de « processus » ou « architecturales » (Forrester and Bauhus, 2016).

De plus, il est important de noter que des essences peuvent étre complémentaires pour une ressource
considérée alors qu’elles ne le sont pas pour d’autres ressources (Richards et al., 2010; Forrester,
2015). 1l s’agit en réalité de plusieurs interactions qui évoluent en fonction de la disponibilité des
ressources dans le milieu. Une review récente portant sur les études visant a quantifier la
complémentarité ayant été réalisée révele un schéma simple entre la complémentarité et I'évolution
de la contrainte sur des mélanges comportant deux essences forestiéres (Forrester and Bauhus, 2016)
(Figure 3). Ainsi, nous pouvons observer un niveau de complémentarité d’autant plus élevé que la
ressource est limitante si les interactions entre les essences augmentent la disponibilité de la ressource
(Figure 3a). Si les interactions entre les essences sont trop faibles ou qu’elles portent sur une ressource
non limitante alors le niveau de complémentarité reste a la méme valeur (possiblement nul) (Figure
3a). De plus, lorsque les interactions entre les essences sont favorables pour I'accés a une ressource
qui entraine une augmentation des performances de l'individu alors la complémentarité augmente,
méme si les interactions sont indirectement liées a cette ressource (Figure 3b).
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Figure 3. lllustration de I’évolution de la complémentarité relativement a un gradient de la disponibilité d’une ressource
ou des conditions climatiques, en fonction des changements temporels ou spatiaux, d’aprés Forrester and Bauhus (2016).
Combinations of species change along temporal or spatial gradients in resource availability or climatic conditions. The solid
red line in a shows a general pattern where complementarity increases as the availability of resource “X” declines (or climatic
condition X becomes harsher) because the species interactions improve the availability, uptake, or use efficiency of resource
X (or interactions improve climatic condition X). For example, if X is light, then complementarity might increase as light
availability per tree declines (e.g., along a gradient of increasing stand leaf area index) and species interactions improve light
absorption or light-use efficiency. The blue dashed line in a is a case where the species interactions do not lead to any change
in complementarity along the gradient because complementarity does not result from interactions that influence X or there is
no complementarity for this species combination. Part b shows how different types of interactions could lead to contrasting
complementarity patterns along a single gradient. The dashed purple line in b is an example of a community where the species
interactions improve water availability, uptake, or use efficiency. These types of interactions result in larger complementarity
effects as water becomes more limiting. The solid orange line in b is an example of a community where the species interactions
improve light absorption or light-use efficiency and therefore complementarity increases with soil resource availability; as
water and nutrient availabilities increase, stands can develop large leaf areas but competition for light will also increase, so
any interactions that improve light absorption or use efficiency will become increasingly useful. Linear relationships are shown,
but while many similar relationships reviewed by Forrester [34e] were approximately linear, there is currently not enough
empirical information to determine what the shapes of these relationships might be. Modified from Forrester and Bauhus
(2016).

J'utilise dans ce travail la définition de la complémentarité qui comprend les aspects structuraux et de
processus. Ainsi, I’évolution des interactions menant a la diminution de la compétition dans le
peuplement par les aspects de plasticité phénotypique ou d’autres processus physiologiques sont
comprises dans cette notion de complémentarité.
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1.7. Objectifs

Le travail effectué durant I'ensemble de cette thése vise a identifier les différentes réactions aux
évenements extrémes, notamment aux sécheresses estivales, des peuplements mélangés de chénes
sessiles et de pins sylvestres en forét d’Orléans. Les objectifs de ce travail de thése sont donc de
caractériser le type d’interactions entre les individus et les mécanismes qui en sont a I'origine. J' utilise
pour cela deux méthodes de sylviculture qui sont la diminution de la densité et le mélange des essences
dans des peuplements de chénes sessiles et de pins sylvestres.

La caractérisation de la contrainte hydrique dans les différents peuplements et I'effet des peuplements
sur la ressource a été effectuée grace a des mesures de suivi de I’eau du sol pendant plusieurs années.
Cela nous permet d’estimer la possibilité de comparaison de la réaction des individus dans les
différents peuplements sans la confondre avec une quantité d’eau potentiellement différente entre
les peuplements. De plus, cela nous permet d’estimer les effets des interactions entre les individus en
mélange par rapport a la monoculture sur la disponibilité en eau. Cela nous renseigne notamment sur
les effets a plus long terme des évenements de sécheresse sur la disponibilité en eau en fonction des
peuplements.

Les aspects phénoménologiques de la réaction des chénes sessiles et des pins sylvestres dans un
contexte de contrainte hydrique ont été effectués a partir de mesures de la croissance radiale annuelle
et saisonniére des individus. Ce travail permet de caractériser la réaction des individus dans les
peuplements purs et mélangés lors de sécheresse et d’identifier les éléments déterminants sur cette
réaction. En effet, I'intensité ou encore la date a laquelle apparait la sécheresse ont une influence
différente sur la réaction des essences et ce travail met en avant la divergence de cette réponse en
fonction des peuplements.

Ensuite, les mécanismes impliqués dans ces différences observées sur la croissance ont été identifiés.
Dans un premier temps, j’ai réalisé une comparaison de la profondeur d’acquisition de I'eau des
individus dans les peuplements purs et mélangés. Cela met en évidence la différence de stratégie des
essences et l'influence de cette sylviculture sur ce comportement lors d’'un épisode de sécheresse
estivale. Dans un second temps, j’ai utilisé la mesure de la densité de flux seve pour caractériser la
réponse des individus a la sécheresse dans les peuplements mélangés par rapport a la monoculture.
Cette réaction des individus est probablement liée a I'intensité des sécheresses et ce travail met en
évidence l'influence de cette intensité sur les deux essences.

De cette maniére j'ai relié des processus phénoménologiques (les réactions observées sur la croissance
des individus) a des processus écophysiologiques (mécanismes d’acquisition de I'eau) en fonction de
I’essence et du peuplement dans lequel se trouvent les individus.
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2. Matériel et méthode

Il existe deux schémas expérimentaux couramment utilisés pour étudier les effets du mélange sur les
essences. Le premier est appelé « schéma additif » et dans ce cas la densité d’une essence reste fixe
entre la monoculture et le mélange alors que la densité de la seconde varie (Forrester et al., 2006).
Ainsi la densité du peuplement mélangé dépasse la densité des monocultures. Ce schéma est trés utile
pour étudier les effets de compétition d’'une plante sur une autre, comme par exemple la présence
d’une herbacée sur la régénération d’'une essence forestiere ou encore des effets de facilitation avec
I'introduction d’especes fixatrices d’azote avec une essence d’intérét (Forrester et al., 2006). Le
deuxieme schéma expérimental est appelé « schéma de substitution » ou les densités entre les
monocultures et le mélange sont les mémes et la proportion d’'une essence remplace celle de I'autre
dans le mélange (Forrester et al., 2006). Ce schéma est donc tres intéressant pour évaluer les niveaux
d’interactions intra- et inter-spécifiques. C'est un schéma couramment utilisé pour évaluer la
productivité des essences en mélange lorsqu’elles sont toutes les deux des essences d’intéréts
(Forrester et al., 2006). C'est donc ce deuxieme schéma que j’ai utilisé pour mon travail de théese.

Le travail de thése a entierement été effectué sur le méme site d’étude, de sorte a optimiser
I’'homogénéité des observations. L'objectif étant de pouvoir apprécier des différences sur des variables
synthétiques comme la croissance des arbres et ensuite de pouvoir identifier les processus
mécanistiques et physiologiques, responsables de ces différences.

2.1. Matériel
2.1.1. La forét d’Orléans

Le site expérimental se situe en forét domaniale d’Orléans en région Centre-Val de Loire. Il s’agit de la
plus grande forét domaniale de France métropolitaine gérée par I'Office Nationale des Foréts et
représente plus de 35000 hectares. Les deux essences majoritaires sont le chéne sessile (Quercus
petraea (Matt) Liebl.) et le pin sylvestre (Pinus sylvestris L.) mais on y trouve également des
peuplements de pin laricio de Corse et de pin maritime. La forét est composée de quatre massifs
forestiers (Orléans, Ingrannes, Lorris-Chateauneuf et Lorris-Les Bordes) dont les proportions d’especes
varient mais dont les deux essences majoritaires restent le chéne sessile et le pin sylvestre.

Le relief de la forét d’Orléans est qualifié de trés plat car I'altitude dans cette forét est comprise entre
107 métres et 174 meétres. Le climat est un climat continental tempéré avec influence océanique, sur
la période 1981-2010 la température annuelle moyenne est de 10.8°C et les précipitations annuelles
sont en moyenne de 729 mm (données SAFRAN et de la plateforme analytique ISBA, Météo-France
(Durand et al., 1993)). Les sols sont de type planosols (IUSS Working Group WRB, 2014), ils sont définis
par une morphologie différenciée et la présence d’'un engorgement temporaire, di a la présence d’un
« plancher » argileux peu perméable (Baize, 1995). Les conditions d’hydromorphies entrainent un
appauvrissement des sols et une augmentation de I'acidité (Baize, 1995). Plus d’informations sur la
description du sol (textures, C/N, pH,... ; Tableau 2,Tableau 3) sont données avec la description du
dispositif OPTMix ci-apreés.
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2.1.2. Le site expérimental OPTMix

Le dispositif expérimental OPTMix (https://optmix.irstea.fr/) est un réseau de placettes
expérimentales situé sur le massif de Lorris-Les Bordes de la forét d’Orléans (Figure 4).

B Chéne

A Pin

® Mélange

O Mélange témoin

Orléans
Lorris

Chateauneuf-sur-Loire
+

10 km

Sully-sur-Loire

Figure 4. Localisation du dispositif OPTMix au sein de la forét domaniale d’Orléans — Massif de Lorris-Les Bordes.
(m ) pur chéne, (A ) pur pin, (e) mélange chéne/pin, (o) témoins.

Les chénes sessiles et les pins sylvestres présents dans des parcelles pures et mélangées sont des
arbres agés de 60 a 80 ans et forment des foréts équiennes. Trois répétitions de triplets pur pin, pur
chéne et mélange sont ainsi gérés avec deux modalités de densités différentes basées sur I'indice de
densité relative (RDI) (Reineke, 1933). Il y a également une modalité liée a I'herbivorie (enclos/exclos)
présente sur le dispositif pour un total de 33 placettes expérimentales qui définissent le réseau
expérimental. Je n’ai utilisé que les placettes ouvertes (sans modalité herbivorie), ce qui représente 21
placettes expérimentales (Figure 5). D’autres indices de densité existent, notamment des indices de
guantité absolue se rapportant au nombre de tiges par hectare ou de surface terriére. Cet indice relatif
(RDI) a été choisi afin de refléter la compétition au sein des modalités car il est relatif au nombre
d’arbre maximal théorique qu’un peuplement peut présenter. En effet, I'indice est calculé en tant que
le nombre présent a I'hectare divisé par le nombre d’arbres maximal théorique a I’hectare. Cette
derniere valeur correspond ainsi a I'apparition de la mortalité naturelle dans le peuplement due a une
compétition trop intense pour un diametre quadratique donné. En effet, pour chaque essence, le
nombre de tiges maximal que I'on peut observer dans un peuplement est négativement corrélé a la
taille de ces arbres, on parle alors de droite d’auto-éclaircie lorsque ces valeurs sont représentées sur
une échelle logarithmique.

Ainsi, une modalité dite « dynamique » ou « faible » est mise en place avec un RDI de 0.425, puis une
modalité dite « conservatrice » ou « moyenne » avec un RDI objectif de 0.7 (Figure 5). Les RDI des
placettes en mélange correspondent a la somme des RDI des deux essences (= RDI partiels). Il est a
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noter qu’il n’est pas rare d’observer des densités en mélange dépassant 1 de RDI, contrairement a ce
que prévoit la théorie. C'est pourquoi une densité supplémentaire est présente uniqguement pour la
composition mélange, correspondant a une modalité sans intervention sylvicole et donc avec un RDI
proche de 1. De cette maniére le dispositif permet d’avoir les informations également sur ces types de
peuplements. Il existe d’autres modalités dans le dispositif expérimental, pour étudier notamment la
pression d’herbivorie, mais qui ne sont pas utilisées pour ce travail de these.

COMPOSItioN — = — = = e Composition

Densitd —— ——— — Densité

. v
Chéne
Faible
v

Figure 5. Schéma expérimental OPTMix représentant les placettes utilisées dans la théese.

.(‘ . i
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Chaque parcelle du dispositif a été choisie en fonction de plusieurs critéres prédéfinis afin de limiter
I’'hétérogénéité dans le dispositif, avant le démarrage de la thése. Les placettes ont d’abord été
présélectionnées sous Systéme d’Information Géographique (SIG). Cette méthode a permis d’explorer
’'ensemble des 14 500 ha des massifs de Lorris-Les Bordes et de Lorris-Chateauneuf. Ensuite, une
validation terrain a été effectuée en fonction de la composition du peuplement, le stade de
développement (Dg), la densité du peuplement et également la composition de la végétation du sous-
bois. Des travaux d’exploitations ont ensuite été réalisés de sorte a obtenir les densités cibles dans
chaque placette et pour supprimer également le sous-étage.

Les caractéristiques dendrométriques de chaque peuplement sont décrites dans la Tableau 1.

Tableau 1. Caractéristiques dendrométriques en 2015, des 21 placettes utilisées, moyennées en fonction du type de peuplement et de la
densité. Les valeurs diameétre quadrique moyen (Dg) de la surface terriére, du nombre de tiges et du RDI sont données par essence. La
valeur totale de RDI, de surface terriére et du nombre de tiges par placette correspond a la somme des valeurs partielles par essence. La
déviation standard est donnée entre parentheéses.

Densité Composition  Essence Dg(cm) S. terriére (m?/ha) Nb. Tiges (/ha) RDI
Pur chéne Qp 23.5(2.5) 14.8 (0.4) 347 (60) 0.41 (0.01)
. , Qp 23.5(2.1) 8.9 (0.9) 209 (38) 0.24 (0.03)
Faible Mélange
Ps 35.9 (3.6) 10.7 (1.5) 106 (19) 0.24 (0.03)
Pur pin Ps 33.8(1.2) 21.7 (3.2) 242 (45) 0.48 (0.07)
Pur chéne Qp 22.5(2.4) 20.8 (1.6) 530 (75) 0.57 (0.05)
, Qp 23.6(1.9) 10.4 (1.1) 245 (60) 0.29(0.03)
Moyenne  Mélange
Ps 36.0 (3.3) 15.7 (2.8) 154 (19) 0.35 (0.06)
Pur pin Ps 33.6 (1.7) 30.7 (1.7) 348 (23) 0.68 (0.04)

Dans chaque placette ouverte du dispositif, un suivi du microclimat est effectué grace a I'installation
de capteurs de rayonnement global & 2 m de hauteur (SP1110 Campbell Scientific®, Inc ; (n=3), de
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thermo-hygromeétres (CS215 Campbell Scientific®, Inc ; n=2) et de pluviométres (ARG100 Campbell
Scientific®, Inc; mm ; n=2) a 1,65 m de hauteur. Nous suivons également la teneur en eau du sol grace
a des sondes insérées a 20, 40 et 60 cm de profondeur (CS616 Campbell Scientific®, Inc; n=3 pour
chaque profondeur) et la température du sol a 20 cm de profondeur grace a des thermocouples
(constantan-cuivre) (n=3). Nous suivons également le niveau de la nappe perchée grace a tubes
piézométriques équipés des capteurs automatiques (CS450 Campbell Scientific®, Inc; n=3) et des
tubes piézométriques relevés manuellement (n=9). L'ensemble de ces capteurs sont reliés a des
centrales d’acquisition de type CR800 et CR1000 (Campbell Scientific®, Inc).

La description du profil de sol a été réalisée lors de I'installation du dispositif a I'ouverture des fosses.
Une description des textures pour chaque horizon (Tableau 2) et des prélévements pour des analyses
physico-chimiques (Tableau 3) a donc été réalisée sur les trois fosses de chacune des 21 placettes
utilisées.

Tableau 2. Description de I’épaisseur, de la profondeur et de la teneur en sable, limons et argile de chaque horizon, dans les trois compositions. La

profondeur d’apparition moyenne du plancher argileux dans chaque composition est indiquée dans la derniére colonne. Les valeurs indiquées sont
les moyennes * déviations standard pour chaque composition (n = 9).

Composition Horizon Epaisseur (cm) Profondeur (cm) Sable (%) Limons (%)  Argile (%) Plancher (cm)
Chéne H1 10.7+2.1 10.7+2.1 72.2+. 144 +. 75¢+.
H2 23.6+6.8 34.2+8.2 72.8+6.1 18.3+4.2 74+1.6
H3 15.2+6.1 49.4+11.7 68.6+4.3 19.6%2.1 11.1+2.8 46.4+10.2
H4 22.8+11.1 72.2+£21.7 58.0+82 9.4+4.2 31.9+11.7
H5 36.7+9.3 95.0£5.5 58.4+43 84154 325+1.1
Mélange H1 10.6+£6.5 10.6+6.5
H2 22.1+6.0 32.7+5.4 69.2+85 21.7+6.0 7.6+2.4
H3 20.4+£13.2 53.1+13.0 65.8+11.3 179438 15.4+6.4 458 +11.1
H4 36.9+£21.8 90.0+£21.1 54.5+10 11.5+5.1 33.3+8.8
H5 26.5+17.3 98.3+3.5 726 . 5.5%. 21.2 .
Pin H1 7.0+1.8 7.0+1.8 64.3+. 20.4+. 9.5%.
H2 29.3+14.7 36.3+£13.5 76.2+7.8 159t6.8 6.9+0.7
H3 14.7+7.3 51.0+14.7 70.8+18.3 15.5+9.0 12.8+13.5 53.2+15.9
H4 34.2+18.3 85.2+18.6 56.5+17.7 9.9+23 32.8+15.6
H5 32.7+£10.0 106.7 £5.2 9.3+. 26.5+. 63.5+.
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Tableau 3. Teneur en carbone organique, azote totale, rapport carbone/azote, potentiel hydrogéne (pH eau) et concentration en hydrogéne
(pH KClI) ainsi que la capacité d’échange cationique (CEC) des sols dans les différentes compositions.

Composition C-org (%) N-tot (mg/g) C/N pH-eau pH-KCI CEC (méqg/100g)
Chéne 0,92+£0,34 0,47 £0,12 19,2+3,3 4,96 £ 0,15 4,46 £ 0,15 5,21+£2,83

. 0,90+0,17 0,44 £ 0,08 20,4 +2,2 4,91+0,13 4,41+0,13 3,48 +2,41
Meélange
Pin 0,94 £ 0,27 0,49 £ 0,09 19,1+3,4 4,93+0,21 4,43+0,21 4,19 £ 2,50
Total 0,92 +£0,25 0,46 £0,10 19,6 £2,9 4,93+0,16 4,43 +0,16 4,21 +2,58

2.2. Méthode
2.2.1.Ressources hydriques

Jai utilisé les sondes de teneur en eau du sol (CS616 Campbell Scientific®, Inc) présentes dans les
trois fosses de chaque placette a 20, 40 et 60 cm de profondeur. Ces sondes mesurent une teneur en
eau volumique dans le sol qui I’entoure sur un rayon d’environ 10 cm. L’ensemble de cette eau n’étant
pas disponible pour les plantes, j’ai ensuite calculé la part disponible (REW). Pour ce faire, j’ai utilisé la
description des fosses et les analyses physico-chimiques effectuées lors de I'installation du dispositif
pour avoir la texture et la densité apparente de chaque horizon. J’ai utilisé la valeur de la teneur en
eau a capacité au champ et au point de flétrissement permanent d’aprés ceux trouvés par Al Majou et
al. (2008) pour les sols de la forét d’Orléans. J’ai ensuite utilisé I'équation 2 pour calculer la valeur de
la REW a chaque profondeur :

VWCi—-VWCwp1soo

REW, = —

(2),

Ou REWi est la teneur relative en eau extractible, VWCi est la teneur en eau volumique (%), VWCuwpisoo
est la teneur en eau volumique au point de flétrissement permanent (%) et RU la réserve utile (%)
(c’est-a-dire I'épaisseur en 2D de la lame d’eau entre la capacité au champ et le point de flétrissement
permanent sur I'ensemble de la profondeur d’enracinement, en mm). Il est important de noter qu’il
ne s’agit pas réellement de la réserve utile vu que I'on se place a une profondeur donnée.

Cet indice de teneur en eau du sol reflete davantage la contrainte hydrique dans les sols et il est
couramment utilisé dans la littérature.

2.2.2.Croissance radiale

La croissance radiale a été suivie sur 9 individus dans chaque placette pour chaque essence, grace a
des dendrometres a bande manuels (DB20, Environmental Measuring Systems, Brno, Czech Republic).
La circonférence a 1,30 m de tous les arbres de la placette a permis de classer les arbres selon leur
taille a partir des quantiles de distribution en petits, moyens et gros. La proportion des essences et la
densité locale étaient vérifiées dans un rayon de 10 m autour de I'arbre cible. Un arbre en mélange
était sélectionné dans un peuplement mélangé lorsque le voisinage était compris entre 40 et 80 % de
I"autre essence. La densité locale devait étre comprise entre un RDI de 0,25 et 0,40 en densité faible
etunRDIlde 0,5 et 0,75 pour que I'arbre soit sélectionné. Nous avons ainsi échantillonné 216 individus :
2 essences x 2 compositions x 2 densités x 3 tailles x 3 individus x 3 placettes = 216 individus
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Les dendrometres étaient mesurés tous les 15 jours en période de végétation et mensuellement hors
période de végétation pour un total de 15,617 observations sur les trois années utilisées (2014, 2015
et 2016).

2.2.3.Profondeur d’acquisition de I'eau

Le prélévement racinaire de I’eau dans le sol ne procure aucun fractionnement isotopique de I’eau. Or
|’évaporation de l'eau du sol di au réchauffement de celui-ci par le rayonnement crée un
fractionnement contenu dans le sol. En effet, 'isotope 0 ou le deutérium sont plus lourds que les
isotopes les plus abondants naturellement de I’eau (*°0 et *H), ainsi I’évaporation de molécules d’eau
composées de ces isotopes lourds sera plus difficile et donc la concentration de I'eau non évaporée
dans le sol s’enrichit de ces isotopes. Le réchauffement du sol se fait d’autant plus que I'on est proche
de la surface, ce qui crée un gradient de température et donc d’évaporation dans le sol. Ce gradient
de température est a I'origine de I'apparition d’un gradient isotopique en fonction de la profondeur
de sol. Ce gradient isotopique combiné au prélévement racinaire qui ne crée pas de fractionnement
isotopique nous permet de relier I'eau contenu dans le xyleme des arbres a la profondeur d’acquisition
des individus.

La technique couramment utilisée consiste a échantillonner le sol et les arbres grace a un carottage a
1,30 m. Cependant, nous suivons la croissance radiale de ces individus et une blessure d{i au carottage
pourrait biaiser la mesure. C'est pourquoi nous avons utilisé un systéme de cordage placé dans le
houppier des individus avec un cueilleur métallique (mis au point au laboratoire) nous permettant de
prélever des rameaux feuillés de chaque individu. Nous avons utilisé les feuilles pour les potentiels
hydriques foliaires de base et les rameaux pour I'analyse isotopique de I’eau du xyleme. On a ainsi pu
échantillonner des individus classés dans la classe de taille gros et petits. Nous avons échantillonné
deux individus de chaque essence pour chaque groupe de taille dans chaque placette. Nous avons
utilisé uniquement les placettes avec un RDI moyens de sorte a utiliser les peuplements ou les
interactions entre les individus sont favorisées (n = 9). Cela nous donne un total de 48 arbres
échantillonnés (2 arbres x 2 tailles x 2 essences x2 compositions x 3 répétitions = 48 arbres). Nous
avons utilisé une carotte de sol par placette et par campagne avec un échantillon prélevé a 5, 10, 20,
30, 40, 60 et 80 cm de profondeur pour analyser le rapport isotopique de I’'eau du sol. Ce qui nous
donne un total de 63 échantillon de sol (7 profondeurs x 9 placettes = 63 échantillons).

Les conditions météorologiques de I'année 2016 nous ont permis de réaliser 3 campagnes de
prélevements dans un contexte de sécheresse édaphique, la premiére le 17 ao(t 2016, la deuxieme le
7 septembre 2016 et la derniére le 13 septembre 2016).

2.2.4.Densité de flux de séve

Jai utilisé la méthode Granier (Granier, 1985) pour mesurer la densité de flux de séve des individus
dans les placettes a densité moyenne. Cette méthode repose sur la dissipation de chaleur du au flux
de seve brute dans les arbres. J'ai ainsi suivi la densité de flux de quatre arbres de chaque essence dans
chaque placette, ce qui nous donne un total de 48 individus (4 arbres x 2 essences x 2 compositions x
3 répétitions = 48 individus). Cependant, le chauffage de la sonde supérieur du capteur (Sapflow-
Sensor Type SFS2 M-M12, UP-Gmbh, Germany) nécessite une régulation précise de I'intensité, de sorte
a obtenir un signal exploitable. Cette régulation est effectuée grace a des boitiers spécifiques (CCS2,
UP-Gmbh, Germany) sur lesquels on vient brancher un nombre limité a trois capteurs. Il nous manquait
un de ces boitiers pour pouvoir réaliser I'ensemble de I’échantillonnage, c’est pourquoi j'ai choisi de
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suivre un chéne en monoculture en moins. Finalement, on a pu suivre un total de 47 individus, en
continu sur I'ensemble de la saison de végétation 2017.
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3. Disponibilité des ressources hydriques et effets des peuplements

Nous avons mesuré la teneur en eau du sol afin de pouvoir estimer le niveau des ressources en eau
dans les différents peuplements mais également les effets de ces différents peuplements sur la
disponibilité.

Pour pouvoir quantifier la quantité d’eau présente dans un sol, il convient d’exprimer le réservoir d’eau
en hauteur (en mm) sur un profil de sol en deux dimensions. Cependant, seule une fraction de l'eau
dans le sol est disponible pour les plantes. Elle est calculée a partir de la réserve utile qui correspond
au réservoir d’eau maximal disponible pour les plantes : valeur de la teneur en eau a la capacité au
champ (teneur en eau maximale apres ressuyage du sol) moins la teneur en eau au point de
flétrissement permanent.

Cette réserve d’eau pour les plantes est dépendante des propriétés physico-chimique des sols, de la
granulométrie, de la texture et de la densité apparente des sols (Baize and Jabiol, 1995; Bruand et al.,
2003; Al Majou et al., 2008). Cependant, les caractéristiques pédologiques ne sont pas les seuls
déterminants de la taille du réservoir, la profondeur d’enracinement va également la déterminer (Baize
and Jabiol, 1995; Granier et al., 1999; Bréda et al., 2002). En effet, I'eau est considérée disponible pour
les plantes seulement a des profondeurs ol les racines sont présentes, or la prospection racinaire
évolue au cours du temps et est difficilement quantifiable (Granier et al., 1999; Berges and Balandier,
2010). Cet élément constitue un réel handicap pour le calcul des bilans hydriques forestiers. La couche
d’argile présente dans les sols de la forét d’Orléans influence de deux facons différentes la profondeur
d’enracinement des arbres. Premiérement, elle constitue une barriere physique dans laquelle les
racines ont du mal a s’établir (Al Majou et al., 2008).

Ensuite, la couche d’argile dans le sol induit également la formation de nappes perchées temporaires
(Baize, 1995). Une nappe perchée est définie comme une nappe libre, généralement temporaire,
formée dans un aquifere, au-dessus d'une zone non saturée, généralement un plancher imperméable.
Le volume de la nappe perchée correspond au volume de sol saturé en eau, au-dessus de la couche
imperméable (Figure 6). Une nappe perchée est qualifiée de temporaire si elle disparait en période
estivale (Baize and Jabiol, 1995). Cette nappe est donc distincte du volume d’eau appelé nappe
phréatique et laisse apparaitre des signes d’hydromorphie dans le sol causée par la réduction du fer
dans cet horizon.
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Figure 6. Représentation des nappes d’eau souterraines. (1) Aquiclude est une couche de trés faible perméabilité dans
laquelle I'eau pénétre difficilement ; (2) aquifére saturé en eau = nappe perchée temporaire.

Deux sources d’alimentations sont identifiées pour la création de la nappe perchée temporaire :
pluviale ou alluviale (Baize and Jabiol, 1995). Dans le cas de l'origine pluviale, les précipitations
apportent un flux d’eau qui descend dans les couches successives du sol par infiltration (ce qui est
certainement le cas dans les sols de notre étude (Baize, 1995)). A la rencontre d’une texture de sol peu
perméable, un ruissellement se forme en suivant la topographie des sols. Si I'eau arrive dans une
formation ou le ruissellement est impossible (i.e. cuvette) alors une lentille d’eau se forme au-dessus
de la couche imperméable, mais dans ce cas la nappe perchée est souvent permanente. Pour observer
une nappe perchée temporaire, une pente méme trés légére est nécessaire (Baize, 1995).

La nappe d’eau perchée est donc dépendante du régime des précipitations, de la topographie et de la
composition du sol. Un paramétre en particulier joue un réle important sur I'apparition de la nappe
perchée temporaire, il s’agit de la profondeur a laquelle la couche imperméable apparait. Comme il
s’agit souvent d’un plancher argileux, on parle alors de profondeur de plancher. Cette profondeur est
connue pour définir le niveau le plus bas de la nappe perchée temporaire et plus ce niveau est proche
de la surface, moins le niveau de précipitation requis est important pour que la nappe perchée soit
présente jusqu’a la surface du sol (Baize and Jabiol, 1995).

La présence de ces types de nappes est souvent vue comme une forme de contrainte pour la
végétation vivant sur ces sols car les racines présentes dans cet horizon se trouvent alors dans des
conditions d’hypoxie voire méme d’anoxie (manque d’oxygene). Ces racines meurent alors par le
manque d’oxygéne et les conditions rédoxiques de cette couche appauvrissent le sol. Le volume de
prospection racinaire est alors dépendant du régime de la nappe perchée dans ces types de sol (Dreyer
et al., 1991).

Cependant, la nappe perchée temporaire peut également participer a I'augmentation de l'eau
disponible pour la végétation. En effet, si les racines n’ont pas été en condition d’anoxie suffisamment
pour observer une mortalité ou si le retrait de la nappe se réalise dans une période propice au
développement racinaire, alors I'eau de cette nappe peut profiter aux horizons supérieurs par
capilarité. Dans I'Allier, lors de travaux dirigés par Philippe Balandier, le suivi du développement
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racinaire dans des fosses pédologiques révele que I'élongation des racines a été suffisamment rapide
pour suivre la dynamique de retrait de la nappe (Balandier, commentaire personnel).

Les deux points de vues (contrainte et augmentation) sont possibles et non contradictoires car
il se peut que la végétation trouve un bénéfice en fonction des caractéristiques de la nappe et du
peuplement en place dans ce milieu malgré les contraintes imposées sur les racines.
Cependant, il est difficile d’évaluer le niveau d’interaction de cette nappe avec le milieu car la
contrainte (ou l'apport) dépend de plusieurs parametres de cette nappe. Nous avons mentionné
précédemment I'importance de la profondeur du plancher argileux sur la profondeur de la nappe
perchée dans le sol. Cette profondeur indique s’il y a une possible contrainte sur les racines des arbres
car si la nappe n’atteint pas la profondeur maximale de prospection racinaire des arbres alors Ila
contrainte est nulle (Baize and Jabiol, 1995; Bréda et al, 2002). Ensuite, si la nappe ne fait
gu’apparaitre ponctuellement, la contrainte est moindre que si la nappe reste présente en surface
pendant une longue durée (Baize, 1995). Cela met en évidence que le simple fait de mentionner la
présence d’une nappe perchée temporaire ne suffit pas a rendre compte des conditions imposées par
celle-ci sur la végétation. Cependant, aucun guide ou systeme de qualification, a partir de variables
plus ou moins facilement mesurables, n’est connu pour caractériser et décrire une nappe perchée
temporaire et sa dynamique.
C’est sur cette problématique que j'ai co-encadré un stage de master 2 en 2017, réalisé par Anna-
Karine Jean de I'Université Jean-Monnet a Saint-Etienne. Le but de ce stage était de proposer une
méthodologie de description d’une nappe perchée temporaire a I'aide de variables déclinables sur
d’autres sites. Cela permettrait de pouvoir effectuer des comparaisons, puis d’évaluer les effets de
différents peuplements sur les variables identifiées.

La caractérisation des ressources et contraintes hydriques pour les différents peuplements est
indispensable pour déterminer le role de chaque facteur sur un phénoméne identifié. Dans le cas
inverse, nous pourrions attribuer une différence au type de peuplement alors qu’il s’agit en réalité
d’une différence de la disponibilité de la ressource. Ensuite, nous pouvons également apprécier les
conséquences que les différents types de peuplement ont sur les ressources. Les objectifs de cette
partie du travail sont :

(1) Evaluer les conditions édaphiques (humidité et nappe) des différents peuplements ;

(2) Estimer les effets des essences et des peuplements sur la disponibilité en eau de leur

milieu.

3.1. Humidité du sol
3.1.1.Résultats

Les sondes de mesure de teneur en eau CS616 renvoient des valeurs qui ne sont pas calibrées pour les
sols de notre dispositif. Cela signifie que les valeurs ne peuvent pas étre utilisées directement pour
estimer les ressources exactes. Il est néanmoins possible de les utiliser comme des valeurs relatives
entre les placettes afin de pouvoir estimer les différences sur des périodes de contrainte hydrique ou
des conditions non limitantes entre les différents peuplements.

N.B. L’équation du constructeur (Campbell Scientific) utilisée pour convertir le signal regu de la sonde
en pourcentage de teneur en eau volumique est erronée dans les sols a forte rétention capillaire, par
exemple a forte teneur en argile. Or, un processus d’étalonnage et de calibrage des sondes est en cours
sur le dispositif et dans I’équipe ForHet, et les premiers résultats montrent que les données de teneur
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en eau mesurées par ces sondes aux deux extrémes (trés sec ou trés humide) sont trés peu erronées.
Une incertitude inférieure a 5% a été calculée sur 3 placettes avec la comparaison de données acquises
grdce a une sonde a neutrons. Ainsi, si I’'on cherche a estimer des différences entre les peuplements aux
extrémes, les valeurs de teneur en eau des sondes semblent satisfaisantes.

Les données de 2014 pour les peuplements de chénes purs ne permettent pas d’obtenir des valeurs de
REW fiables (un seul dispositif). La REW est ainsi calculées a partir de 2015 pour ces peuplements.
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Figure 7. Eau utilisable (REW) pour les plantes dans les peuplements a densité moyenne OPTMix de pins.

Les différents peuplements révelent des patrons différents en ce qui concerne la teneur en eau
maximale des sols avant le début de la saison de végétation. Néanmoins, la réserve en eau disponible
pour les plantes atteint son maximum (REW=1), a au moins une des trois profondeurs suivies, dans
tous les peuplements (Figure 7 ;Figure 8 ;Figure 9). Cependant, les peuplements purs de pin sont les
seuls a montrer des valeurs de REW de 1 aux trois différentes profondeurs chaque année (Figure 7).
Les peuplements mélangés montrent des valeurs de REW de 1 pour I'ensemble des années sauf en
2017 (Figure 8). Par contre, pour les monocultures de chénes, le niveau maximum de REW aux trois
profondeurs est atteint uniquement en 2016 et 2018 (Figure 9).

Ensuite, la diminution de cette REW en-dessous du seuil théorique de 0.4 se produit pour I'ensemble
des années suivies, sauf en 2014 pour laquelle les valeurs de REW sont nettement supérieures par
rapport aux autres années a 20 cm (Figure 7 ;Figure 8 ;Figure 9). Cependant, on notera que les valeurs

de REW descendent sous ce seuil pour les trois profondeurs simultanément, uniquement pour les
monocultures de chénes (Figure 9).
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Figure 8. Eau utilisable (REW) pour les plantes dans les peuplements a densité moyenne OPTMix mélangés.

Finalement, la teneur en eau disponible atteint le point de flétrissement permanent (REW=0) de fagon
trés marqué uniquement pour la monoculture de chéne et le mélange (Figure 8 ;Figure 9). Pour les
pins la REW atteint O seulement en 2014 et a 40 cm. Or, au méme moment, la REW a 20 cm dans ces
peuplements était maximale (Figure 7).

REW

T T T
2016 2017 2018

Figure 9. Eau utilisable (REW) pour les plantes dans les peuplements a densité moyenne OPTMix de chénes.

3.1.2.Discussion

Les différences observées sur les valeurs de REW sont uniquement a prendre en compte de fagon
relative avec les différents peuplements et ne représentent pas des valeurs strictes et comparables a
d’autres sites. L'erreur de calcul semble homogéne sur notre dispositif car les textures et les densités
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apparentes ont étés définies par des analyses physiques et les calculs sont basés point par point sur
ces résultats.

Les trois peuplements bénéficient d’un apport en eau suffisant en hiver et au printemps dans les
années suivantes pour remplir le réservoir d’eau disponible a son maximum, sauf en 2017 pour les
peuplements de chénes purs (Figure 9). Cependant, les valeurs mais surtout la dynamique de la REW
en saison de végétation different entre les peuplements. D’abord, les valeurs d’eau disponible pour les
monocultures de pin sont les valeurs les plus importantes des trois différents peuplements. Ensuite,
les monocultures de chénes présentent les valeurs les plus faibles jusqu’a ne pas avoir une réserve en
eau disponible maximale a 20 cm de profondeur chaque année. La disponibilité en eau des
peuplements mélangés se situant entre les deux monocultures, il semblerait que la présence du chéne
dans les peuplements induise une diminution de la disponibilité en eau pour les individus en été. En
effet, son comportement isohydrique permet un maintien de la conductance stomatique et donc de la
transpiration a des valeurs de disponibilité en eau plus faible (Buckley, 2005; Martinez-Sancho et al.,
2018). Or le pin oppose une stratégie de conservation de la ressource en ajustant sa conductance
stomatique afin de limiter les pertes en eau par transpiration (Irvine et al., 1998) et donc le volume
d’eau consommeé dans le milieu est ainsi diminué lorsque des pins sont dans le peuplement.
Cependant, la valeur théorique de contraintes hydriques de 0.4 de REW est dépassée (Gower ST, 1999;
Bréda et al., 2002). Cela signifie que si les arbres accedent a cette ressource alors, ils subissent un stress
hydrique. Les valeurs des sondes a 40 et 60 cm montrant des valeurs de REW plus faibles qu’a 20 cm
(notamment en 2014) peuvent paraitre surprenantes mais il s’agit bien d’eau disponible et non de
teneur en eau gravimétrique. Or I'apparition de la couche argileuse sur le dispositif correspond en
moyenne a 30 -60 cm de profondeur et I'imperméabilité de cette couche entraine la saturation en eau
des couches supérieures et une disponibilité en eau plus faible de cet horizon (Baize, 1995; Baize and
Jabiol, 1995; Al Majou et al., 2008). En fonction du régime des précipitations et du sol, il se peut que la
disponibilité en eau a 40 cm soit donc plus faible qu’a 20 cm.

Les courbes de REW descendent sous la valeur du point de flétrissement permanent pendant plusieurs
jours consécutifs en été, ce qui veut dire que I'eau n’est plus accessible pour les arbres dans cet horizon
sans qu’il y ait de dommages irréversibles (Scholander et al., 1965). Cependant, les autres profondeurs
montrent des disponibilités en eau supérieures et donc les racines devraient plutot utiliser I’eau plus
facilement exploitable de ces horizons (Bréda et al., 1995b; Leuschner, 1998).

On a donc des conditions édaphiques qui sont similaires entre les peuplements car ils atteignent tous
des valeurs maximales de disponibilité en eau sauf lorsque I'effet du peuplement est trop important
en fonction des années comme c’est le cas pour les monocultures de chéne.

3.2. Nappe perchée temporaire

Un suivi du niveau de la nappe est effectué sur le dispositif OPTMix grace a des piézometres
manuels et automatiques. Une détermination de plusieurs variables paramétriques a été effectuée
dans le but de pouvoir qualifier la nappe perchée temporaire sur sa présence physique et temporelle
dans le sol. Ces variables devaient également avoir une signification dans le domaine de la sylviculture
afin de pouvoir relier la nappe et les effets des différentes variables avec les types de peuplements
forestiers.

Chaque placette du dispositif (Figure 5) posséde trois fosses dont deux sont équipées avec un tube
piézométrique relevé manuellement (tous les 15 jours en période de végétation et mensuellement
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hors période de végétation) et une troisieme fosse est équipée d’un piézometre automatique relié a

la centrale d’acquisition. On a donc:
2 x 18 (manuels) + 18 (automatiques) = 54 piézométres

Les tubes, ol les piézometres automatiques sont insérés, sont également relevés manuellement de
sorte a pouvoir valider les valeurs renvoyées par les capteurs automatiques. Les trois répétitions du
dispositif sont équipées mais la troisieme ne I'a été que depuis I'hiver 2015-2016. Le stage de master
se déroulant lors de I'année 2017, nous avons uniquement traité les valeurs de I'année 2016, de sorte
a avoir une année compléte sur les trois répétitions.

Chaque variable dépendant d’un seuil de profondeur a été analysée avec un seuil de 20, 40 et 60 cm
de profondeur (Figure 10). Ces seuils ont été choisis parce qu’ils ont une valeur informative sur les
contraintes pergues par le systeme racinaire des individus. C’est également pour cette raison que les
sondes de teneur en eau du dispositif ont été placées a ces profondeurs. Cela nous permet de vérifier,
grace a ces sondes, que le signal observé correspond bien a une présence de nappe et non a un « effet
baignoire » dans les tubes piézométriques (Figure 10).

Plui
uie —— | Bouchon

Tube piézometrique

N < Sable

3 Infiltration d’eau

Plancher argileux

Accumulation d’eau

Figure 10. lllustration de I'effet baignoire avec I'utilisation d’un tube piézométrique.

L'infiltration de I'eau dans la couche argileuse est tres faible et lorsque I'eau arrive contre cet horizon
alors il entre dans le tube piézométrique mais ne peut s’en échapper et cela crée artificiellement un
contenu d’eau dans le tube que I'on reléve lors d’un passage. Or, il ne s’agit pas réellement d’un niveau
de nappe et I'horizon supérieur a la couche argileuse n’est alors pas saturé en eau (Figure 10). C'est
justement ce point qui nous sert a vérifier si la nappe est réellement présente ou non. En effet, si la
mesure nous indique que la nappe est présente depuis 1 métre jusqu’a 10 cm mais que les sondes de
teneur en eau du sol nous indiquent un sol non saturé en eau alors il s’agit d’'une accumulation d’eau
dans le tube piézométrique et non une réelle présence de nappe. Cette méthode nous permet donc
de vérifier les erreurs de type faux positif.

Ensuite, une vérification et un nettoyage des données a été effectué afin de supprimer les
données aberrantes (erreur de lecture, capteur défectueux), ce qui nous donne un total de 411
mesures manuelles et 6730 mesures automatiques traitées sur I'ensemble de I'année 2016.

3.2.1.Résultats

Six variables descriptives ont été identifiées (Figure 11): (1) la période = nombre de jours entre
la premiére date au-dessus du seuil et le dernier; (2) la durée = nombre de jours de présence de la
nappe au-dessus d’un seuil donné; (3) la fréquence = ratio durée/période; (4) temps de présence =
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nombre de jours a partir de 20 cm jusqu’au retrait a 60 cm; (5) I'intensité = ratio entre I'aire sous la
courbe et au-dessus du seuil et I'aire maximale ; (6) date de retrait = date de retrait de le nappe en-
dessous de 60 cm de profondeur.
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Figure 11. Représentation des variables descriptives sur le suivi de profondeur de la nappe relevées issu des mesures
piézométriques manuelles sur I'exemple de la fosse 1 de la placette 0216_1.

Une variable plus complexe a analyser mais plus informative sur I'effet du peuplement sur la nappe
est: (7) la vitesse de retrait de la nappe a un seuil donné (Figure 12). Cette variable dynamique met en
évidence I'impact de la transpiration sur la vitesse de diminution du volume de la nappe si les racines
peuvent prélever dans les horizons voisins de la nappe.
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Figure 12. Pentes de retrait a 20 cm de profondeur du suivi de profondeur de la nappe issu des mesures piézométriques
automatiques sur I’exemple de la fosse 1 de la placette 0216_4.

Finalement, la nappe perchée temporaire a donc pu étre caractérisée sur notre site grace aux
différentes variables énoncées précédemment et le role du peuplement sur la nappe estimé grace
notamment a la vitesse de retrait de la nappe.

Cependant, aucune différence entre les peuplements n’a été significative pour les variables
descriptives que nous avons testées mais I'effet du plancher était marginalement significatif sur
I'intensité de la nappe avec un seuil a 20 cm de profondeur (Tableau 4). C'est-a-dire que plus le
plancher est superficiel (gamme de présence du plancher comprise entre 30 et 60 cm de profondeur),
moins I'intensité a 20 cm est importante. De plus, plus le plancher est superficiel et plus la date de
franchissement a 40 et 60 cm était significativement précoce (Tableau 4).

Tableau 4 . Modéles des variables statiques présentant des effets significatifs ; p-value du modéle corrigé (modéle avec

correction de variance )

Variable testées Variable p- Variable p- Variable p-
modélisée | value modélisée value modélisée value

Composition*densite 0,3194 0,0606 0,3668
Composition 0,4443 0,7378 0,9017

— . Date Date —
Densité Intensité a | 0,2203 . 0,1000 . 0,2582

-0 franchissement franchissement
cm . . -

Profondeur de 0,0761 a40cm 0,0127 a60cm 0,0090
plancher
Pluie cumulée 0,2075 0,0532 0,5594
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Tableau 5. Table des coefficients de la modélisation de la vitesse de retrait a 20 cm pour chaque facteur. Le peuplement
référence du modéle est la monoculture de pin a densité moyenne.

Coefficient Stand. Error p-value
(intercept) 4.2414 0.3794 0.0000 ***
Composition_chene 2.1839 0.4440 0.0027 **
Composition_melange 2.0313 0.5345 0.0090 **
Densite_faible 0.9341 0.3928 0.0633.
Pluvio_12hAvant -0.0423 0.0206 0.0487 *

Les différents traitements sylvicoles ont eu un effet significativement différent sur la vitesse de retrait
a 20 cm (Tableau 5). Les peuplements purs de pins possédaient la vitesse de retrait la plus faible alors
qgue les chénes révélaient la plus rapide. La densité de peuplement n’a montré qu’un effet
marginalement significatif sur la vitesse de retrait de la nappe a 20 cm de profondeur (Tableau 5).

3.2.2.Discussion

Les différentes variables définies et caractérisées permettent ainsi de décrire précisément et de facon
simple les contraintes potentielles de la nappe sur I’écosystéme. La description de la nappe a I'aide des
différentes variables est efficace pour caractériser la pression de la nappe sur le peuplement.
Cependant, les effets des peuplements sur cette nappe sont plus difficiles a apprécier. En effet, nous
n’avons pas montré que I'évolution de la nappe perchée est liée au fonctionnement du peuplement.
Sans des mesures sur les individus des différents peuplements, nous ne pouvons pas prouver que la
dynamique de la nappe est liée a un autre facteur (topographie, climat,..) (Dawson, 1993a).
Cependant, les caractéristiques de la nappe perchée temporaire ne sont pas significativement
différentes en fonction du type de peuplement. Cela met en évidence que les peuplements jouent un
role de second ordre sur la présence et les caractéristiques de la nappe perchée. Si ce n’était pas le cas
et que les peuplements avaient un role de premier ordre sur la dynamique de la nappe perchée
temporaire, alors une différence entre les placettes de densités différentes serait significative. |l a été
en effet prouvé que la densité de peuplement est positivement corrélée a la transpiration du
peuplement (Bréda et al., 1995a).

Ensuite, la différence de vitesse de retrait a 20 cm observée entre les différentes compositions du
peuplement révele une vitesse de diminution dans les peuplements de chénes plus importante que
dans les deux autres peuplements. Cela peut potentiellement étre bénéfique aux peuplements de pins
car lorsque la nappe se retire, la recolonisation racinaire peut ainsi avoir davantage le temps de suivre
la dynamique de retrait de la nappe et bénéficier d’'une augmentation de I'eau disponible (Konopka et
al., 2005). Il a méme été montré que certaines essences méditerranéennes pouvaient utiliser I'eau de
la nappe perchée en cas de sécheresse (Zencich et al., 2002). Il a également été montré que les plantes
évoluant sur des sols ou la nappe perchée était présente dans les horizons prospectés par les racines,
ne souffraient pas des variations superficielles de la nappe (Mata-Gonzalez et al., 2012). Cependant
pour pouvoir conclure sur les interactions entre la nappe perchée temporaire et les peuplements
forestiers, des informations supplémentaires sont nécessaires sur le compartiment racinaire et
I'utilisation de I’eau notamment.

3.3. Bilan sur les ressources

-28 -



L'analyse de la disponibilité en eau du sol et de la caractérisation de la nappe perchée temporaire nous
refléte les comportements déja bien connus dans la littérature scientifique des deux essences.

Le chéne sessile est une essence connue pour adopter un comportement dit anisohydrique (Epron and
Dreyer, 1990; Buckley, 2005; Page et al., 2016), c’est-a-dire qu’il possede une faible régulation
stomatique et donc une faible efficience d’utilisation de I'eau intrinséque (WUEi), étant définie comme
le rapport entre la quantité de carbone fixé et le flux I'eau transpirée (Drake et al., 1997). Au contraire,
le pin sylvestre est lui connu pour avoir un comportement isohydrique (Buckley, 2005), c’est-a-dire
gu’il possede une réduction précoce de la conductance stomatique et donc une forte efficience
d’utilisation de I’eau intrinséque. Ces deux comportements vont donc a priori avoir des conséquences
différentes sur les réserves en eau disponible du milieu et c’est ce qui semble se confirmer par les
analyses de REW. L’eau disponible pour les plantes est plus importante dans les monocultures de pins
et plus faible dans les monocultures de chénes en été et cela est d’autant plus le cas que I'on se
rapproche de la surface. Il y a bien évidement une perte d’eau par évaporation plus importante dans
les horizons de surface mais c’est aussi dans ces horizons que le prélevement racinaire est le plus
important (Penman, 1948; Hendrick and Pregitzer, 1996). Ainsi, la présence de chénes dans le
peuplement entraine une diminution de la teneur en eau disponible. Ce résultat est en accord avec
ceux trouvés sur la vitesse de retrait de la nappe perchée a 20 cm de profondeur, ou la vitesse de
retrait est la plus faible sous les peuplements purs de pins et plus forte dans les chénaies pures.
Cependant, nous n’avons pas mesuré les flux sortants de ces systémes et nous ne pouvons pas conclure
avec certitude que les effets observés sont ceux des individus au sein de chaque peuplement.

La stratégie conservatrice du pin sylvestre vis-a-vis de |'eau lui permet de maintenir un niveau plus
élevé de ressources disponibles dans le milieu alors que le chéne I'utilise au maximum pendant la
saison de végétation (Buckley, 2005; Martinez-Sancho et al., 2018). Ces deux stratégies nous
permettent de poser I’hypothése a priori que le chéne garde alors une croissance plus forte lors
d’épisodes de sécheresses estivales tandis que le pin va avoir une résistance plus faible de sorte a
limiter les risques de mortalité. La stratégie du chéne pourrait cependant augmenter le stress lors d’'un
prolongement de la période de contrainte, d0 a une augmentation de la part consommeée des
ressources.
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4. Conséquences de la sylviculture choisie sur la croissance secondaire des
individus dans une forét mature équienne lors de sécheresses.

La diminution de la densité des peuplements permet de limiter les pertes en eau par transpiration de
la strate arborée (Bréda et al., 1995a). Cependant, le changement des conditions microclimatiques
sous ces peuplements moins denses, entraine également une augmentation de la lumiéere regue par la
végétation du sous-bois et peut ainsi augmenter la perte en eau des peuplements par I'augmentation
de cette végétation (Gobin et al., 2015). L'effet de cette augmentation de la transpiration du sous-bois
sur le bilan hydrique du peuplement forestier est difficilement quantifiable et pourtant apparait
comme étant non négligeable (Gobin et al., 2015). De plus, la disponibilité en eau du peuplement est
directement liée a la productivité car la croissance des individus dépend du carbone qu’ils fixent via la
photosynthése mais celle-ci ne peut fonctionner que si le flux de transpiration, dépendant de la
qguantité d’eau disponible, n’est pas limitant (Garcia-Forner et al., 2017). Ensuite, le mélange des
essences apporte une complémentarité théorique pour I'acces a la ressource hydrique et ainsi diminue
le stress percu mais augmente également le volume d’eau consommé (Forrester and Bauhus, 2016).
Il est doncimportant d’évaluer I'effet de la diminution de la densité et du mélange des essences sur la
croissance des individus de sorte a estimer de facon intégrative les bénéfices ou les colts de ces
méthodes de sylviculture. Pendant un épisode de contrainte prolongée, I'augmentation de I'accés aux
ressources dans ce type de peuplement peut s’avérer étre un facteur aggravant la contrainte et donc
diminuer la résistance de ces peuplements a la contrainte (Forrester and Bauhus, 2016). De nombreux
processus synergiques mais également antagonistes se produisent comme l'augmentation de la
transpiration, I'évolution de I'interception des précipitations par la canopée, la phénologie, I utilisation
de différentes sources d’eau, etc (Forrester, 2015). Cela est probablement une des raisons pour
laquelle on trouve des résultats contrastés dans la littérature scientifique sur les effets du mélange
(Richards et al., 2010; Pretzsch et al., 2013; Grossiord et al., 2014c; Toigo et al., 2015a). De plus, la taille
des individus doit entrer en ligne de compte dans ces interactions car des études ont révélé un effet
plus important de la sécheresse sur les arbres de diameétre plus important (Castagneri et al., 2012; Zang
et al., 2012), d’autres aucune influence de la taille (Lebourgeois et al., 2014) et certains ont trouvé une
sensibilité plus importante des petits individus (Piutti and Cescatti, 1997; Zang et al., 2012). Il est donc
nécessaire de suivre les réactions des individus de tailles différentes pour comprendre davantage les
effets de la sécheresse sur le peuplement forestier (Pape, 1999; Merlin et al., 2015).
Afin de pouvoir analyser et comprendre les effets de la contrainte hydrique sur les différents
peuplements sylvicoles, nous avons dans un premier temps réalisé un travail portant sur le signal
annuel. Les objectifs de ce premier travail sur la croissance radiale sont :

(1) Estimer la différence de croissance annuelle entre les deux essences en présence ou non

d’un épisode de stress hydrique.
(2) Estimer les effets du mélange sur la croissance annuelle lorsqu’une contrainte hydrique se
produit.
(3) Estimer les effets de la densité du peuplement sur les effets du mélange des essences.

Ensuite, I'analyse des effets des différents facteurs sylvicoles sur la croissance intra saisonniéere a fait
I'objet d’un article scientifique publié dans Forest Ecology and Management. Nous avons testé les
hypotheses suivantes :
(1) La croissance pendant une période de sécheresse est plus importante dans les
peuplements a faible densité pour les deux essences.
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(2) Le mélange des essences augmente la croissance des individus lors d’un épisode de
sécheresse.

(3) L'effet du mélange sur la croissance lors d’un épisode de sécheresse est plus important
dans la plus forte densité.

(4) Les plus petits individus sont les plus sensibles a la sécheresse.

Les mécanismes observés a I'échelle de la saison pourront étre reliés aux potentielles conséquences
sur la croissance annuelle.

4.1. Croissance annuelle

Nous avons tout d’abord évalué les effets de la composition et de la densité du peuplement ainsi que
la taille des arbres sur la croissance radiale annuelle dans les placettes du dispositif OPTMix.

Nous avons utilisé les données météorologiques SAFRAN pour le calcul de I'évapotranspiration
potentielle basée sur I'équation de Penman-Monteith (Penman, 1948; Monteith, 1981), de sorte a
pouvoir isoler les événements de sécheresse édaphique pendant les trois années suivies. La REW
présentée dans cette partie est modélisée a partir des conditions climatiques et ne correspond pas a
la REW calculée a partir des sondes dans le chapitre précédent de cette these.

La croissance annuelle était significativement (p-value<10-3) différente entre les deux essences
seulement pour I'année qui ne présente aucune période de contrainte hydrique (2014). En effet,
I’accroissement en circonférence (Cl) était plus important pour les pins (10.62 mm * 0.44 SE) que pour
les chénes (8.03 mm + 0.47 SE) pendant cette année sans stress, tandis que Cl était de 7.00 mm £ 0.39
SE en 2015 et de 10.29 mm + 0.53 en 2016 pour les deux essences (p-value=0.14 et p-value=0.34)
(Figure 13 ; Figure 14 et Figure 15).

L'effet de la densité du peuplement sur I'accroissement annuel n’était significatif (p-value<0.05) que
chez le chéne, ol la croissance était supérieure en densité faible et pour les trois années de I'étude
(Figure 13 ; Figure 14 ; Figure 15). Par contre, aucun effet significatif de la composition du peuplement
n’a été trouvé lors de ces trois années d’études entre les monocultures et les mélanges (Figure 13 ;
Figure 14 ; Figure 15).

Finalement, nous avons observé un effet taille marqué sur la croissance annuelle des individus pendant
les trois années étudiées. Pour les pins, les individus de la classe de taille la plus grosse ont montré un
accroissement plus important que les moyens et petits individus, qui avaient le méme accroissement.
Par contre, pour les chénes quelles que soient les conditions édaphiques, Cl augmente (p-value<10-3)
avec la taille de I'individu. Cet effet taille chez le chéne est davantage marqué en densité faible (Figure
13 ; Figure 14 ; Figure 15).
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Quercus petraea Pinus sylvestris
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Figure 13. Mean annual circumference increments (mm) for Quercus petrea and Pinus sylvestris for the two densities (low
and medium) for the unstressed year (2014). Open circles are pure stands, solid circles are the mixed stands. Circle sizes
reflect tree size class and letters (a, b and c) show significance among them. The bars show standard error.
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Quercus petraea Pinus sylvestris
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Figure 14. Mean annual circumference increments (mm) for Quercus petrea and Pinus sylvestris for the two densities (low
and medium) for the summer stressed year (2015). Open circles are pure stands, solid circles are the mixed stands. Circle
sizes reflect tree size class and letters (a, b and c) show significance among them. The bars show standard error.
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Quercus petraea Pinus sylvestris
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Figure 15. Mean annual circumference increments (mm) for Quercus petrea and Pinus sylvestris for the two densities (low
and medium) for the late summer stressed year (2016). Open circles are pure stands, solid circles are the mixed stands.
Circle sizes reflect tree size class and letters (a, b and c) show significance among them. The bars show standard error.

4.2. Discussion

Estimer les effets de la densité du peuplement sur les effets du mélange des essences.

Nos résultats montrent une croissance annuelle plus grande du pin sylvestre par rapport au chéne
sessile lors d’une année sans événement de sécheresse marquée, alors que la croissance est similaire
entre les deux essences si un événement de sécheresse se produit pendant la saison de végétation.
La plus grande partie de la croissance radiale du chéne s’effectue au début du printemps alors que le
pin étale sa croissance tout au long de la saison de végétation (Michelot et al., 2012b). Le chéne utilise
ses réserves carbonées pour mettre en place de nouveaux vaisseaux de gros diametres avant le
débourrement. Une fois cette phase de division cellulaire passée, il entre dans une phase de
maturation cellulaire pendant laquelle il est moins sensible aux conditions édaphiques (Barbaroux and
Breda, 2002; Delpierre et al., 2016). La physiologie du pin est trés différente sur ce point. Etant une
espece sempervirente, il peut fixer du carbone par ses aiguilles toujours en place, des que les
conditions sont favorables (Michelot et al., 2012a). La conduction de la séve par les trachéides permet
également de diminuer le besoin en réserves carbonées pour démarrer la croissance (Locosselli and
Buckeridge, 2017). Ces deux différentes physiologies ont pour conséquences que la croissance du pin
est davantage sensible aux conditions climatiques durant la saison de végétation alors que la
croissance du chéne dépend davantage des conditions climatiques de I'automne précédent (Eilmann
et al., 2006; Weber et al., 2007).
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La composition du peuplement n’a pas changé le niveau de croissance des deux essences quelles que
soient les conditions édaphiques de I'année. Les effets bénéfiques sont d’autant plus observés que la
station forestiére est pauvre (Condés et al., 2013; Toigo et al., 2015a). L'environnement dans lequel
évolue les plantes est également important car les effets du mélange sont plus marqués lorsque les
arbres évoluent dans un milieu propice aux sécheresses estivales (Grossiord et al., 2014c). Toutes ces
conditions nécessaires pour I'observation des effets du mélange sont la résultante de plusieurs
processus complexes qui rendent difficilement prévisible la direction des interactions dans ces
peuplements (Forrester, 2015).

La diminution de la densité a eu un effet uniquement sur la croissance du chéne sans effet de la
composition du peuplement (monoculture ou mélange). Ainsi, la compétition est suffisamment
diminuée dans les peuplements a faible densité pour le chéne qui bénéficie davantage de ressources
hydriques (Bréda et al., 1995a) mais ce n’est pas le cas pour le pin. Ce résultat a déja été observé dans
de précédentes études ol le chéne avait une réponse marquée alors que le pin montre un
accroissement plus faible a la suite d’une coupe d’éclaircie (Bréda et al., 1995a; Dhote et al., 2000;
Makinen and Isoméki, 2004). Le chéne semble plus compétitif sur le court terme que le pin qui posséde
une stratégie différente face aux contraintes hydriques. En effet le pin, étant une espéce isohydrique
(Buckley, 2005), met en place une régulation stomatique plus précoce que le chéne qui est une espéece
anisohydrique (Epron and Dreyer, 1990). Ainsi, lors des épisodes de sécheresse, il est possible que le
seuil de régulation du pin soit franchi dans les peuplements a faible densité alors que celui du chéne
ne le soit pas encore.
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4.3. Croissance saisonnieére : « How do mixing tree species and stand density affect seasonnal
radial growth during drought events ? » - Bello et al. For Eco Manage (2019)
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Résumé:

Les effets du changement climatique sur I'écosystéme forestier incluent une augmentation de la
fréquence des sécheresses estivales. Les gestionnaires forestiers peuvent augmenter la résistance des
peuplements contre la sécheresse estivale en diminuant la densité de peuplement et en favorisant le
mélange des essences. Ces stratégies ont été étudiées séparément mais leur effet combiné sur la
résistance aux sécheresses estivales est inconnu.

Le principal objectif de notre étude était de quantifier les interactions entre les essences sur la
croissance radiale lors d’une période de stress hydrique et de déterminer si ces effets changent avec
différents niveaux de compétition reflétés par la densité de peuplement.

L'étude était basée en forét domaniale d’Orléans (région Centre-Val de Loire) sur un site expérimental
a long terme (OPTMix) avec un triplé de peuplements purs et mélangés de pins sylvestres (Pinus
sylvestris) et chénes sessiles (Quercus petraea). Le site comprend trois répétitions de deux densités de
peuplements (faible et moyenne) dans chaque composition (chéne pur, pin pur et mélange). Nous
avons suivi la croissance radiale de 216 arbres avec des dendromeétres a bande manuels, placés sur 18
placettes sur des petits, moyens et gros arbres. Nous avons analysé trois années consécutives avec
conditions hydriques contrastées : pas de stress, stress estival et stress estival tardif.

Nous avons trouvé que le mélange n‘augmente pas la croissance des essences pendant un stress
estival. D’'un autre c6té, il y avait un effet significatif du mélange lors d’un stress estival tardif qui était
opposé entre les deux essences mais seulement présent dans les densités moyennes. La croissance du
chéne était plus grande en mélange qu’en monoculture mais c’était I'inverse pour le pin. Le chéne
avait une meilleure croissance dans les peuplements a densité faible mais le pin avait la méme
croissance quelle que soit la densité. Finalement, la taille des individus n’a pas influencé la résistance
intra annuelle.
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How do mixing tree species and stand density affect seasonal radial growth
during drought events?
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Corresponding author: Bello Jordan
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Abstract:

Forecasted climate change impacts on temperate forest ecosystems include increased summer
drought. Forest managers can increase the resistance of forest stands against summer drought by
reducing stand density and favoring tree species mixtures. These strategies have been studied
separately, but their combined effect on increasing forest stand resistance to summer drought is
unknown.

The main objective of our study was to quantify tree species interaction effects on radial growth during
a water stress period and to determine whether these effects changed with different levels of
competition reflected by stand density.

The study was based in the Orleans state forest (Central France) at a long-term triplet experimental
site (OPTMix) with pure and mixed stands of mature Quercus petraea and Pinus sylvestris. The
experimental design comprised three repetitions of two densities (low and medium) in each
composition (pure oak, mixed stands, pure pine). We monitored tree radial growth with 216 manual
dendrometers placed throughout 18 plots, on small, medium and large trees. We analyzed three
consecutive years with contrasted water stress: no water stress, a summer stress period, and a late
summer stress period.

We found that mixture did not improve tree growth of the either species during the summer water
stress period. On the other hand, there was a mixture effect during the late summer water stress
period but only in medium-density stands inversely for the two species studied. More growth occurred
for oaks in mixtures while, inversely, more growth occurred for pines in monocultures. A density effect
occurred only for oaks, which grew more in lower-density stands than in medium-density stands.
Finally, tree size did not influence seasonal resistance to drought.

Abbreviations:

Cl: Circumference Increment

SP: Summer Period

LSP: Late Summer Period

REW: Relative Extractable Water

Keywords: seasonal growth; mixture; monoculture; stand density; resistance; drought; Quercus
petraea; Pinus sylvestris; mature forest; dendrometers; interaction.

Highlights:

- Lower stem density improved growth for oak but not for pine.

- Mixing tree species had an effect on growth only at medium stand density.
- Stand density did not influence resistance to drought.

- Oak and pine showed opposite mixture effects on resistance to drought.

- No effect of tree size on resistance to drought was found.
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Introduction:

The IPCC expert group has forecasted an increase in summer drought events in temperate
regions with climate change (IPCC, 2014), and water is one of the most important resources for tree
growth. When water resources become too scarce, the tree greatly reduces its growth to maintain
vital processes at a basic minimum (Aussenac, 2000). Therefore, radial growth is a good proxy for water
stress (Locosselli et al., 2013) and can be used to assess silvicultural management options designed to
cope with climate change.

Reducing stand density and mixing tree species are two options that may help forest stands

cope with the future climate (Loreau and Hector, 2001; Tilman et al., 2001; Puettmann, 2011). The
former limits water loss in the ecosystem by reducing stand leaf area index (LAl), and thus
evapotranspiration. As a consequence, the decrease in soil water content is slower and sufficient soil
water availability is maintained for the trees during water stress events (Bréda et al., 1995a). Though
dominant trees have the highest growth, it is also necessary to follow the growth of co-dominant and
dominated trees to study the overall effect of lower stand density (Pape, 1999; Merlin et al., 2015).
Moreover, researchers do not agree on how tree social status affects sensitivity to drought. Some
studies have found large trees to be more sensitive (Castagneri et al., 2012; Zang et al., 2012) while in
other studies, they appear to be less affected than small trees (Piutti and Cescatti, 1997; Zang et al.,
2012). Finally, some studies found no influence of tree size on drought response (Lebourgeois et al.,
2014).
The second silvicultural strategy — mixing tree species — can have several benefits, one of which is
better tree growth (Richards et al., 2010) likely due to the complementarity effect, i.e. resource
partitioning or positive interactions lead to increased resource use and thus greater growth (Loreau
and Hector, 2001). Complementarity is widely found in herbaceous communities and in agriculture,
and its growth response effect is now being transposed to forestry (Richards et al., 2010; Forrester and
Bauhus, 2016). Many studies show higher productivity for tree mixtures compared to monocultures
(Liang et al., 2016). However, contrasted results are observed and can depend on certain conditions.
Some authors have shown that the greater growth in mixtures (i.e. over-yielding) is site-dependent
(Toigo et al., 2015a; Lu et al., 2016) and occurs mainly when site quality is poor (Condés et al., 2013;
Toigo et al., 2015a) or in drought-prone environments (Grossiord et al., 2014c). Over-yielding has also
been observed in associations of shade-tolerant and shade-sensitive species (Toigo et al., 2017) and in
evergreen-deciduous mixtures, though not in deciduous-deciduous mixed stands (Lu et al., 2016). The
stand composition effect can even result in under-yielding during long water stress periods (Richards
et al., 2010; Ge et al., 2011).

Studies on tree growth are most often carried out through comparisons of inter-annual radial
increment (Pretzsch et al., 2008; Michelot et al., 2012a; Mina et al., 2016); ring width is correlated to
different stand or climatic variables to assess their potential effects on radial growth (Lebourgeois et
al., 2014; Toigo et al., 2015b). In temperate forests, annual growth data is readily available and this
makes studying a wide variety of situations relatively easy. However, the inter-annual scale only makes
it possible to study the long-term effect of drought (i.e. retrospective studies); to study the short term
effects of drought on tree growth the seasonal scale is more appropriate (Lloret et al., 2012). Other
studies have focused on seasonal growth by monitoring tree ring formation dynamics linked to
variations in environmental conditions (Makinen, 2000; Michelot et al., 2012b; Sohn et al., 2016). This
approach can improve tree growth models for dryer and warmer conditions (Zweifel et al., 2005;
McMahon and Parker, 2015) and provide more accurate predictions in a changing climatic context.

In this study, we tested whether stand density and stand composition affected the radial
growth of trees during seasonal drought events for two tree species: sessile oak (Quercus petraea
(Matt.) Liebl.) and Scots pine (Pinus sylvestris L.). We were particularly interested in determining
whether stand density changed the intensity or type of interaction between the two species during a
drought event. We also tested whether the results differed according to tree size.

We hypothesized that (1) growth would be greater in low-density stands compared to medium-density
stands for both species, (2) mixing tree species would improve tree growth during a drought event, (3)
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the mixture effect on growth would be greater in the highest density, and finally (4) the smallest trees
would be the most sensitive to drought events.

Materials and methods:
1- Study site

This study took place in the Orléans state forest (France, 47° 49’N, 2°29’E). It is the biggest forest
managed by the National Office of Forest (ONF) in metropolitan France, covering 35,000 hectares. Two
main species are represented: sessile oak (Quercus petraea) and Scots pine (Pinus sylvestris), in both
pure and mixed stands. The study used the long-term experimental site OPTMix (Oak Pine Tree
Mixture, https://optmix.irstea.fr/, (Korboulewsky et al., 2015), installed in even-aged adult stands
(aged 60 to 80 years) over a total of 44 ha. The area has a temperate continental climate with an
oceanic influence: the mean annual temperature is 10.6 °C and mean annual rainfall is 716 mm (1959—
2017 data from the SAFRAN and ISBA analytical platforms, Météo-France (Durand et al., 1993)).

The soil is qualified as a primary planosol (IUSS Working Group WRB, 2014). This type of soil is poor
and acidic (C<1%, C/N<20, pH=4.5). The first horizon is loamy sand lying on a more or less impermeable
clay horizon about 40 cm deep; this leads to temporarily waterlogged conditions in winter and spring.

2- Experimental design

OPTMix consists of three triplets of pure oak (Quercus petraea), pure pine (Pinus sylvestris)
and mixed stands of both species (making nine stands overall) (Korboulewsky et al., 2015). In each
stand, there are two 0.5 ha plots with two different tree target densities: low (Relative Density Index,
target RDI=0.4) and medium (target RDI=0.7) (Reineke, 1933). The distance between two repetitions
of the triplet is at least a few kilometers. The dendrometrical characteristics of the stands are given in
Table 6. Some stands were thinned during the experiment. The data from the thinned plots were
excluded from the analyses for the thinning year (two mixed plots in 2015 and the same two mixed
plots plus a pure pine plot in the 2014, out of a total of 18 plots).

Table 6. Dendrometrical characteristics of the 18 plots in 2015. For the mixtures, the quadratic mean diameter, the basal
area, number of stems and RDI columns provide values by species. The total value for the stand is the sum of these values.
Standard deviations given in parentheses.

Density = Composition Species Dg Basal area Number of stems RDI
(cm) (m?/ha) (/ha)

Pure oak Oak 23.5(2.5) 14.8 (0.4) 347 (60) 0.41 (0.01)

. Oak 23.5(2.1) 8.9(0.9) 209 (38) 0.24 (0.03)
Low Mixture .

Pine 35.9 (3.6) 10.7 (1.5) 106 (19) 0.24 (0.03)

Pure Pine Pine 33.8(1.2) 21.7 (3.2) 242 (45) 0.48 (0.07)

Pure oak Oak 22.5(2.4) 20.8 (1.6) 530 (75) 0.57 (0.05)

. . Oak 23.6(1.9) 10.4 (1.1) 245 (60) 0.29 (0.03)
Medium Mixture .

Pine 36.0 (3.3) 15.7 (2.8) 154 (19) 0.35 (0.06)

Pure Pine Pine 33.6 (1.7) 30.7 (1.7) 348 (23) 0.68 (0.04)

In each of the 18 plots, we selected nine individuals per species according to their relative size class
(large, medium and small) based on their circumference at breast height. We measured the DBH of all
the trees in the plot, then used the cumulated frequencies of the DBH values to divide the trees in the
plot into three quantiles corresponding to three within-plot size classes. We rejected any trees whose
circumference fell within a 10% margin between any two size classes to clearly differentiate among
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them. Species proportion and local stand density were checked within a 10-meter circle centered on
each target tree. In mixed stands, a tree could be selected if the other species represented between
40 and 80% of the basal area of the neighboring trees. These thresholds were chosen to mark the
contrast in composition between mixed and pure stands. Lastly, for low and medium density
respectively, RDI ranged from 0.25 to 0.4 and from 0.5 to 0.75 within the 10-meter circle. We obtained
a final stratified sampling of 216 trees as follows:

2 species x 2 compositions x 2 densities x 3 sizes x 3 individual replicates x 3 plot replicates = 216 trees

3- Drought periods

In order to compare the different years in term of water stress, we calculated the daily soil Relative
Extractable Water (REW) using climate variables from the SAFRAN and ISBA analytical platforms
(Météo-France, Durand et al. 1993); we also recorded the average soil characteristics of our plots. REW
represents the water available for plants in the soil (Granier et al., 1999). Evapotranspiration (ETP) was
estimated with the Penman-Monteith equation (Penman, 1948; Monteith, 1981). A soil water holding
capacity (SWHC) of 85 mm was used to estimate REW. This value was calculated as in Toigo et al.
(2015b) from the mean SWHC in our plots, which we measured by digging soil profile pits and
describing the textural class of each horizon to determine the pedotransfert class for our soil (Al Majou
et al., 2008). We considered that a stress event had occurred when the REW fell below the 0.4
threshold (Figure 16); which the literature defines as the limit below which trees begin to acclimate to
their environmental conditions, particularly to water availability (Granier et al., 1999). We considered
that the stress period had ended when the REW moved back above the 0.4 threshold. In order to
guantitatively describe the drought for each year, we calculated a Soil Water Stress Index (SWSI)
following the stress index used in the Bijlou model (https://appgeodb.nancy.inra.fr/biljou/) from
Granier et al. (1999):

>'(0.4—REW))

SWSI = (1)
0.4

where REWi are the REW daily values for all days i of a given year where REW is below 0.4. Therefore
the SWSI is a measure of the magnitude of the drought stress for a given year. It equaled 2 for the year
2014, 72 for the year 2015 and 50 for the year 2016. Given these contrasted values of REW and SWSI
which are in accordance with the literature (Granier et al., 1999), we can consider that virtually no
stress periods were observed for the year 2014, which we considered as an unstressed year. An intense
stress period was observed during the 2015 summer, starting June 2™ and ending August 30'"; we
characterized this as the summer period (SP), which was stressed for 2015 and unstressed for 2014. A
stress period also occurred during the year 2016, lasting from July 17 until September 13%; we
characterized this period as the late summer period (LSP), which was stressed for 2016 and unstressed
for 2014.
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Figure 16. Soil Relative extractable water (REW) for 2014 (dotted line, a and b), (a) 2015 (solid line) and (b) 2016 (solid line)
for one year. The stress periods (summer period (SP) and late summer period (LSP)) are the periods when REW remained
below the 0.4 threshold. SWSlI is the Soil Water Stress Index of the year.

4- Tree radial growth

We used manual band dendrometers (DB20, Environmental Measuring Systems, Brno, Czech Republic)
to monitor circumference increment at breast height. We left the bark on the tree in order to take as
much as possible into account all variations in circumference and to monitor continuous growth
(Deslauriers et al., 2003). The first measurements were taken one year after attaching the
dendrometers to allow for a stabilization period (Drew and Downes, 2009). We recorded
circumference variations as measured by the dendrometers every two weeks during the growing
season and monthly during the winter, for a total of 15,617 observations over the three years of the
study (2014, 2015 and 2016).

To determine tree short-term response to a drought period, we also calculated the circumference
increment between the beginning and the end of the drought period (Figure 16).
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We then defined resistance to drought as the ratio between the circumference increment during the
stress period, when stomatal conductance should be minimal (Granier et al., 1999), and the increment
during the same period for a year when water was not a limiting factor :

Rs = Sseza1s o 109 2)

Clsp 2014

where Rs is the Resistance to the drought event, Clsp 2015 is the difference in circumference increment
between June 2" and August 30" in 2015 corresponding to the stress period and Clsp 2014 is the
circumference increment during the same period for the unstressed year 2014.

We did not calculate drought resistance for the LSP because the growth rate was very slow for both
species during the LSP in 2014 and did not, in fact, differ from zero for pines.

5- Statistical analyses

To test density, stand composition and tree size effects, we performed an analysis of variance with
linear mixed-effect models. We took into account the spatial structure of the sampling design
(repetitions at the stand level and repetitions at the plot level in the stand) by introducing nested
random effects into the model.

When the variance of the residuals was significantly different among groups (tree species, stand
density, stand composition, tree size), we added a variance model to estimate the standard deviation
per group (Pinheiro and Bates, 2000).

We performed all statistical analyzes with the R Software (R Core Team (2017)). We used the “Ime”
function of the “nlme” package (Pinheiro et al., 2017) to fit the linear mixed-effect models. We used
model showed in equation (3) to assess the effects of the different factors for both species. We then
applied the model showed in equation (4) for each species.

CIt,p,S =m-+ Si + G] + Dk + Cl + SGU + SDik + SCil + GDjk + GCﬂ + DCkl+ T + TS,p + St,p,s (3)

Clspecies_t,p,s =m+ G] + Dk + Cl + GD]k + GC]l + DCkl‘l‘ Ts + Ts,p + Et,p,s (4)

Where Cl;p s and Clgpecies ¢p,s are the circumference increment for tree t, in plot p, in stand s; m is
the intercept; S; represents the effect of the species factor; G; represents the effect of the size group
factor; Dy, is the effect of the density factor; and C; is the effect of the composition factor. i, j, k and /
stand for species, size group, density and composition factors, respectively; SG;;, SDjx, SCy;, GDjy,
G Cj; and DCy; represent the interaction effects between the different factors; ryrepresents the stand
random effect and 7y, the plot random effect nested into the stand random effect; €;, ¢ are the
residuals of the model. The interactions between factors were not significant and were removed from
the model.

Results

In the first part of this section, we provide the overall results of the models. Then in a second part we
detail these results according to the studied hypotheses.

1- Models outcomes
1.1. Circumference increment

Figure 17 for sessile oak and Figure 18 for Scots pine show the circumference increment (Cl) for each
stand density, composition and tree size categories. The two sub-figures on the left (Figure 17a and
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Figure 17c) correspond to the unstressed period (i.e. the year 2014), whereas the two sub-figures on
the right (Figure 17b and Figure 17d) correspond to the stressed period (i.e. years 2015 for the summer
period and 2016 for the late summer period). The two sub-figures at the top (Figure 17a and Figure
17b) correspond to the summer period, whereas the two sub-figures at the bottom (Figure 17c and
Figure 17d) correspond to the late summer period.

Both oaks and pines had the same Cl during the summer period without stress (4.58 mm % 0.23 SE).
During the stressed summer period, oaks had higher Cl than did pines (+0.47 mm % 0.23 SE). Cl during
the late summer stressed period was low for oaks (0.53 mm % 0.07 SE), and not significantly (p-
value>0.05) different from zero for pines (Figure 17 and Figure 18).
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Figure 17. Mean circumference increment (mm) for Quercus petraea. The lefthand figures (a, c) correspond to unstressed
periods (year 2014), and the righthand figures (b, d) correspond to stressed periods (year 2015 (b) and 2016 (d)). The top
figures (a, b) correspond to the summer period (the same Julian days between 2014 and 2015), and the bottom figures (c,
d) to the late summer period (the same Julian days between 2014 and 2016). Values are given for the two densities (low
and medium). Open circles are pure stands, solid circles are mixed stands. Circle sizes reflect tree size class and letters above
the circles (a and b) show significance among them. The bars show standard errors.
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Pinus sylvestris
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Figure 18. Mean circumference increment (mm) for Quercus petraea. The lefthand figures (a, c) correspond to unstressed
periods (year 2014), and the righthand figures (b, d) correspond to stressed periods (year 2015 (b) and 2016 (d)). The top
figures (a, b) correspond to the summer period (the same Julian days between 2014 and 2015), and the bottom figures (c,
d) to the late summer period (the same Julian days between 2014 and 2016). Values are given for the two densities (low
and medium). Open circles are pure stands, solid circles are mixed stands. Circle sizes reflect tree size class and letters above
the circles (a and b) show significance among them. The bars show standard errors.
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1.2. Drought resistance

We studied drought resistance only for the SP (Figure 19). Indeed, during the LSP in 2014, for the
unstressed year, average tree growth did not differ from zero and we could not estimate drought
resistance since the annual growth had almost been completed by that period.

Mean drought resistance was 76.06% + 5.9 SE for both species (Figure 19). Density alone did not
change (p-value>0.05) resistance for either species (Table 7). Tree size had no effect (p-value>0.05) on
pine resistance (Table 7). We did find a tree-size effect on resistance for oaks; medium-size oaks had
7.5% higher (p-value<0.05) resistance than large ones. However, small oaks had a 17% greater but only
marginally significant (p-value=0.057), resistance than did large ones (Table 7).

Finally, stand composition had an effect on resistance, with opposite responses for the two species.
Oak resistance was 98.6% in mixtures while it was only 72.1% in pure stands (p-value<0.05) whereas
pine resistance was 79.3% in mixtures and reached 84.2% in pure stands (marginally significant p-
value=0.065) (Table 7, Figure 19).

Quercus petraea Pinus sylvestris
Summer stress resistance Summer stress resistance
Statistics: Statistics: Stand composition
Composition = * Composition = n.s. 2 ;::;:ure
Density = n.s. Density = n.s. ;
Tree size
O Large
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150% | 150% | & Sl

ab T
100% T 100%
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50% — 50% —

Low Medium Low Medium
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Figure 19. SP mean resistance for Quercus petraea and Pinus sylvestris for the two different densities (low and medium).
Open circles are pure stands and filled black circles are mixed stands. Circle sizes reflect tree size class and letters (a and
b) show significance among them. The bars show standard errors.
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Table 7. Estimated coefficients (Est.), standard errors (Std.Error) and p-values for resistance during SP (2015 vs. 2014). The
intercept of the model represents the resistance percentage of large trees in lower densities and pure stands.

Resistance SP 2015
Value Std.Error p.value

Quercus petraea

Intercept 67.517 3.540 0.000

Size_Medium 7.492 3.588 0.040

Size_Small 17.047 8.823 0.057

Density_medium -0.092 4,128 0.983

Composition_mixture 17.534 4212 0.025
Pinus sylvestris

Intercept 89.169 4,966 0.000

Size_Medium -0.341 5.891 0.954

Size_Small 14.197 10.534 0.182

Density_medium -9.097 5.183 0.154

Composition_mixture -14.818 5.183 0.065
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2- Evaluation of the hypotheses
2.1 Stand density effect

Oaks had greater growth in lower density stands than in medium-density stands (Figure 17). This result
was found for both the SP and LSP periods of the unstressed year (p-value<0.05) (+1.52 mm + 0.39 SD
and +0.36 mm + 0.11 SD, for summer period and late summer period, respectively), as well as for the
two stressed periods (summer and late summer stress, p-value<102) (+1.31 mm + 0.30 SD and +1.02
mm + 0.22 SD, for the summer and late summer stress periods, respectively) (Figure 17). The statistics
of the models are detailed in Appendix A.

For pine, density had no effect on growth in any of the periods, whether stressed or unstressed (Figure
17).

2.2 Stand composition effect and interaction with density

The only case for which a composition effect was significant was for the late summer stressed period
(2016) (Figure 17d and Figure 18d), see Appendix A for statistical values. During this period, a
composition effect was found for both species, but in opposite directions: while oak Cl was significantly
greater (p-value<0.05) in mixtures (0.66 mm + 0.24 SE) than in monocultures (Figure 17d), pine Cl
significantly (p-value<0.05) decreased in mixtures (-1.43 mm + 0.34 SE) compared to monocultures
(Figure 18d). These differences between mixtures and monocultures were modulated by the density
effect: the stand composition effect was significant only in the medium-density stands for both species.
For oaks, growth remained greater (p-value<107?) in low-density stands compared to medium-density
stands regardless of composition, whereas for pines, there was less (p-value<0.05) Cl only in medium-
density mixtures for the late summer period (Figure 17 and Figure 18).

2.3 Tree size effect

As expected, we found an overall tree size effect on the Cl. During the summer period without stress
(2014) (Figure 17a and Figure 18a), the growth difference between small and large trees reached 4.07
mm + 0.47 SE for oaks and 2.34 mm + 0.48 SE for pines, see Appendix A for statistical values. This size
effect were also observed (p-value<0.05) for oak during the late summer period without stress,
whatever the stand density (Figure 17c). The difference between small and large trees was reduced
during the summer stressed period (2015) compared to the unstressed period (2014): 2.52 mm + 0.36
SE and 1.27 mm % 0.29 SE for oaks and pines, respectively (Figure 17a and Figure 17b ; Figure 18a and
Figure 18b). The only case where tree size did not influence Cl was for pines in pure stands during the
late stressed period (Figure 18d).

Discussion
1- Stand density effect

For sessile oak thought not for Scots pine, our results show greater growth in low-density stands for
every period. Our first hypothesis is therefore confirmed for oaks but rejected for pines.

Reducing stand density (i.e. thinning effect) decreases competition and increases the water available
for each tree (Bréda et al., 1995a). Thanks to higher water availability, the growth rate can increase;
this has already been observed at the annual scale and is a species-dependent response. Oak can show
a relevant growth response while pine has weaker circumference increment after thinning in adult
stands (Bréda et al., 1995a; Dhote et al., 2000; Makinen and Isomaki, 2004).

Our results at the seasonal scale, during a drought period, confirm that thinning effect is species
dependent with a positive and significant response for oak, and a non-significant response for pine.
Similarly, Primicia et al. (2013) found a weak thinning effect for Scots pine in adult stands at the
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seasonal scale. Pine seems to have a positive growth response when thinning is relatively intense
(Makinen and Isomaki, 2004) and when the thinning occurred at least three years before (Primicia et
al., 2013). In our experiment, thinning occurred two years before and did not exceed 30% of initial
basal area, which was probably insufficient to stimulate any observable effect on pine growth.

2- Stand composition effect

Our second hypothesis was rejected for both species, as we did not find any overall effect of stand
composition during the two drought periods for either of the two species. We found the same growth
during drought periods in monocultures and mixed stands for both species in the lower density class,
but not in the medium density class, for the late summer period.

This result highlights that there was no competition reduction in our mixed stands during any of the
drought periods. In the case of competition reduction, at least one species should have shown greater
growth compared to its corresponding monoculture, while the second species should have had at least
the same growth rate as its corresponding monoculture (Loreau and Hector, 2001). The lack of mixture
effect we observed could be explained by the presence of a clay layer in the soil at around 40 cm in
depth. Root penetration would likely be negatively affected by this layer which acts as physical barrier
(Meinen et al., 2009). We do not know the total thickness of this layer, but it is present on our plots
down to at least one meter (maximum depth of our soil pits). The fine root densities of oaks and pines
are low (Bréda et al., 1995b; Coomes and Grubb, 2000) below one meter in depth. This clay layer could
have impaired efficient sharing of the root distribution space, necessary for niche complementarity,
because, in the remaining upper 40 cm of soil, nutrient content drives the fine root density in
temperate forests (Coomes and Grubb, 2000). On the other hand, our result does show that
competition did not increase in the mixtures compared to the monocultures.

3- Stand composition effect in higher-density stand

We observed a pronounced mixture effect in the medium-density stands for both species during LSP,
suggesting that competition pressure depends on both composition and stand density. Our third
hypothesis is partially confirmed. The higher the density, the greater the growth in mixtures compared
to monocultures, though this was true only for oaks. Indeed, for pines, the effect was opposite. What
is more, growth was greater for pines in monocultures than in mixed stands with medium density.

As shown in other studies, depending on species associations or stand density, interaction can be
competitive (i.e. negative interaction) or mutualistic (i.e. positive interaction) (Boyden et al., 2005;
Forrester et al., 2013; Toigo et al., 2015a). Several processes simultaneously affect tree growth in
mixtures and influence tree sensitivity to drought (Forrester, 2015). Indeed, nutrient or light
availability can be greater in mixtures (Richards et al., 2010; Augusto et al., 2015) and species water
use efficiency can increase compared to monocultures (Forrester, 2015). An optimal proportion of the
other species should decrease the competition effect in case of complementarity (del Rio and Sterba,
2009; Perot and Picard, 2012; Manso et al., 2015; Lu et al., 2016; Prevosto et al., 2016). For instance,
species can share soil root distribution space if their root prospection volume differs (Richards et al.,
2010). When oaks grow with another species, they can prospect deeper soil layers for root distribution,
and this decreases competition for water. Niche complementarity occurs in the above-ground
component as well. Trees can have different degrees of shade tolerance (Niinemets, 2010) with the
less shade-tolerant species occupying the upper canopy and the more shade-tolerant species the
understory, each taking advantage of the neighboring stand structure to increase their light
interception (Richards et al, 2010). In this way, competition is decreased by a physical
complementarity mechanism.

Moreover, in lower-density stands, trees are more distant from each other and this limits their
interactions (Balandier et al., 2008; Forrester and Tang, 2016). In sites where soil fertility is low, even
if light availability is high, we can expect an increase in competition (e.g for nutrients), but when
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competition decreases — for example, due to heavy thinning, neighborhood interactions become
negligible or even absent (Baribault and Kobe, 2011). When stand density increases, neighborhood
interactions become more important and mixed stands may be able to compensate for the increase in
competition due to increasing stand density. Nevertheless, the complementarity effect is likely limited
by an optimal stand density level.

4- Smaller trees are not more sensitive to drought

Our fourth hypothesis is rejected for both species. Resistance to the drought events was the same for
all tree sizes for both species. However, circumference increment during all the periods studied was
greater for large trees, independently of stand density or composition.

Lebourgeois et al. (2014) found that climate effects on growth were not dependent on tree size
whereas others authors found similar drought resistance (annual scale) among tree sizes but a slower
recovery rate for small trees (Martinez-Vilalta et al., 2012; Trouvé et al., 2017).

In our study, drought sensitivity was the same for all tree sizes for both species; therefore, differences
in tree size cannot be due to greater drought resistance. Size differences are more likely due to other
factors such as light or nutrients (Coomes and Grubb, 2000; Baribault and Kobe, 2011; Augusto et al.,
2015; Knapp et al., 2016). Small trees are expected to have smaller root biomass or at least lower root
water uptake(Balandier et al., 2008) ; in other words, they are limited by the uptake capacity of their
roots. In addition, small trees are in the lowest part of the canopy, and therefore have less accessibility
to light (Niinemets, 2010). In an even-aged forest, light interception is greater in the upper part of the
canopy (Niinemets, 2010), so the trees occupying that stratum benefit from increased photosynthesis
and growth, thus amplifying size differences over time (Trouvé et al., 2017). This would explain size
differences more than drought sensitivity.

5- Seasonal drought resistance differs among species and varies with stand composition

Even though we found a high level of resistance for both species during the SP, the stand composition
effect was opposite between them. Indeed, resistance was enhanced by the mixture for oak and
weakened for pine.

For some species associations, niche complementarity (Loreau and Hector, 2001) does not occur; tree
diversity does therefore not necessarily enhance drought resistance (Grossiord et al., 2014c).
Evergreens and broadleaved species do not function in the same manner (Richards et al., 2010; Sohn
et al., 2016), and this is even truer for isohydric and anisohydric species (Farquhar et al., 1980; Buckley,
2005; Levesque et al., 2014). During a drought period, whereas pine (an isohydric species) reduces
stomatal conductance to avoid embolism (Buckley, 2005), oak (an anisohydric species) maintains a
significant level of transpiration (Epron and Dreyer, 1990; Grossiord et al., 2014b; Page et al., 2016).
Thus the carbon fixation rate for oak is higher than for pine during stressed periods and this leads to
higher seasonal drought resistance values. Oaks in mixtures can take advantage of the pine’s more
conservative strategy and benefit from more water availability during drought than they would with
conspecific neighbors (Loreau and Hector, 2001; Balandier et al., 2009; Pretzsch and Schutze, 2009).
Whether or not pines are competing with oaks for the same water - as, for example, with certain soil
constraints such as the presence of a clay layer (reduction in soil volume prospected by the roots), the
oak’s strategy to use more water during drought stress likely decreases water availability for the pines
in the mixture. This leads to an increase in interspecific competition rather than complementarity, and
would be beneficial to the more competitive species (oak) and detrimental to the other (pine).
Finally, there was no mixture effect at the annual scale for either species (data not shown), though,
overall, pine trees suffered more than oaks from the drougth events; indeed, pine annual growth
dropped to the same level as oak growth in years with droughts, while it was greater that oak growth
during the year without stress.
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Conclusion:

Mixing stand composition and reducing stand density are two of the strategies currently being
considered to face climate change. In our study, growth was greater in the low-density stands for oaks
only; pine growth did not differ between the two densities. No overall stand composition effect on
growth was found for either species, though oaks in mixtures did show more growth than pines during
LSP in the medium-density stands. Conversely, pines showed better growth in monocultures. Probably
inter-specific competition increased with increasing stand density. Oaks were more resistant to
summer drought than were pines, especially when they were growing in mixtures. Summer drought
resistance did not depend on tree size for either species. Further investigations are needed to better
understand how the two species use water resources throughout the year when drought events occur
in order to better understand the complexity of the interactions in mixtures compared to
monocultures .
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Appendix A. Statistics results of models for circumferences increments during stress periods.

2014 (stress 2015) 2014 (stress 2016) 2015 2016
Est. Std.Error p.value Est. Std.Error p.value Est. Std.Error p.value Est. Std.Error p.value

Quercus petraea

intercept 7.96 0.46 <103 1.13 0.16 <103 5.63 0.34 <103 2.24 0.21 <103

Size_Medium -2.03 0.53 <103 -0.45 0.19 0.020 -1.15 0.40 0.005 -0.52 0.18 0.006

Size_Small -4.07 0.47 <103 -0.65 0.16 <103 -2.52 0.36 <103 -1.02 0.19 <103

Density_medium -1.52 0.39 0.012 -0.36 0.11 0.022 -1.31 0.30 0.007 -1.02 0.22 0.004

composition_mixture -0.45 0.40 0.341 -0.11 0.11 0.397 0.41 0.30 0.270 0.66 0.24 0.046
Pinus sylvestris

intercept 5.52 0.46 <103 0.75 0.30 0.016 4.27 0.30 <103 1.76 0.32 <103

Size_Medium -0.65 0.50 0.197 -0.20 0.34 0.563 -0.69 0.29 0.019 -0.29 0.21 0.168

Size_Small -2.21 0.50 <103 -0.78 0.31 0.014 -1.27 0.29 <103 0.03 0.21 0.872

Density_medium 0.32 0.41 0.486 -0.08 0.26 0.766 0.15 0.24 0.570 -0.44 0.34 0.236

composition_mixture -0.42 0.43 0.400 -0.53 0.26 0.138 -0.55 0.32 0.181 -1.43 0.34 0.013

App.A. Estimated coefficients (Est.), standard errors (Std.Error) and p-value of the circumferences increment during stress periods (2014 according to the
date of the stress occurred in 2015 and in 2016, 2015 and 2016). The fixed effects were the size class, the density and the composition. Random effects were
the site and the plot into the site.
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4.4. Conclusion

Le mélange des essences et la réduction de la densité du peuplement sont deux stratégies actuellement
considérées pour faire face au changement climatique. Dans notre étude, la croissance était plus
importante dans les peuplements a faible densité pour le chéne uniqguement, alors que la croissance du
pin était identique dans les deux densités. Un effet de la composition du peuplement était significatif
uniquement dans les peuplements a densité moyenne et seulement pour les chénes lors d’un épisode de
stress tardif et une meilleure résistance intra annuelle pour un stress estival. A I'inverse, les pins avaient
une meilleure croissance dans leurs monocultures pour ces périodes. Il est probable que la compétition
interspécifique augmente avec la densité de peuplement. Les chénes étaient plus résistants a la sécheresse
estivale que les pins surtout en mélange. De plus, la résistance n’est pas dépendante de la taille des arbres
pour les deux essences. Finalement, I'absence d’un effet du mélange sur la croissance annuelle met en
évidence un stress plus important pour les pins car leur niveau de croissance redescend au méme niveau
gue celui du chéne lors d’'une année avec une contrainte hydrique observée.

Davantage d’observations sont nécessaires pour mieux comprendre comment les essences utilisent les
ressources hydriques dans chaque peuplement lors d’épisodes de sécheresse.

55



56



5. Complémentarité de niche: le mélange modifie-t-il le préléevement de I’eau
par les racines des arbres ?

Le mélange des essences apporte en théorie une augmentation de la tolérance des évenements de
contraintes, si une complémentarité de niche est présente entre les essences et augmente ainsi les
ressources disponibles pour les individus (Loreau and Hector, 2001). Au niveau racinaire, cette
complémentarité peut se mettre en place de plusieurs facons. Tout d’abord, il peut y avoir une
stratification racinaire verticale entre les deux essences et ainsi diminuer la compétition percue pour les
deux essences (Kelty, 1992; Hendriks and Bianchi, 1995; Loreau and Hector, 2001). Cependant, le mélange
d’espéces n‘implique pas systématiquement une complémentarité de niche verticale, comme cela a été
observé lors d’expérimentations sur des plantes herbacées (Mommer et al., 2010). De plus, la présence
d’'une couche d’argile dans les sols de la forét d’Orléans constitue une barriere physique au
développement racinaire et peut limiter la mise en place d’'une complémentarité de niche entre les
essences en diminuant la profondeur de sol exploitable par les racines (Meinen et al., 2009). Ensuite, la
complémentarité peut également se mettre en place de fagon fonctionnelle, avec les racines qui sont
actives dans des horizons différents (Schmid and Kazda, 2002; Hasselquist et al., 2010; Grossiord et al.,
2014a; del Castillo et al., 2016; Wu et al., 2016), ou a des périodes différentes (del Castillo et al., 2016),
notamment en fonction de la phénologie des essences ou de la contrainte (Hasselquist et al., 2010). ||
apparait donc essentiel de pouvoir qualifier I'activité de ces racines dans les peuplements afin de pouvoir
mettre en lumiére les différences de prélevement des ressources entre les peuplements. Cependant,
observer le développement racinaire des individus en forét est trés compliqué et mettre en évidence la
complémentarité de niche racinaire est donc un véritable challenge.

Une premiere étape consiste a réaliser un état des lieux de la distribution des racines des deux essences
dans les différents peuplements. Ce travail a été en partie réalisé lors d’un stage de master 2 réalisé par
Marine Fernandez de I'Université Blaise Pascal a Clermont-Ferrand en 2016, dans le but de répondre a la
guestion sur la réalité de la complémentarité de niche en peuplement mélangé. La premiere partie de son
stage visait a identifier les essences présentes a différentes profondeurs a partir de racines prélevées dans
les fosses lors de la construction du dispositif OPTMix. La deuxieme partie de son stage visait a estimer
I"activité racinaire dans les différentes modalités du dispositif OPTMix, en plongeant des racines dans une
solution marquée au *°N. Avec cette approche, I'absorption active de I'azote est estimée dans les différents
peuplements mais cette seconde partie n’est pas présentée dans cette these.

Ces travaux permettent ainsi d’estimer la complémentarité physique entre les essences mais également
fonctionnelle.

Le bénéfice apporté par le mélange des essences est en théorie plus important en conditions de
contraintes (Martin-Gomez et al., 2017; Brinkmann et al.,, 2018). L'effet du mélange sur la
complémentarité ou la diminution de la compétition se révele dépendant des conditions abiotiques mais
également de l'intensité et la durée de la contrainte subie par les peuplements (Toigo et al., 2015a; Lu et
al., 2016; Condes et al., 2017). La majorité des études qui se sont focalisées sur I'effet du mélange en
contexte de sécheresse utilisent la croissance des individus mais un manque d’explications mécanistiques
persiste (Richards et al., 2010; Condés et al., 2013; Forrester and Bauhus, 2016; Page et al., 2016). Les
avancés techniques sur l'utilisation des isotopes et la modélisation ces 20 derniéres années, permettent
de déterminer la contribution de plusieurs sources d’eau du sol sur la seve brute (White et al., 1985;
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Ehleringer and Dawson, 1992; Brunel et al., 1995; Phillips and Gregg, 2001; Phillips and Gregg, 2003). Ainsi,
il est communément assumé que Quercus petraea (Matt) Liebl. peut utiliser des sources d’eau plus
profondes que Pinus sylvestris L. qui lui est davantage dépendant de |’eau proche de la surface du sol, lors
d’épisodes de sécheresse (Epron and Dreyer, 1990; Bréda et al., 1995b; Michelot et al., 2012b). Il est donc
probable qu’une diminution de la compétition apparaisse dans les peuplements mélangés de chénes
sessiles et de pins sylvestres lors d’épisodes de contraintes hydriques.

Estimer la distribution racinaire dans les différents peuplements est fondamental pour approcher
les questions de complémentarité de niche sur le préléevement des arbres. Ensuite, observer le
fonctionnement des racines sur I'acquisition de la ressource hydrique, permet de mettre en évidence un
potentiel changement sur le fonctionnement racinaire dans les différents peuplements lors d'une
contrainte hydrique. Les objectifs de ces travaux étaient donc de :

(1) Estimer la complémentarité physique au niveau racinaire dans les peuplements mélangés.
(2) Mesurer la profondeur d’acquisition de I'eau des deux essences dans les monocultures et les
mélanges pour évaluer la présence de complémentarité de niche.

5.1. Identification racinaire

Ce travail a fait 'objet d’un stage de master 2 dont j’ai participé au co-encadrement. Lors de
I’ouverture des fosses sur le dispositif OPTMix, des prélévements de sol ont été réalisés sur le c6té de la
fossea 5 cm, 20 cm, 40 cm et 60 cm de profondeurs. Les échantillons ont ensuite été placés au congélateur
dans I'attente d’étre traités. L'identification racinaire des différentes essences dans les peuplements est
tres complexe et chronophage. Le volume d’échantillon était en plus trés important : 4 profondeurs par
fosses, 3 fosses par placettes, 2 placettes par parcelle et 9 parcelles en tout, ce qui donne un total de 216
échantillons. Le temps pour traiter la totalité de ces échantillons n’était pas compatible avec un seul sujet
de stage de master 2 et donc le stage s’est concentré uniquement sur les échantillons provenant des
placettes a RDI 0.7 afin de favoriser I'intensité des interactions inter-spécifiques. Ainsi 108 échantillons ont
été analysés (Tableau 8).

Tableau 8. Modalités, répétition, numéro de la parcelle, de la placette OPTMix et nombre de fosse exploitées et d’échantillons

dans cette étude ainsi que la date a laquelle les prélevements racinaires ont été effectués. C’'est un total de 3 modalités x 3
placettes x 3 fosses x 4 profondeurs = 108 échantillons qui ont été analysés.

s o gaia: Nombre de Nombre Date de
Modalité | Répétition Parcelle Placette , . s
fosses d’échantillon prélevement
1 12 3 3 4 Octobre 2014
Chéne 2 214 1 3 4 Octobre 2014
3 593 1 3 4 Octobre 2015
1 83 1 3 4 Décembre 2013
Mélange 2 200 1 3 4 Octobre 2014
3 333 3 3 4 Octobre 2015
1 57 1 3 4 Décembre 2013
Pin 2 216 4 3 4 Octobre 2014
3 598 4 3 4 Octobre 2015
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Le stage a donc débuté en début d’année 2016 et une premiere difficulté a été que les
prélévements n’avaient pas tous été réalisés la méme année, de sorte que certains échantillons avaient
plus de 2 ans de conservation (Tableau 8). Or, la congélation des échantillons a ajouté une difficulté
supplémentaire a l'identification des essences car la couleur des racines (servant aux clés de
détermination) avait été affectée. Par exemple, il y avait 50 % de chance qu’un opérateur identifie une
racine de pin sous la loupe binoculaire et qu’un deuxieme opérateur identifie cette racine comme étant
une racine de fougére. Une des clés de détermination la plus affectée par la congélation est I'odeur, parfois
trés présente sur les racines de pins et parfois plus du tout. De plus, aucune distinction entre racine morte
ou vivante n’a pu étre réalisée. Ainsi, malgré un nombre conséquent d’échantillons et un minimum
d’opérateur, les résultats obtenus laissent apparaitre une grande hétérogénéité et trés peu de robustesse.
IIs sont sujets a mésinterprétation et nous avions décidé d’attendre de pouvoir exploiter la totalité des
échantillons (216) avant d’interpréter les résultats. Malheureusement, la conservation des racines au
congélateur se prolongeant et le besoin de former un nouvel opérateur faisant diminuer la fiabilité encore
davantage, nous avons finalement convenu d’abandonner l'identification racinaire et les résultats ne
seront pas utilisés dans le cadre de cette these. Nous nous baserons uniquement sur la littérature
scientifique traitant du sujet. (N.B. Les données racinaires utilisées dans la partie suivante sont issu du
comptage racinaire sur le front de fosse lors de l'installation du site, ce ne sont donc pas les mémes
données)

La littérature scientifique sur la densité racinaire des essences en peuplements mélangés est contrastée.
On trouve des études révélant un effet du mélange provoquant une augmentation de la densité racinaire,
par exemple pour le mélange douglas-hétre (Hendriks and Bianchi, 1995). Cette augmentation de la
densité racinaire ne traduit pas un effet positif du mélange mais plutét une augmentation de la
compétition pour I'accés aux ressources (Casper and Jackson, 1997). En effet, Hendriks and Bianchi (1995)
mettent également en évidence une augmentation de la longueur racinaire spécifique en mélange ce qui
traduit une augmentation de la surface racinaire de sorte augmenter la surface d’absorption. Par contre,
Meinen et al. (2009) ne trouve pas d’augmentation de la densité racinaire en fonction de la diversité dans
le peuplement mais une répartition entre essences de cette densité racinaire. Cela met en évidence une
compétition inter spécifique plus faible que la compétition intra spécifique. Meinen et al. (2009) mettent
en garde sur I'importance de I'échelle considérée pour I'analyse car a I’échelle de la carotte de sol, la
biomasse racinaire augmentait avec la diversité alors que cette relation n’est plus significative a I'échelle
du peuplement. De plus, les racines de pin sylvestre ont montré des dynamiques racinaires différentes a
celles des chénes pédonculés, en monoculture, mais avec une quantité similaire en été (Konopka et al.,
2005). Ainsi, la dynamique racinaire est a prendre en compte et la date de prélevement est tres
importante. Il semblerait donc que la densité racinaire des chénes et des pins soient semblables dans leur
monoculture avec cependant des dynamiques et des physiologies différentes.

5.2. Conclusion

L'identification racinaire est un travail compliqué a mettre en place mais néanmoins important pour
la compréhension des interactions dans les peuplements mélangés. Nous n’avons pas pu réaliser de fagon
robuste cette identification avec la méthode basée sur les criteres morphologiques alors que d’autres y
sont parvenus lorsque les essences présentaient des traits différents (Schroth, 1998; Dawson et al., 2001).
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Cependant, il serait possible avec d’autres méthodes de pouvoir quantifier la présence de racines de chéne
ou de pin dans les différents horizons.

Des études ont utilisé les concentrations de certains marqueurs chimiques comme les alcanes (Dove et al.,
1996) ou les acides gras et alcools (Ali et al., 2005), mais la technique la plus fiable est 'utilisation de la
spectrométrie avec les proches infra rouges (NIRS) (Roumet et al., 2006).

De plus on a vu que dans la littérature scientifique on trouvait des résultats présentant une densité
racinaire qui augmente pour une essence lorsqu’elle est en peuplement mélangé mais que cela pouvait
parfois étre dii a une échelle trop fine et que cette différence n’était plus présente a I'échelle du
peuplement. Ensuite, lorsque cette densité racinaire est réellement plus importante en mélange, ce n’est
pas un signe de complémentarité mais plutot de I'augmentation de la compétition par rapport a la
monoculture. Finalement, le chéne semble étre plus compétitif que le pin sylvestre car ce dernier présente
une augmentation de sa densité racinaire en mélange avec du chéne (Quercus robur).
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5.3. Utilisation de I'eau : « Tree water uptake in mixed and pure temperate forest stands during an
extreme drought event .» - Bello et al. (accepté dans le journal « Plant and Soil »)
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Résumé:

La demande croissante émanant des gestionnaires forestiers est d’identifier les méthodes de sylvicultures
pour faire face aux pénuries d’eau prévues au cours des prochaines décennies. Une des solutions
envisagée est le mélange des essences dans le méme peuplement, ce qui augmente ainsi le partage des
ressources et minimise la compétition pour I'eau limitante et cela a été étudié ici chez Quercus petraea
(Matt.) Liebl. et Pinus sylvestris L. lors d’un épisode de sécheresse intense.

Pendant la période de sécheresse estivale en 2016, nous avons analysé la signature isotopique de I'eau du
xyleme de petits et gros individus ainsi que I'eau du sol a plusieurs profondeurs, de fagon a pouvoir relier
la profondeur d’acquisition de I'eau de ces deux essences. Nous avons également mesuré le potentiel
hydrique foliaire de base (PLWP) pour estimer la contrainte hydrique pour chaque individu.

Dans les monocultures, les deux essences utilisent majoritairement I’eau du sol proche de la surface. Par
contre, une complémentarité de niche partielle apparait en mélange entre les essences, lorsque I'eau est
limitante, ce qui diminue la contrainte hydrique pour les chénes (i.e. PLWP moins négatifs) par rapport a
leur monoculture et ceci surtout pour les petits chénes.

Les résultats de cette étude montrent que des stratégies contrastées pour |'utilisation de I'eau peuvent
effectivement changer la disponibilité en eau pour les arbres et pourraient aider certaines essences, pas
toutes, a faire face a la pénurie d’eau prévue dans le changement climatique.
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Abstract
Aims

The growing demand from forest managers is to identify silvicultural practices to overcome projected
water scarcity during the next decades. One solution is to mix tree species in the same stand, thereby
increasing resource partitioning and minimizing competition for limited soil water. This study investigates
the mixture approach for Quercus petraea (Matt.) Liebl. and Pinus sylvestris L. during an extreme summer
drought event.

Methods

During the summer drought event in 2016, we analyzed the isotopic signatures of large- and small-tree
xylem and soil water throughout the soil profile to assess the depth of water uptake for both tree species.
We also measured predawn leaf water potentials (PLWP) to assess water availability for individual tree
species.

Results

When grown in pure stands, both species primarily utilized soil water near the surface. In contrast, partial
niche complementarity for limited water resources between the two species in mixed stands resulted in
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less water constraint (i.e., less negative PLWP) for oak trees compared to pure stands, especially for small
trees.

Conclusions

Results from this study show that contrasting water use strategies can change water availability for trees
and could help some species, though not all, to cope with the water scarcity predicted in a changing
climate.

Abbreviations:

PLWP: Predawn leaf water potential
VWC: Volumetric Water Content
SWC: Soil water content

6180: Isotopic signature of ¥ Oxygene

Wewe: Predawn leaf water potential

Keywords:

Monoculture; mixture; stable isotopes; resource partitioning; predawn leaf water potential;
complementarity
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Introduction

Mean annual temperatures as well as the frequency and intensity of summer drought events are predicted
to increase in the coming decades in temperate regions (IPCC, 2014). Trees growing in temperate forests
are dependent on summer precipitation. Changes in the timing and amount of summer precipitation could
therefore have severe effects on tree growth and increase mortality (Bigler et al., 2006; Allen et al., 2010).
Several studies have examined how trees are able to cope with changing climatic conditions when different
silvicultural practices are applied, including changing composition through migration (Higgins et al., 2003)
or assisting genetic migration by human selection (Aitken and Whitlock, 2013). Other studies have
investigated changes in stand density (Giuggiola et al., 2013; Trouvé et al., 2017) and mixing different tree
species (del Rio et al., 2016; Forrester and Bauhus, 2016).

Mixing tree species in a forest stand may be favorable according to the idea of niche complementarity,
which can occur as the result of resource partitioning (Loreau and Hector, 2001) and result in increased
tree growth in mixed forest stands compared to pure monoculture stands. However, there are contrasting
results in the literature with regards to the benefits of growing trees in a mixture; some studies show
greater tree growth in mixed stands (Liang et al., 2016), whereas other studies have revealed greater tree
growth in monoculture stands (Richards et al., 2010). These contrasting results are likely coupled to
variations in local abiotic conditions (Condés et al., 2013 ; Grossiord et al., 2014c ; Toigo et al., 2015a ; Lu
et al., 2016), including the amount and duration of stress undergone by the stands. It is also important to
point out that these previous studies focused primarily on tree growth (Condés et al., 2013; Forrester and
Tang, 2016) and, as a result, a mechanistic understanding of the observed differences is still lacking.
However, this understanding is crucial for identifying appropriate silvicultural practices to maintain tree
growth in the light of climate change.

The concept of niche complementarity may be extremely important for the co-existence of plant
species in water limited ecosystems in which different plant species utilize different water sources either
spatial or temporally. For instance, certain species may preferentially utilize soil water near the surface
whereas other species may have the ability to access soil water at deeper depths, thereby minimizing
competition for available soil water (Loreau and Hector, 2001; Wu et al., 2016; Grossiord et al., 2017,
Martin-Gomez et al., 2017; Brinkmann et al., 2018). Based on measurements of root distribution
throughout the soil profile, there is some evidence for niche complementarity (Moreno et al., 2005; Rowe
et al., 2006), though some studies have shown little evidence for niche complementarity (Hendriks and
Bianchi, 1995; Schmid and Kazda, 2002; Mommer et al., 2010). However, the mere physical presence of
roots does not necessarily parallel the area of active water uptake; considerable uncertainty therefore
exists when identifying the water sources used by plants based solely on root distribution within the soil
profile.

Over the past 20 years, advances in stable isotope techniques have enabled researchers to more
accurately determine water sources for individual plants (White et al., 1985; Ehleringer and Dawson, 1992;
Brunel et al., 1995; Hasselquist et al., 2010). It is generally assumed that there is no fractionation of water
isotopes during water uptake by plant roots (White et al., 1985; Dawson and Ehleringer, 1991); therefore,
by comparing the isotopic signature of xylem water to the isotopic signature of different water sources
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throughout the soil profile, it is possible to determine the water uptake depth. In addition to stable isotope
measurements to determine water sources for individual plants, measurements of pre-dawn leaf water
potential are also useful to assess the plant’s hydric state (Scholander et al., 1965) and to determine the
hydric potential at equilibrium for the entire active rooting zone.

Under drought conditions, it is commonly thought that Quercus petraea (Matt) Liebl. trees utilize
deeper water sources (Epron and Dreyer, 1990; Bréda et al., 1995b) than do Pinus sylvestris L. trees, which
are more dependent on water sources near the soil surface (Michelot et al., 2012b). It can therefore be
assumed that growing a mixture of Q. petraea and P. sylvestris would reduce tree competition for water
resources during drought events thanks to niche complementarity. In addition to interspecific
competition, individuals of the same species could also be competing for soil water (i.e., intraspecific
competition), and this competition could vary as trees mature. Some studies have shown that the growth
of larger trees is more severely affected by drought (Castagneri et al., 2012; Zang et al., 2012), whereas
other studies have shown a greater effect on smaller trees (Piutti and Cescatti, 1997; Zang et al., 2012).
Yet, the mechanism responsible for these contrasting results is not well understood, although it may be
related to intraspecific competition for limited water sources.

The goal of this study was to assess sources of water uptake for Q. petraea and P. sylvestris trees
when grown in either pure or mixed forest stands during an especially pronounced drought in the summer
of 2016. Specifically, we addressed the following questions:

Do Q. petraea and P. sylvestris trees change where they access their water when grown in mixtures
compared to pure stands?

Do Q. petraea and P. sylvestris trees utilize different water sources when grown in mixed stands (i.e.,
interspecific niche complementarity)?

Do small and large Q. petraea and P. sylvestris trees access different water sources when grown in pure
stands (i.e., intraspecific niche complementarity)?

By addressing these questions, we aimed to provide insight into both intra- and interspecific relationship
between Q. petraea and P. sylvestris trees in both pure and mixed stands in order to help identify effective
silvicultural practices to mitigate projected water scarcity in a changing climate.

Materials and methods

Study site

This experiment was conducted at the OPTMix (Oak/Pine Tree Mixture, https://optmix.irstea.fr/) long-
term experimental site located in the 35,000-hectare Orléans state forest in central France (47°49’N2°29’E)
(Korboulewsky et al., 2015). The OPTMix site is characterized by even-aged (60— 80-year old) forest stands
of pure Pinus sylvestris, pure Quercus petraea and mixed P. sylvestris / Q. petraea stands (N = 3 per stand
type) grown in two different stand densities (low and medium). The stands are either fenced or unfenced,
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and there is a total of 33 plots (0.5 ha each). For the current study, we selected plots which were as similar
as possible to one another in terms of stand composition, stand age, number of trees per hectare and soil
texture and profile (Figure 20).

Soil profiles
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Figure 20. Soil profile horizons in the different forest plots studied in the experiment (N=9). Soil texture is shown
for the whole soil profile (SL= Sandy Loam; SCL=Sandy Clay Loam); the appearance of the distinct clay layer is
represented by a dashed line with the standard deviation shown as dotted lines.

For this experiment, we choose the 0.5 ha unfenced plots with a medium stem density (Relative Density
Index, RDI~0.7, App.2) (Reineke, 1933). We selected the medium density treatment in order to maximize
the probability of observing interaction effects between individual trees (Forrester et al., 2013). In the
pure P. sylvestris and Q. petraea stands, the mean tree diameter was respectively 33.6 cm and 22.5 cm. In
the mixed stands, mean tree diameter was 36.0 cm for P. sylvestris and 23.6 cm for Q. petraea (App.2)
(Korboulewsky et al., 2015). We had three replications in each of the three forest stands for a total of nine
plots.
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The experimental site is characterized by a temperate continental climate with an oceanic influence, a
mean annual temperature of 10.8 °C and a mean annual rainfall of 729 mm (based on data from the
SAFRAN and ISBA analytical platforms between 1981 and 2010, Météo-France (Durand et al., 1993)). The
soil is classified as a primary planosol (IUSS Working Group WRB, 2014) with a pH of 4.5, less than 1%
carbon and a carbon to nitrogen (C/N) ratio below 20. The upper soil horizon is loamy sand that overlies a
more or less impermeable clay horizon at ca. 50 cm in depth (Figure 20; App.1), which leads to temporarily
waterlogged conditions in winter and spring. Though some roots were found in this clayey layer, 80% of
the roots were in the upper layer.

Microclimate and edaphic measurements

We measured air temperature (CS215 Campbell Scientific®, Inc) and relative humidity (CS215 Campbell
Scientific’, Inc) under the canopy in each plot at two locations at a height of 1.65 m. Temperature and
relative humidity were measured every three minutes and recorded as hourly averages (2 repetitions/plot
making 6 repetitions per forest stand). Precipitation (ARG100 Campbell Scientific’, Inc; mm) was measured
in an open clearing at a height of 1.5 m. We also measured soil volumetric water content (VWC) with a
probe (CS616 Campbell Scientific’, Inc) in each forest stand at depths of 20, 40 and 60 cm. The probe was
comprised of two 30-cm-long stainless-steel rods connected to the measurement electronics, and used
the time-domain method to measure VWC: the probe generates an electromagnetic pulse, then the
elapsed travel time and pulse reflection are measured and used to calculate soil VWC.

In each plot, VWC measurements were taken every half hour at three locations and recorded as twelve
hour averages (N =9 per forest stand). All micro-meteorological and volumetric water content data were
recorded on CR1000/CR800 data loggers (Campbell Scientific®, Inc).

In order to compare values among forest stands, the data on volumetric water content was expressed as
a percentage of the maximum volumetric water content, as follows:

Relative VWC(Ci = M X 100, equation (1)
max(VWCi)
where VWC represents the value of the volumetric water content for each i sensor, and max (VW(Ci)
represents the maximum VWC for each sensor during the waterlogged period, when the VWC reached its

highest plateau.

In addition, we also collected soil core samples in each plot (2.5 cm in diameter) to determine the
gravimetric soil water content (SWC) and the isotopic signature of the soil water at different depths in the
soil profile. For each soil sample (n =1 per plot), a sub-sample was taken at 5, 10, 20, 30, 40, 60 and 80 cm
in depth to analyze the stable isotopes in the soil water (see below). One centimeter of soil above and
below the target depth was removed from the core sample, placed in sealed vials and stored in a freezer
(-20°C) until isotopic analysis. A second sub-sample was collected two cm above and below each target
depth in order to determine SWC, which was calculated as [(fresh weight — dry weight)/ dry weight x 100]
according to the difference in sample weight before and after thorough drying in an oven (105°C, 48h).
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Root distribution throughout the soil profile

For both pine and oak trees, the distribution of roots in the soil profile was determined during the original
set up of the OPTMix experiment (2013-2015). Within each plot, three soil pits were dug to a depth of 100
cm and the number of roots was measured in a vertical grid of 40 cm x 100 cm. from which roots were
counted in the 10 cm squares. The pits were dug in the autumn. We classified the roots as follows: (i) pine
and oak roots (first group) were separated from all the other species (second group); (ii) roots were
classified according to size based on diameter: fine roots (<2 mm) and thick roots (>2 mm); and (iii) we
separated living roots from dead roots. In this study, we were especially interested in the physical
distribution of fine roots in the soil profile and were less concerned about root activity at a precise date;
therefore, root distribution was determined by counting fine roots, both living and dead.

Soil and plant sampling for isotopic analyses

In each plot, we selected two large trees (> 71% of the stand DBH distribution) and two small trees (< 28
% of the stand DBH distribution) of each species for isotopic analyses of xylem water (stand characteristics
in App2.). In the mixed stands, species abundance was assessed inside a circle 10m in diameter. Then,
individual trees were selected if the other species within the 10-m circle represented between 40 and 80%
of the neighboring tree species. We sampled a total of 48 trees for isotopic analysis of xylem water (2 trees
X 2 sizes x 2 species x 2 compositions (pure, mixed) x 3 replicates=48 trees sampled).

On September 7, during the driest period of the 2016 summer drought (Figure 2), suberized twigs were
collected from the canopy of the selected trees. The outer bark and phloem were removed to eliminate
potentially enriched isotope water sources before isotopic analysis. The twig samples were then stored in
sealed glass vials in a freezer (-20°C). At the same time we collected the twigs, we also took soil samples
in each plot as described above, and stored those samples in a freezer (-20°C) until isotopic analysis.
Samples of groundwater were also collected 12 m below the soil surface from a well that was centrally
located inside the OPTMix experimental site. We carried out three sampling campaigns (August 17 2016,
September 7" 2016, September 13" 2016), but present only the second one here, since the two other did
not fulfill the basic conditions necessary to accurately interpret the soil water sources. The first campaign
was removed because no gradient in isotopic signature was observed with depth (App. 3). The third
campaign gave unreliable results since, the xylem water showed a §'0 value which was more enriched
than the most enriched soil water source (campaign 3) (App.3). Though the laboratory confirmed that all
the water had been correctly extracted, the data could not be used. Such problems have been reported in
other studies (Barbour, 2007). This over-enrichment may have had several causes. First, due to time and
budget constraints, we took only one soil core per campaign in each plot. This may have created a
discrepancy in homogeneity between the isotopic signature of the soil core and the rooting zone. Second,
the environmental conditions previous to sampling the twigs were conducive to water evaporation and
this could have enriched the xylem isotopic signature, as per the Péclet effect (Farquhar and Lloyd, 1993).
Nevertheless, the sampled twigs should have been far enough away from the leaves to avoid this, and the
transpiration flux was likely limited due to the drought. Third, some authors have discussed the possibility
of isotopic fractionation when water is taken up by the roots (Lin and da S. L. Sternberg, 1993).
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Nonetheless, we were unable to prove that any of these possible explanations were involved, and
therefore, we removed campaign 3 from our data set.

Water was extracted from the frozen plant and soil samples with a cryogenic distillation line (90
°C, 50 mtorr, 3 hr) at the Basel Stable Isotope Ecology Laboratory at the University of Basel, Switzerland.
After complete extraction, the water from the individual samples was transferred to a non-combusted GC
glass vial through a 4mm PTFE filter. Stable isotope analyses were conducted with a high-temperature
elemental analyzer coupled to a Delta”"V mass spectrometer (Thermo Electron corporation®, Bremen,
Germany). Isotope ratios are reported using the standard delta notation in per mil (%o) relative to VSMOW.
Analytical precision for 6H and 60 measurements were 0.3%o and 0.2%o, respectively (Newberry et al.,
2017). For more details on this method, see Werner et al. (1999).

Predawn leaf water potential

Predawn water potential was measured on the same trees from which xylem water was collected for the
isotopic analyses (n = 48). We collected leafy twigs of both oak and pine from the canopy before sunrise
and stored them in plastic bags in a cool box. The samples were transported to the laboratory within three
hours after collection and leaf water potential was immediately measured in a Scholander-type pressure
chamber (Model 600, PMS Instrument Company, Oregon, USA) (Scholander et al., 1965). Measurements
were taken on three different leafy twig samples from each individual tree to prevent a local effect. Then,
the average of the two closest values was used as the predawn leaf water potential (PLWP) for the
individual trees. PLWP measurements were carried out on three separate dates: during the drought, on
August 25 and September 7; and after a rain event on September 25.

Statistical analyses

We used the IsoSource mixing model (freely available at https://www.epa.gov/eco-research/stable-

isotope-mixing-models-estimating-source-proportions; Phillips and Gregg 2003) to determine the relative

contribution of the different soil water sources (i.e., different depths) for both P. sylvestris and Q. petraea.
This model is based solely on isotopic mass balance constraints and gives the distribution of feasible source
proportions when there are a high number of potential water sources. We defined different water sources
based on distinct 60 signatures of the soil water found at different levels in the soil profile; we
aggregated adjacent soil layers with similar mean 80 signatures into a single source (Phillips et al., 2005).
Thus, we obtained five distinct soil water sources (5 cm, 10 cm, 20 cm, 30-45 cm and > 60 cm, which
included groundwater). We used a source increment of 1% as suggested by Phillips and Gregg (2003). To
account for the variability in our samples, we selected a mass balance tolerance of 0.25%o, as suggested
by Phillips and Gregg (2003):

t = 0.5 X increment X maximum dif ference between sources

With sensitivity analyses, changes in source increment and mass balance tolerance do not change the
mean contribution from each source and only moderately influence the range of contribution from
individual sources (Phillips and Gregg, 2003). All the other statistical analyses were performed with the R
version 3.4.4 software (R_Core_Team, 2018). We assessed the differences in SWC among the three
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different forest stands at each depth with linear mixed models in the “nlme” package (Pinheiro et al.,
2018). Plot was a random effect because three plots in one forest stand contained the same stand
composition. Linear mixed models were also used to detect significant differences in PLWP among the
three sampling dates, with plot as a random effect because two individuals were sampled from the same
plot in each of the forest stands and were therefore not completely independent. We used a “varldent”
function to take into account the variability between the two tree sizes in the model. A significant
difference was defined as a=0.05.

Results

Microclimate and soil water content

There was little variation in microclimatic conditions among the three forest stands (Figure 21, App.4).
Precipitation was intense during late May, where rainfall was greater than 50 mm a day and mean month
precipitation was 183.44 + 12.91 mm (Fig.2). After a rainy May, there was a considerable decrease in
precipitation, with mean monthly precipitation falling to 65.87 + 7.55 mm in June, 6.81 £ 0.97 mm in July,
then recovering only slightly (10.7 £ 0.65 mm) in August. At the same time, there was a corresponding
increase in mean daily temperature; a maximum of ca. 25 °C was reached at the end of July, then
temperatures remained more or less steady until the middle of September (Figure 21).

As a result of the heavy rains in May, relative soil volumetric water content for the three depths
(20, 40 and 60 cm) was close to saturation (i.e., 100% VWC) during this period (Figure 21, App.6-8). Then,
starting in June, soil VWC continuously decreased to reach a minimum on September 14", where relative
VWC was only 21.6 + 4.8 % for pure pine stands, 18.7 £ 1.2 % for mixed stands and 11.5 + 0.7 % for pure
oak stands (Figure 21). It is worth noting that the decrease in relative VWC during July-August occurred
more quickly in pure oak stands compared to the other two stand types. Indeed, relative VWC at 20 cm in
depth fell below 40 % in pure oak stands on July 8", whereas in the mixed and pure pine stands this did
not occur until July 30" and August 8™, respectively. On September 15, there was a three-day rain event
leading to an increase in soil VWC at all three depths (Figure 21).
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Microclimate and soil moisture
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Figure 21. Mean daily precipitation (histograms) and temperature (black line)(top panels) and mean Relative Soil
Volumetric Water Content (VWC, bottom panels) at 20cm (solid line), 40cm (dashed line) and 60cm (dotted line) in
depth for pure pine (a), mixture (b) and pure oak (c) stands. Arrows in the bottom panels represent the date of
sampling for predawn leaf water potential (¥) and isotope (6) measurements, and the dashed straight lines point
out the date when VWC at 20-cm-depth fell to 40%. Dates for VWC at 20 cm fell below 40% are given.
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Figure 22. Differences in soil water content in the soil profile on September 7, the same day samples that isotopic
measurement of plant xylem was made: pure pine stands (dotted line with triangles), pure oak stands (dashed line
with circles) and mixtures (solid line with squares). Symbols are on the mean and error bars show the stand error.
An asterisk indicates a significant difference (P<0.05) between pure pine stands and the other two stand types.

Soil water content (SWC), as determined from collected soil samples, was not significantly (p > 0.05)
different between pure oak and the mixed stands, ranging between 3.0% in the upper soil layers (5-40 cm)
to 9.4% at deeper soil depths in the pure oak stands, and between 3.2% and 9.4% in mixed stands. In
contrast, soil SWC in pure pine stands was considerably higher than the other two stand types, especially
at 10, 20 and 30 cm in depth (p =0.048, p = 0.017, p = 0.047, respectively) (Figure 22).
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Root distribution
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Figure 23. Root density (number observed/cm?; a) and proportion of total fine roots (b) found in the soil profile in
the pure pine (triangles), mixed (circles) and pure oak (squares) stand types. The symbol is on the mean and error
bars show the standard error. Note that root density in the mixed stand represents total root density since we were
unable to differentiate pine and oak roots.

In the pure stands of both tree species, the proportion of fine roots was greatest in the organic humus
layer and then gradually decreased with soil depth. Very few fine roots were found at depths > 90 cm
(Figure 23a). The distribution of fine roots in the mixed stands did not reflect the addition of the two pure
stands (Figure 23a). Instead, the root density observed in the mixed stands was similar in magnitude to
the root densities observed in each of the two pure stand types (Figure 23b). As in the pure stands, root
density in the mixed stands was highest in the organic humus layer, then gradually decreased with soil
depth (Figure 23). Regardless of forest plot, around 70% of all fine roots where in the top 50 cm of the sail,
though some were observed in the clay layer at ca. 50 cm depth in all three forest stands.
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Isotopic signature in xylem and soil water

The 60 signature of the groundwater collected at 12 m in depth from a centralized well at our study
site was -7.81 + 0.70 %o.
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Figure 24. Mean (SE, %) 6'%0 signatures of xylem water and soil water found from the soil profile in pure pine
(a), pure oak (b) and mixed stands (c). Circles represent oak trees and triangles represent pine trees. Full and empty
symbols represent large and small trees, respectively.

We used this value for all the studied stands (Figure 24). In the pure pine stands, the mean 50 signature
of soil water ranged from -5.15 £ 0.40 %o near the soil surface to -7.38 + 0.12 %o at 80 cm in depth (Figure
24a). There was no difference in the 8§80 signature of xylem water between small (-5.11 + 0.43 %o) and
large (-4.97 + 0.35 %o) pine trees (p = 0.64). In the pure oak stands, the range in the 620 signature of soil
water was greater than in the pure pine stands - from -3.09 £ 0.43 %o at 5 cm in depth to -8.04 + 0.85 %o
at 80 cm in depth (Figure 24c). As in the pure pine stands, there was no significant difference in the 620
signature of xylem water between small (-4.49 + 0.47 %o) and large (-3.70 + 1.04 %.) oak trees (p = 0.44;
Figure 24c).

In mixed stands, we observed the greatest variation in soil water 680 signatures in the soil profile;
the mean ranged from -2.72 + 0.74 %o near the soil surface to -7.74 £ 0.31 %o at 40 cm in depth. In general,
the xylem water 60 signature was slightly greater for pine trees (-4.03 *+ 0.77 %o) than for oak trees (-
5.50 + 0.59 %), although this difference was not significant (p = 0.12). The xylem water 80 signature was
2 %o greater in large pine trees than in large oak trees (p = 0.25), whereas there was little difference
between smaller pine and oak trees (Figure 24b). Overall, there were no significant differences in xylem
water 680 signatures between small and large trees, regardless of species (Figure 24b).
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Water partitioning

When grown in pure stands, both large and small pine trees primarily utilize soil water near the surface,
with the relative contribution ranging between 56% and 75% (mean = 64.3%) for large trees and between
63% and 77% (mean = 68%) for small trees.
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Figure 25. Relative contribution of different water sources used by small trees (open symbols and dashed lines)
and large trees (filled symbols and solid lines) in pure pine stands (a), pines in mixed stands (b), pure oak stands (c)
and oaks in mixed stands (d). Symbols are on the mean and the bars represent the 1% and the 99" distribution
percentiles.

The relative contribution from deeper water sources was considerably less and ranged from 0% to less
than 40% (Figure 25a), respectively. Similarly, in pure oak stands, the primary water source utilized by both
large and small oak trees was near the soil surface, with the relative contribution of soil water at 10 cm in
depth ranging between 72% and 98% (mean = 83.7%) for large trees and between 65% and 87% (mean =
77.3%) small trees (Figure 25c). The relative contribution from deeper water sources was < 25% (Figure
25c) for both size classes.
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In mixed stands, large pines appeared to primarily utilize two different water sources: ca. 55%
from soil water near the soil surface (5 cm in depth) and 40% from soil water at 30-45 cm in depth.
Similarly, small pine trees also appeared to primarily utilize the same two water sources, although small
pine trees appeared to be more dependent than larger trees on deeper water sources. For small pine trees,
the relative soil water contribution ranged from ca. 35% at 5 cm in depth to ca. 50% at 30-45 cm in depth
(Figure 25b). Oak trees grown in mixed stands utilized deeper primary water sources compared to when
they were grown in pure stands (Figure 25c and d). In mixtures, large oak trees primarily utilized soil water
at 30-45 cm in depth, with a relative contribution ranging between 72% and 86% (mean = 79.6%). The
relative contribution from shallower water sources was less than 10% (Figure 25d). Small oak trees also
mostly utilized soil water at 30-45 cm in depth when grown in mixed stands, with a relative contribution
ranging between 66% and 72% (mean = 68.9%), even though small oak trees also continued to utilize some
(ca. 20%) soil water near the surface (Figure 25d).
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Predawn leaf water potential (PLWP)
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Figure 26. Mean (+SE) predawn leaf water potential (PLWP) for large (filled triangles) and small (open triangles)
Pinus sylvestris trees and large (filled circles) and small (open circles) Quercus petraea trees when grown in pure
(left side) and mixed stands (right side). PLWP measurements were conducted on August 25, 2016 (a and b),
September 7, 2016 (c and d) and September 22, 2016 (e and f). An asterisk indicates a significant difference
between large and small oak trees when grown in mixed stands.

The first two dates PLWP measured corresponded to strong drought conditions, whereas the last
PLWP sampling date, September 22, occurred shortly after a rain event (Figure 20). In general, there was
no significant (p = 0.94) difference in PLWP between large and small pine trees during the drought period:
-0.61+0.09 MPaand -0.62 + 0.18 MPa, respectively (Figure 26a, 26¢ and 26e); nor was there any difference
(p =0.88) in PLWP for pine trees grown in mixed and pure stands (Figure 26a, 26¢ and 26e). For oak trees,
there was no significant difference (p = 0.44) in PLWP between large and small trees, excepted during the
second sampling date where the interaction with the stand composition was significant (p = 0.0031) (i.e.
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when grown in pure versus mixed stands). Contrary to pine trees, there was a significant difference (p =
0.039) in PLWP for oak trees growing in mixed stands and for those growing in pure stands (Figure 26b,
26d and 26f).

On the first sampling date, pine trees had significantly (p = 1.10%) less negative PLWP than did oaks
trees (Figure 26a and 26b); yet, regardless of species, there was no difference (p = 0.69) between large
and small trees. Moreover, there was no difference (p = 0.45) in PLWP for pine trees grown in mixed and
pure stands (-0.66 £ 0.07 MPa and -0.56 + 0.07 MPa, respectively) (Figure 26a). For oak trees, PLWP was
considerably less negative for trees in mixed stands compared to trees in pure stands (-1.14 + 0.15 MPa
and -1.91 + 0.17 MPa, respectively) (Figure 26a and b), although the difference was only marginally
significant (p = 0.075).

On the second sampling date, the PLWP for oak trees grown in pure stands was ca. twice as low
as for oak trees grown in mixtures (-1.41 + 0.24 MPa and -0.63 + 0.06 MPa for pure and mixed stands,
respectively), although this difference was not significant (p = 0.49). There was, however, a significant (p
= 0.003) interaction between tree size and stand composition (Figure 26¢ and d). When grown in pure
stands, small oak trees had a significantly (p = 0.015) lower PLWP than did their larger counterparts (-1.91
MPa % 0.38 and -0.92 MPa * 0.09, respectively; Figure 26d). In contrast, there was no difference (p = 0.80)
between large and small oak trees growing in mixed stands (Figure 26d).

On the last sampling date, shortly after a rain event, PLWP was globally and significantly (p = 2.1 x
10%) higher compared to the other two sampling dates (Figure 26). At this date, there was no significant
difference in PLWP between species (p = 0.75), size classes (p = 0.78) or stand composition types (p = 0.85)
(Figure 26e and f).

Discussion

The major finding of this study is that when Q. petraea and P. sylvestris trees grow in mixed stands, both
species appear to utilize deeper water sources compared to when they grow in pure stands (Figure 25).
This downward shift in water source utilization was especially pronounced for oak trees. Despite similar
amounts of precipitation and similar soil moisture content in the soil profile in both the pure oak and
oak/pine mixed stands (Figure 22), soil water was depleted faster in pure oak stands than in the mixtures
(Figure 21). In addition, the oak trees in the pure stands relied more heavily on soil moisture near the
surface (Figure 25) and showed signs of tricky water uptake - as indicated by more negative PLWP values
(Scholander et al., 1965; Grossiord et al., 2017) in pure than in mixed stands. This was especially true for
small oak trees (Figure 26d). These differences in pure and mixed oak stands result from both intra- and
interspecific competition, which is due to different water use strategies between the two species. It is well
known that pine trees implement a water conservative strategy (i.e., isohydric species) when exposed to
drought conditions (Irvine et al., 1998; Sturm et al., 1998), which results in reduced transpiration and a
subsequent reduction in plant water uptake (Buckley, 2005). In contrast, oak trees do not display strong
stomatal regulation during drought events (i.e., anisohydric species) (Zweifel et al., 2007; Renninger et al.,
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2015); they continue to consume soil water long after isohydric species have reduced their water
consumption (Buckley, 2005; Martinez-Sancho et al., 2018). When grown in pure stands, oak trees are
surrounded by co-specific anisohydric neighbors. The trees in the stand therefore have only limited
stomatal control (Buckley, 2005; Martinez-Sancho et al., 2018), water is depleted faster, water uptake is
shallow and greater water issues occur in times of drought. In contrast, when grown in mixed stands, oak
trees shift their water sources downward and primarily utilize deeper, more reliable sources; they are
therefore less susceptible to water stress. These findings suggest that, for oak trees, intraspecific
competition for limited water sources is stronger than interspecific competition; therefore, oak growth
may be enhanced when trees are grown in mixed stands, particularly in a future climate where drought
events are predicted to be more frequent and more intense (Bello et al., 2019).

We also observed a downward shift in water source utilization in pine trees, but to a lesser extent
then in oak trees. In fact, even when grown in mixed stands, pine trees - especially large trees - still derived
nearly 50% of their water from shallow sources (< 10cm depth) (Figure 25b). This shift, though partial, is
consistent with previous studies that have shown low root system plasticity in pine trees, which tend to
keep most of their fine roots near the soil surface (Curt and Prevosto, 2003). In any case, SWC was not
enough (Al Majou et al., 2008) to support high transpiration rates; all pine trees showed signs of reduced
growth during this drought event (Bello et al., 2019). In pure pine stands, soil SWC was higher than in the
two other stands (Figure 22) and some water was still available at these values for this soil type (pure pine
stands) (Al Majou et al., 2008). It seems likely that pine trees decreased their stomatal conductance in
order to overcome water limitations during the 2016 drought event (Irvine et al., 1998; Sturm et al., 1998),
making sufficient soil water available to support low transpiration rates; this would explain the observed
PLWP values, which indicate little water stress (Pena et Grace, 1986).

Our study addressed the question of whether or not there is complementarity in water source use
between Q. petraea and P. sylvestris. Indeed, it is commonly thought that oak trees are capable of utilizing
deeper water sources compared to pine trees (Kolb and Stone, 2000), based on previous studies assessing
the vertical distribution of roots in the soil profile (Hendriks and Bianchi, 1995; Schmid and Kazda, 2002).
Nevertheless, our results do not provide evidence that there is physical complementarity in root
distribution in the mixed stands since we did not distinguish pine roots from oak roots. We were able to
evaluate potential competition from overall root density data, however. Root density in the soil profile in
mixed stands was no different from the root density profile in the pure stands (Figure 23b), suggesting
that inter-specific competition between oak and pine trees may function in a similar way to intra-specific
competition in pure stands (Curt and Prevosto, 2003). This lack of physical complementarity in root
distribution at our site may result from the presence of a distinct clay layer at 50 cm in depth; this layer
acted as a physical barrier for root penetration (Meinen et al., 2009) and may explain why nearly 70% of
all fine roots were between 5 and 50 cm in depth.

Nevertheless, the studies mentioned above showed that partial niche complementarity for water source
utilization during droughts between pine and oak trees in mixtures can result from root plasticity. Both
species utilize deeper water sources in mixtures than in pure stands, and while large oaks primarily utilize
soil water at deeper depths, half of the water sources used by large pine trees remains in the shallow
horizon. This indicates that partial niche complementarity is at play between large pine and oak trees in
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the case of limited water sources. The downward shift in water sources must involve associative
relationships between tree roots and certain mycorrhizas. Indeed, ectomycorrhizas are important in plant
water uptake, helping to sustain photosynthesis and whole plant performance, especially during drought
(Khalvati et al., 2005; Lehto and Zwiazek, 2011). Differences in underground plant communities in mixed
and pure stands could favor these relationships in mixed stands. Nevertheless, the role mycorrhizas play
is poorly known, especially during long-term or repeated droughts (Lehto and Zwiazek, 2011) and in the
deeper soil horizons. Moreover, allelopathy (mutual interactions between organisms through the
excretion of matter into the environment) is known to play an important role in forest ecosystems, and
could affect root distribution in mixed stands. Although, allelopathy has been widely proven in germination
and seedling growth, few studies have investigated its role in the root development of adult trees or in
water uptake. A recent study by Fruleux et al. (2016) on beech, pine and oak seedlings found that
developmental, morphological and anatomical root traits responded only weakly to competition and that
there was no clear shift in soil exploitation under well-watered conditions. However, under drought
conditions, the authors found a positive interaction between beech and oak, and none with pine. Further
investigations should be made to understand the causes, which may very well be multifactorial.

Interestingly, only oak seems to benefit from mixture (less negative PLWP values). Water uptake from
shallow sources are generally found in pure stands in temperate regions under favorable conditions; then
when water availability decreases, some species are able to shift to deeper water sources while others are
not (Brinkmann et al., 2018). Similarly, Grossiard et al 2014, showed that managing mixed-species stands
in Mediterranean forests would only alleviate the effect of water stress during summer droughts for the
deepest-rooted species like Q. faginea and P. nigra, to the detriment to shallow-rooted trees such as P.
sylvestris. In addition, they showed that P. sylvestris decreased its sap flux density more in mixed stands
that when interacting with conspecific neighbors in pure stands. This confirms our finding that mixing
effect is species specific, and that for pine, interspecific competition is greater than intraspecific
competition. The situation is the opposite for oak where a beneficial mixture effect is clear. It is also worth
pointing out that even larger pine trees received ca. 40% of their water from the 30-45 cm depth, which is
also the primary water source for large oak trees. This results in competition between large oak and large
pine trees for the limited water sources at this depth. Whereas the oak root systems are capable of
accessing deeper soil layers (Kolb and Stone, 2000), in our study, we found the highest root density in the
top 50 cm. The presence of a distinct clay layer at 50 cm in depth discouraged deeper root growth (Meinen
et al., 2009), and created more competition between the two species for the water available at 30-45 cm
in depth. Additionally, small pore sizes are associated with clay, and this means that water moves much
more slowly through clay than through other soil textures (Al Majou et al., 2008). This in turn could have
caused soil water to pool above the clay layer, which could partially explain the relatively high SWC around
40 cm in depth. To sum up, not only is the identity of the species present in the direct neighborhood of a
given tree important, the pedological characteristics of the site also determine the influence of tree species
mixtures on water availability and on how co-existing tree species use the available water during summer
droughts.

Interestingly, in pure stands, we found that small oak trees had significantly more water uptake challenges
than did large oak trees, as indicated by their lower PLWP values on the second sampling date. One
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possible explanation is that, under water stress conditions, larger oak trees may be able to utilize deeper
water sources. However, our 680 signature data did not confirm this hypothesis. Both small and larger
oak trees in pure stands primarily utilized soil water near the surface (Figure 25c). An alternative
explanation for in the large oak trees’ better resistance to water stress may involve the light rain which
occurred three days prior to the second PLWP sampling date. This rain may have been better intercepted
by the large trees since they have a larger crown and leaf surface compared to small trees. Larger trees
may also have greater stemflow (Van Stan et al., 2014) leading to a higher soil moisture near the soil
surface, thereby reducing water stress of large oak trees.

Conclusion

In light of the predicted changes in the intensity and frequency of rain events in temperate regions,
growing different tree species in a mixed stands may enhance trees’ resistance to drought. This is based
on the niche complementarity concept: different tree species utilize different soil resources. Isotopic
measurements of xylem water and the soil water found at different levels in the soil profile show that both
pine and oak trees primarily utilize soil water near the surface, when growing in pure stands. However,
when the two species are together in mixed stands, we observed a downward shift in access to soil water,
especially for oak trees. Although we did also observe a downward shift in water utilization for pine trees
in mixed stands, their primary water source remained near the soil surface. These findings suggest only
partial niche complementarity for drought-limited water resources between Q. petraea and P. sylvestris in
mixed stands during a drought event. Small oak trees, in particular, were benefitted (easier water uptake
- i.e., less negative PLWP values) by the downward shift in water sources and mixing species with two
different water regulation strategies (anisohydric, isohydric). Larger oak trees also benefitted, though less
so than the small oak trees (Figure 7b,d). Finally, the results from this study show that growing a mixture
of tree species can change water availability for some trees and could help certain species, though not all,
to cope with the water scarcity forecast in a changing climate.
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Appendices:

App.1. Description of the thickness, depth and sand, silt and clay content of the soil horizons in the different stand

types and the depth of the clay layer.

Horison Thickness (cm+  Depth (cm * Sand (%) Silt (%) Clay (%) :Zepth of clay
sd) sd) yer (cm +sd)
Pine H1 7.0+1.8 7.0+1.8 643 t. 20.4% . 95+.
H2 29.3+14.7 36.3+13.5 76.2+7.8 15.9+6.8 6.9+0.7
H3 147+73 51.0+14.7 70.8+£18.3 15.5+9.0 12.8+13.5 53.2+15.9
H4 34.2+183 85.2+18.6 56.5+17.7 99+23 32.8+15.6
H5 32.7+10.0 106.7 £5.2 9.3+%. 26.5+. 63.5%.
Mixture H1 10.6 +6.5 10.6 +6.5
H2 22.1+6.0 32.7+54 69.2 £ 8.5 21.7+6.0 76124
H3 20.4+13.2 53.1+13.0 65.8+11.3 17.9+4.8 154+6.4 458 +11.1
H4 36.9+21.8 90.0+21.1 54.5+10 11.5+5.1 33.3+8.8
H5 26.5+17.3 98.3+35 726 %. 55+%. 21.2 +.
Oak H1 10.7+2.1 10.7+2.1 72.2+. 144 +. 75+.
H2 23.6+6.8 34.2+8.2 72.8+6.1 183+4.2 74116
H3 15.2+6.1 494 +11.7 68.6+4.3 19.6+2.1 11.1+2.8 46.4 +10.2
H4 22.8+11.1 72.2+£21.7 58.0+8.2 9.4+4.2 31.9+11.7
H5 36.7+9.3 95.0+5.5 58.4+4.3 8.4+54 325+11
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App. 2. Dendrometrical characteristics of the three stands in 2015.

Density = Composition Species Dg Basal area Number of stems RDI
(cm) (m?/ha) (/ha)
Pure oak Oak 22.5(2.4) 20.8 (1.6) 530 (75) 0.57 (0.05)
Oak 23.6(1.9) 10.4 (1.1) 245 (60) 0.29 (0.03)
Medium Mixture
Pine 36.0 (3.3) 15.7 (2.8) 154 (19) 0.35 (0.06)
Pure Pine Pine 33.6 (1.7) 30.7 (1.7) 348 (23) 0.68 (0.04)

For the mixture, Basal area, Number of stems and RDI are partial values by species. The total value for the
stand is the sum of the two partial values. Standard deviations are given in parentheses.
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App.4. Daily precipitation (blue bars, top windows) and temperature (black line, top windows) and Relative
Soil Volumetric Water Content (bottom windows) at 20cm (solid line), 40cm (dashed line) and 60cm (dotted
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5.4. Difficultés rencontrées

Durant I'analyse et l'interprétation des signatures isotopiques de I'eau du xyléme et du sol des
échantillons que nous avions collectés, nous avons rencontré plusieurs difficultés. La premiere est un
prérequis pour l'utilisation de la méthode car il faut pouvoir obtenir un gradient de la signature
isotopique de I'eau dans le sol (Dawson, 1993b). En effet, sans ce gradient, il est impossible de relier
une signature isotopique donnée a une profondeur de sol. Or, la discrimination isotopique se réalise
uniquement grace a I'évaporation de I'eau dans le sol et cette évaporation n’est possible que sous des
conditions climatiques présentant un fort ensoleillement et une absence de précipitation (Dawson,
1993b). Le temps nécessaire varie selon les régions, le type de sol et les conditions climatiques pour
obtenir un gradient isotopique exploitable (Wu et al., 2016). Or, si un évenement de pluie se produit,
alors la diffusion de I'eau a travers les couches du sol va contaminer la signature isotopique de I'eau et
rendre la méthode difficilement applicable. Le temps entre les dernieres pluies et notre premiere
campagne de prélevement n’était pas suffisamment long et la présence d’une contamination dans la
signature isotopique a 40 cm de profondeur nous ont empéchés d’utiliser ces données (Annexe 6.1).
Une hypothése pour expliquer ce phénomeéne est la présence du plancher argileux dans ces horizons
qui pourrait réduire ou ralentir I’évaporation de I'eau dans ces couches de sol (Baize, 1995; Baize and
Jabiol, 1995; Al Majou et al., 2008) et donc maintenir un signal isotopique enrichi par rapport aux
horizons voisins (Dawson, 1993b).

Suite a I'analyse, nous avons eu des signatures isotopiques de I’eau du xyleme de certains arbres qui
étaient plus enrichies par rapport a celle du sol de la placette de mesure lors de la troisieme campagne.
Ce phénomeéne a déja été observé dans de précédentes études (Barbour, 2007). La premiere
hypothése qui a été testée pour expliquer cet enrichissement est I'effet Péclet que Farquhar and Lloyd
(1993) ont pris en compte dans leur modele afin de décrire I'’évaporation de I'eau contenu dans les
organes des feuilles. Cependant, cet effet qui consiste donc a un enrichissement en 80 de I'eau, est
dépendant de la distance a la surface de la plante et du flux de transpiration (Roden et al., 2015). Or,
nous avons utilisé des rameaux de I'année n, mais pour les isotopes nous avons utilisé la partie
inférieure des rameaux (la partie comportant les feuilles/aiguilles étant utilisée pour les potentiels
hydriques foliaires de base) et donc la distance a I'extrémité de la feuille est relativement élevée. De
plus, nous avons réalisé cette expérimentation dans un contexte de contrainte hydrique et donc le flux
de transpiration est en théorie tres limité, ce qui est appuyé par les valeurs de potentiels hydriques
foliaires de base mesurés (Scholander et al., 1965).

Une autre hypotheése plausible est la présence d’un fractionnement par le prélevement des racines. En
effet, la méthode repose sur le postulat que le prélevement racinaire ne crée aucun fractionnement
isotopique a partir de I'eau du sol. Néanmoins, Lin and da S. L. Sternberg (1993) ont montré un
fractionnement isotopique durant le préléevement racinaire dans une mangrove mais avec du
deutérium et non de I'oxygéne. La corrélation des signatures isotopiques des deux éléments étant tres
élevée, I'extension a I'oxygene est trés probable. Cependant, nous n’avons pas suffisamment de
données sur la signature isotopique de I'eau du sol pour vérifier cette hypothése.

Une hypothése que nous avons également testée est une extraction incompléte de l'eau des
échantillons. En effet, si nous avions extrait une partie seulement de I'eau contenue dans les
échantillons, la partie la plus longue a extraire (par extraction cryogénique) est la fraction contenant
les isotopes les plus lourds et donc on obtient un signal enrichit dans la fraction extraite par rapport a
la réalité. Or, nous avons pesé les échantillons avant et aprés un passage a I’étuve, de sorte a obtenir
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la teneur en eau massique des échantillons, et il n’y avait aucune différence significative entre les deux
poids.

Nous n’avons donc pas pu éclaircir totalement les difficultés rencontrées avec cette méthode. Il
conviendrait de penser le schéma expérimental de facon quelque peu différente pour répéter
I’expérience. En effet, je pense qu’un effort d’échantillonnage sur le sol des différentes placettes, au
détriment du nombre d’arbres, apporterait davantage de robustesse aux analyses. Cependant, ces
difficultés ne remettent pas en question les résultats obtenus lors de la 2é campagne. Nous avons
également réalisé une expérimentation basée sur les potentiels hydriques foliaire de base a cette date
et les résultats confirment ceux obtenus avec les isotopes.

5.5. Discussion

La complémentarité physique au niveau des racines ne semble pas se produire pour les peuplements
mélangés de chénes sessiles et de pins sylvestres en forét d’Orléans. Il apparait méme que la
compétition inter spécifique est plus importante pour le pin que la compétition intra spécifique.
Malgré cela, on observe tout de méme une complémentarité spatiale sur I'acquisition de I'eau lors
d’un épisode de contrainte mais de facon partielle. C'est-a-dire que seulement les arbres de diametre
plus importants se partagent les ressources et seulement sur une partie de I'eau prélevée. En effet, si
une part majeure de la contribution des différentes sources entre les gros chénes et les gros pins est
différente, une part de I’'eau du xyléme provient des mémes sources. Cela révele un effet du mélange
positif sur la contrainte percue par les chénes mais une contrainte plus forte sur les pins en mélange
par rapport aux pins en monoculture. Ainsi, I’aspect compétiteur du chéne lui permet de tirer avantage
du mélange alors que le pin souffre davantage de la présence du chéne.

La distribution racinaire des essences en mélange ne montre pas de stratification verticale dans la
littérature et ce résultat a déja été observé pour d’autres essences également (Mommer et al., 2010).
La mise en place d’un partage des horizons de sol est dépendante de la composition du sol car la
présence, notamment d’une couche d’argile peut limiter la mise en place de cette complémentarité
en agissant physiquement contre la prospection racinaire (Meinen et al.,, 2009). Ensuite, les
interactions interspécifiques ont un réle majeur pour la mise en place de complémentarité (Loreau
and Hector, 2001; Richards et al., 2010; Forrester and Bauhus, 2016; Page et al., 2016). Ainsi,
lorsqu’une essence est plus compétitive que la seconde, le rapport de force est déséquilibré et
I'investissement pour I'accés aux ressources n’est pas équivalent (Casper and Jackson, 1997). Ce qui
par exemple peut conduire a une augmentation de la densité racinaire du pin sylvestre en mélange
avec du chéne sessile. De cette maniere, il investit davantage de carbone pour le développement
racinaire afin d’augmenter son potentiel d’acquisition des ressources (Chaves et al., 2002; Petchey,
2003). Il subit donc une compétition inter spécifique plus importante que la compétition intra
spécifique.

Cette compétition inter spécifique plus importante pour le pin conduit a une ségrégation
partielle de I'acquisition en eau dans les peuplements mélangés de chénes et de pins, lors d’'un épisode
de sécheresse. Il a déja été montré que les essences pouvant exploiter les ressources plus en
profondeur bénéficiaient du mélange avec une augmentation de la résistance au stress hydrique au
détriment de celles dépendantes des ressources superficielles (Grossiord et al., 2014c). Cela est
expliqué par la faible plasticité phénotypique des essences comme le pin sylvestre, sur |'établissement
des racines fines qui est majoritairement superficielle (Curt and Prevosto, 2003). Le pin alloue plus de
carbone pour la production racinaire en réponse a la présence de I'essence compétitrice qui est le
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chéne, afin d’augmenter sa capacité d’absorption (Hendriks and Bianchi, 1995), il compense donc sa
plus faible compétitivité par I'augmentation de la biomasse racinaire. Cependant, cette compensation
ne semble pas suffisante car le flux de transpiration de ces essences a enracinement superficielle
diminue plus fortement en mélange lors d’un stress hydrique (Grossiord et al., 2014c). Cela est
expliqué en partie par la physiologie différente de ces essences. En effet, les essences isohydriques
vont avoir un controle précoce de leur conductance stomatique (Irvine et al., 1998; Sturm et al., 1998;
Buckley, 2005), alors que les essences anisohydriques réduisent leur transpiration a des niveaux de
teneurs en eau plus faibles (Buckley, 2005; Zweifel et al., 2007; Renninger et al., 2015). La présence de
cette différence de régulation stomatique entre les pins sylvestres et les chénes sessiles (Martinez-
Sancho et al., 2018) peut expliquer cette complémentarité spatiale partielle en mélange. En effet, le
chéne ayant un seuil de tolérance plus grand a la diminution de la sécheresse couplé a un potentiel
d’acquisition plus important, il va pouvoir exploiter davantage les ressources et contraindre le pin a
diminuer sa conductance stomatique plus t6t. Cette compétition percue par le pin entraine une
utilisation seulement partielle de la méme source d’eau que le chéne.

5.6. Conclusion

Pour s’intéresser a la profondeur d’acquisition de I’eau par les racines des arbres il est important de
montrer la présence de ces racines dans les horizons du sol. Nous avons essayé d’identifier les racines
des essences présentes dans les différents peuplements. Des difficultés techniques nous ont contraints
a utiliser uniqguement les données de la littérature pour estimer la présence des deux essences dans la
biomasse racinaire mesurée en mélange. Cependant, nous avons pu mettre en évidence une
complémentarité de niche partielle entre les gros arbres en mélange lors d’une sécheresse alors que
les deux essences prélevent majoritairement en surface dans leur monoculture. Cette
complémentarité apporte une diminution du stress subit par les chénes en mélange par rapport a la
monoculture. Méme si la compétition inter spécifique semble plus forte pour le pin, aucun effet du
mélange sur le stress subit de cette essence n’est révélé dans ce travail.
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6. Le mélange est-il efficace pour diminuer la contrainte hydrique?

Les interactions entre les essences dans les foréts mélangées sont complexes et ont une influence sur
les fonctions de I'écosysteme dans leur ensemble. Or, I'augmentation de la productivité avec la
diversité est souvent expliquée par deux mécanismes principaux : la complémentarité et I'effet de
sélection (Hooper et al., 2005). L'effet de sélection est la tendance de la sélection des individus avec
des traits particuliers par les interactions entre les individus. L'utilisation d’une étude par triplet de
peuplement, c’est-a-dire un peuplement mélangé de deux essences et la comparaison avec la
monoculture de chacune de ces essences, élimine la possibilité d’observer un effet de sélection.
L’augmentation de la productivité dans les peuplements mélangés est expliquée notamment par une
complémentarité sur la consommation en eau des essences (Law et al., 2002; Forrester et al., 2010).
Seulement, ces mécanismes ne sont pas nécessairement mutualistes, c’est-a-dire gagnant/gagnant
(Hooper et al., 2005) et dans I'étude de Forrester et al. (2010), cet effet est d(i a 'augmentation
significative de I'efficience d’utilisation de I'eau de I'eucalyptus en mélange mais sans différence pour
la seconde essence présente dans ces peuplements. Ainsi, si I'on se base sur le cadre conceptuel des
interactions (Forrester and Tang, 2016), il y a bien une diminution de la compétition pour une essence
(I'eucalyptus) mais pas pour la seconde. Les peuplements mélangés ont des propriétés différentes des
peuplements purs, notamment sur la structure de la canopée (Pretzsch and Schitze, 2014), la
disponibilité des ressources (Richards et al., 2010; Neumann and Cardon, 2012), I'utilisation des
ressources (Richards et al.,, 2010; Forrester, 2015), etc. Ainsi les interactions au sein de ces
peuplements vont étre différentes de celles que I'on observe dans les peuplements purs.
Les bénéfices des peuplements mélangés ont été montrés, notamment pour la diminution du risque
face aux ravageurs ou encore des risques abiotiques (Jactel and Brockerhoff, 2007; Jactel et al., 2017).
Cependant, les bénéfices concernant directement la physiologie des individus sont plus compliqués a
interpréter car les résultats sont contrastés. En effet, en fonction de la variable étudiée, I'effet du
mélange peut se révéler positif, neutre ou négatif (Zhang et al., 2012; Toigo et al., 2017). La résistance
a la sécheresse des peuplements mélangés est également contrastée dans la littérature selon les
caractéristiques du peuplement (Grossiord et al., 2014c; Forrester and Bauhus, 2016). Cela vient en
partie de la diversité des traits fonctionnels des essences qui influent positivement sur I'effet du
mélange (Zhang et al., 2012) et donc l'effet est plus important sur les essences avec des traits
fonctionnels contrastés (Lu et al., 2016). Le comportement distinct entre les chénes sessiles et les pins
sylvestres sur la consommation en eau lors d’'un épisode de sécheresse (Epron and Dreyer, 1990;
Buckley, 2005) permet de formuler I'hypothése d’un maintien plus prononcé de la consommation en
eau des individus en mélange lors d’une sécheresse édaphique.
Nous avons ainsi suivi la densité de flux de seve de chénes sessiles et de pins sylvestres en monoculture
ainsi qu’en mélange durant I'intégralité d’'une saison de végétation, afin d’estimer leur réaction a la
contrainte en fonction de la composition du peuplement.
Les objectifs des travaux étaient ici de :

(1) Comparer les densités de flux de seve brute entre les arbres en monoculture et ceux en

mélange dans un contexte de contrainte hydrique.
(2) Estimer I'effet de la succession d’épisodes de contraintes lors d’une saison de végétation
sur la densité de flux des individus.
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6.1. Matériel et méthode

Site d’étude

L'étude a été réalisée sur le dispositif expérimental OPTMix (Oak Pine Tree Mixture,
https://optmix.irstea.fr/). Pour les détails du site, se référer au paragraphe 2) Matériel et méthode de

cette these.

Uniquement les placettes ouvertes de moyenne densité (RDI=0,7) ont été utilisées pour ces travaux
avec un total de 9 placettes (3 monocultures de pins, 3 monocultures de chénes et 3 mélanges des
deux essences). Dans chaque placette nous avons mesuré la circonférence a 1,30 m de chaque arbre.
On a ensuite utilisé les quantiles de la distribution des circonférences pour diviser les arbres en trois
classes d’effectifs identiques (petits, moyens et gros). Ensuite, quatre individus de la classe de taille
« gros arbres » de chaque essence ont été échantillonnés aléatoirement, de sorte a obtenir 12
répétitions par modalité du triplet (4 individus x 3 placettes, Tableau 9). Pour des raisons matérielles
le nombre de chénes échantillonnés en monoculture était de 11 individus (Tableau 9). Nous n’avions
pas suffisamment de boitiers de régulation d’intensité pour le ciblage d’un 48°™ individu mais
I’échantillonnage ayant été initialement calibré pour 3 répétitions par placette, la quatrieme était une
sécurité.

Tableau 9. Schéma expérimental des flux de séve brute sur OPTMix en 2017.

Placette Nombre d’arbres Total
083

Pin pur 0200
0333
057

Mélange 0216
0598
012

Chéne pur 0214
0593

S

12

24

11

w b~ OO OIS~ b

La proportion d’essence et la densité locale étaient vérifiées dans un périmetre de 10 métres autour
de I'arbre cible. Ainsi, lorsque les conditions logistiques de cette expérimentation 'ont permis, la
composition d’essences était comprise entre 40% et 80% de la deuxieme essence dans le voisinage de
I'arbre cible et la densité locale comprise entre un RDI de 0,5 et 0,75. Les arbres portant des
dendromeétres ont été privilégiés pour cet échantillonnage notamment car ils respectent les criteres
correspondant au besoin de cette expérimentation.

Mesure du flux de séve

Nous avons réalisé un suivi de densité volumique de flux de séve brute (F4) avec la méthode par
dissipation de chaleur décrite par Granier (1985).

Les capteurs (Sapflow-Sensor Type SFS2 M-M12, UP-Gmbh, Germany) étaient placés entre 1 m et 1,3
m de hauteur sur la face nord du tronc et ils ont été recouverts d’'une protection isolante thermo-
réfléchissante de sorte a éviter la création d’un gradient thermique da a I'effet du rayonnement
solaire. Un espacement de 10 cm entre les deux sondes était respecté de sorte a éviter I'influence de
la sonde chauffante sur la référence. Les capteurs étaient alimentés avec une puissance régulée a 0,2
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W grace a des batteries de 120 Ah a décharge lente, ce qui permettait une autonomie supérieure a 14
jours de mesures.

Les valeurs étaient collectées toutes les 10 secondes et les moyennes étaient enregistrées toutes les
30 minutes grace a une centrale d’acquisition CR800 (Campbell Scientific®, Inc). Les enregistrements
ont débuté le 02 juin 2017 et se sont terminés le 27 septembre 2017. Le calcul de la densité de flux de
séve a ensuite été calculé avec I'équation (3) selon Granier (1985) :

AT(0) 1,23
F, =428 x [—AT(M _ ]

(3),

ou Fyest la densité de flux de séve brute (I.dm™.jr), AT(0) correspond a la différence maximale entre
les deux sondes (c’est-a-dire lorsque le flux de séve brute est nul) et AT(u) correspond a la différence
de température a I'instant donné.

Microclimat et mesures édaphiques

Le suivi du microclimat était réalisé sur une placette correspondant a un découvert forestier. Ainsi, la
température de I'air et I'humidité relative étaient mesurées a 1,65 m au-dessus du sol (CS215 Campbell
Scientific®, Inc), la pluviométrie (SBS500 Campbell Scientific’, Inc) et le rayonnement global (BF5
Campbell Scientific’, Inc) étaient enregistrés sur une centrale d’acquisition de données (CR1000
Campbell Scientific’, Inc). Les données étaient mesurées par un scan toutes les 3 minutes et la
moyenne des 20 scans est enregistrée toutes les heures.

Le déficit de pression de vapeur d’eau (VPD) était calculé a partir des valeurs de températures et
d’humidité relative de ce découvert forestier, d’aprés I'équation (1.2) issue des travaux de Monteith
and Unsworth (2007):

7.5 XT
SVP =610.7 X 102733+7  (1.1),
oU SVP est la pression de saturation de I’air en vapeur d’eau (Bars) et T est la température de I'air (°C).
100—RH
svp

VPD = 22— (1)),

Ou VPD est le déficit de pression de vapeur d’eau (hPa) et RH est I’humidité relative de I'air (%).

La teneur en eau volumique du sol (CS616 Campbell Scientific’, Inc) est suivie dans chaque placette du
dispositif a 20, 40 et 60 cm de profondeur. Les scans de mesures sont effectués toutes les 30 minutes
et les valeurs moyennées sont enregistrées toutes les 12 heures (n = 3 capteurs par placette et par
profondeur). Les calculs de REW (Relative Extractible Water) ont été effectués a partir des
caractéristiques des sols données en Annexe 1, suivant I'équation (2) dont les paramétres ont été
calculés pour les sols de la forét d’Orléans, en fonction de la texture et la densité apparente (Al Majou
et al., 2008).

VWC;—VW Cwp1s00

REWI_ = RU

(2)1

oU REW; est la valeur de REW a un instant et une profondeur donnée, VWG est la teneur en eau
volumique a ce méme moment pour cette profondeur, VWCuw,is00 €st la teneur en eau volumétrique
au point de flétrissement permanent et RU est la réserve utile a cette profondeur d’aprés Al Majou et
al. (2008).
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Les valeurs de REW aux trois différentes profondeurs ont ensuite été utilisées pour calculer un indice
de stress hydrique (ISWC) du sol sur I'ensemble du profil jusqu’a 70 cm, en suivant I’équation (3) :

ISWC = 0.3 % REW,o + 0.2 x REW,, + 0.2 * REW,, (3),

ou ISWC représente I'indice de teneur en eau disponible dans le sol, REWg40,60 la valeur de REW a 20,
40 et 60 cm. Les coefficients 0.3 et 0.2 représentent I'épaisseur de sol (en m) a laquelle on extrapole
la valeur de REW calculée a partir de la sonde. Ainsi, I'indice ISWC nous renseigne sur la teneur en eau
disponible sur un profil de 70 cm de profondeur.

Périodes suivies

Différentes périodes de huit jours chacune ont pu étre identifiées a partir de teneurs en eau du sol
dont une période non contraignante (définie comme période de référence, REF) et quatre périodes
contraignantes pendant la saison de végétation (P1 a P4). La remontée de I'indice de teneur en eau du
sol (<0.4) et le fait qu’il s’agisse d’une seule période de végétation, ne permettent pas de considérer
les différentes périodes de contraintes comme étant indépendantes, mais plut6t comme un cumul de
contrainte.
La période de référence a été déterminée sur une période ol le rayonnement global était optimum
(c’est-a-dire avec le moins de couverture nuageuse possible), sans pluie mais avec des conditions de
teneur en eau du sol non contraignantes (REW = 0.5) et avec un développement foliaire terminé (Figure
27). Les périodes de contraintes (P1, P2, P3 et P4) ont été déterminées en sélectionnant les huit jours
précédant une valeur de teneur en eau minimale. Ainsi, les différentes périodes de mesures sont :
- 1 période non contraignante, utilisée comme référence :

e  REF a partir du 08 juin jusqu’au 15 juin
- 4 périodes de contraintes hydriques :

e P13 partir du 20 juin jusqu’au 27 juin

e P2 a partir du 16 juillet jusqu’au 23 juillet

e P33 partir du 01 ao(t jusqu’au 08 ao(t

e P4 3 partir du 01 septembre jusqu’au 08 septembre
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Figure 27. Somme des précipitations (mm) et du rayonnement global (W.m-2) sur la placette en découvert forestier (a).
Moyenne de I'indice de teneur en eau disponible du sol (ISWC) pour les monocultures de Pinus sylvestris (Ps), de Quercus
petraea (Qp) et des peuplements mélangés de ces deux essences (melange) (b). Moyenne journaliére de déficit de pression
de vapeur d’eau (VPD) calculée a partir des valeurs d’humidité relative et de température de la placette en découvert
forestier (c), pour 'année 2017. Les aires de couleur rouge correspondent aux différentes périodes d’étude (référence, P1,
P2, P3 et P4). Les deux fleches représentent la date de début d’enregistrement des densités de flux de séve (2 juin 2017).

Correction de la densité de flux séve par la demande climatique

Afin de pouvoir estimer les effets des facteurs sur la densité de flux de seve dans les différentes
périodes, il est nécessaire de prendre en compte la demande climatique qui varie au cours de la saison.
Il existe une méthode couramment utilisée qui consiste a modéliser la demande climatique par le calcul
d’une évapotranspiration potentielle (ETP) (Grossiord et al., 2014b; Schlesinger and Jasechko, 2014).
Cette ETP dépend beaucoup de la surface foliaire des individus. Or, la modélisation de cette surface
foliaire, dans les peuplements mélangés de feuillus et de résineux, est soumise a une incertitude. Cette
surface foliaire intervient dans le calcul de 'ETP notamment pour I’estimation de la transpiration. Cette
transpiration est pilotée par deux facteurs climatiques majeurs qui sont la pression du déficit de vapeur
d’eau de I'air (VPD) et le rayonnement global (Rg). Or, nous mesurons le rayonnement global ainsi que
la température et I’'humidité relative (les deux variables nécessaires au calcul du VPD) sur le dispositif.
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Afin d’éviter d’utiliser les hypothéses sous-jacentes a la modélisation de I'ETP (modélisation de la
surface foliaire, interception, régulation stomatique), nous avons utilisé une autre méthodologie.
Nous avons utilisé un modéle linéaire mixte dans lequel nous avons placé la densité de flux de séve en
tant que variable réponse (équation 1).

Fage =a+aP+PE+yC+ 81 +60D+uR+1,+ 715+ Eg , équation 1

ou F4:est la densité de flux de séve pour I'arbre t, la période de mesure est représentée par P, la
composition du peuplement par C, I'indice de teneur en eau du sol (ISWC) par /, le déficit de pression
de vapeur d’eau (VPD) par D, le rayonnement global (R;) par R et les effets aléatoires de niveau parcelle
et arbre dans placette respectivement par r; et rs+. Les résidus du modeles sont représentés par Es..
Nous avons ensuite soustrait la part de la densité de flux expliquée par les variables climatiques pour
calculé la densité de flux e seve corrigée (F4'), suivant I'équation 2:

F;=F;—6D, — uR, , équation 2

Ou F4 est la densité de flux de séve corrigé (l.dm™2.jrl), Fq la densité de flux de séve (l.dm™2.jr?), D le
déficit de pression de vapeur d’eau (hPa) et R le rayonnement global (W.m™2).

La variable F4' est ainsi indépendante des valeurs de rayonnement et de VPD. Nous avons ensuite
réalisé la différence entre la période de référence et chaque période, de sorte a obtenir la réponse des
individus sur la densité de flux de séve corrigé lors de contraintes hydriques (équation 3).

F/ _ !
dréférence,i dpériode de contrainte,i

AF; = , équation 3

oU AF4 est la différence de flux de séve corrigé (I.dm™2.jr?) entre la période de référence Fc’iréférencei

et la période de contrainte Fépén.ode de contraintei POUr I'arbre i.

Analyses statistiques

Préalablement aux analyses, une épuration des données a été réalisée en fonction des données
météorologiques et de I'ensemble des données de flux de seve, afin d’éliminer les données aberrantes.
Ces données aberrantes peuvent étre dues a un dysfonctionnement des capteurs (endommagement),
probléme d’étanchéité thermique de I'installation, réaction de I'arbre a la blessure, dégats de gibier,
etc.

L'ensemble des analyses statistiques a été réalisé a I'aide du logiciel R (3.4.4 R Core Team, 2018).
L’analyse des effets des différents facteurs (essence, composition du peuplement, I'indice de teneur
en eau du sol (ISWC), circonférence et période de suivi) sur la densité de flux de séve a été réalisée a
I'aide de modéles linéaires mixtes grace au package « nlme » (Pinheiro et al., 2018). Nous avons
implémenté le modele avec un effet aléatoire de niveau « placette » dans lequel un effet « individu »
était ajouté, de sorte a prendre en compte les mesures répétées sur les mémes individus au sein des
mémes placettes. La significativité des tests était déterminée a I'aide d’un seuil a=0.05 et pour des p-
values < 0.05 (*), p-values < 0.01 (**) et p-values < 0.001 (***).
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6.2. Résultats
Modalités climatiques et édaphiques

Le rayonnement global journalier est significativement (p-values < 0.05) différent entre les différentes
périodes de mesure (sauf P1, p-value =0.105) et la période de référence (Tableau 10). Le rayonnement
le plus faible (p-value <0.001) était observé en P4 avec une moyenne de 3571 + 324 W.m (Tableau
10).

Tableau 10. Moyenne du rayonnement global (W.m-2), des précipitations (mm) et du VPD (kPa) en fonction des différentes
périodes. Les différentes lettres (a, b, c, d et e) révelent une différence significative entre les périodes (p<0.05).

Période Rayonnement (W .m?2) Précipitation (mm) ISWC VPD (kPa)
Référence 7324 + 369 a 4.05 0.46+0.01 ¢ 0.76%£0.09 a
P1 6090 + 508 ab 0 0.21+0.01 » 1.07+0.18 b
P2 5787 + 802 b 3.42 0.01+0.01 ¢ 0.82+0.13 ab
P3 5774 £ 472 b 4.26 0.12+0.01 ¢ 0.70+£0.06 ac
P4 3571+324 c 2.01 0.06+0.01 ¢ 0.40+0.04 ¢

Les valeurs moyennes de VPD journaliers étaient significativement (p-value < 0.001) les plus
importantes lors de la période P1 (1.07 + 0.18 kPa) et les plus faibles (p-value < 0.001) lors période P4
(0.40 + 0.04 kPa). Les valeurs de VPD n’étaient pas significativement (p-value = 0.739) différentes en
fonction de la composition du peuplement.

L'indice de teneur en eau disponible du sol (ISWC) était significativement (p-values < 0.001) plus faible
dans les autres périodes par rapport a la période de référence (Tableau 10). Lors de la période de
référence, ISWC (0.46 + 0.01) n’était pas significativement (p-value = 0.256) différent entre les
différents peuplements (Tableau 11). A l'inverse, lors de la période P1, ISWC des peuplements de
chénes (0.06 + 0.01) était significativement (p-value = 0.042) plus faible que celui des peuplements de
pins (0.32 + 0.02), alors que ISWC des mélanges (0.26 + 0.01) n’était pas significativement (p-value =
0.116) avec les monocultures (Tableau 11).

Tableau 11. Moyenne de I'indice ISWC * erreur standard a la moyenne dans les différentes périodes de mesure. Les
différentes lettres a et b révelent des différences significatives entre les peuplements.

Peuplement Référence P1 P2 P3 P4

Pin 0.51+0.02 a 032+0.01 a 0.21+0.02 a 0.23+0.02 a 0.17+0.02 a
Mélange 0.54+0.01 a 0.26%0.01 ab 0.09+0.01 a 0.14+0.01 a 0.05+0.01 a
Chéne 0.35+0.01 ¢ 0.06+x0.01 b 0.00£0.01 a 0.01+£0.01 @ 0.00+0.01 a

Les résultats sur les données microclimatiques et édaphiques nous permettent de confirmer la
présence de périodes contrastées sur les ressources et qui permettent la comparaison de la réaction
des individus dans les différents peuplements.
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Densités de flux de seve brutes

La densité de flux de séve brute (Fq) du chéne (18.87 + 0.39 I.m™%.jr'}) était significativement (p-value
< 0.001) plus grande que celle du pin (8.41 £ 0.22 I.m.jr) (Figure 28)

I:d
30 E i E i O Quercus petraea
! ! ! ! A Pinus sylvestris
E i i i o Pur
I ' : ! H m Melange
o RO E 3 T i 3
S ; a N
—l 1 | 1 1
= = | 5 a -
04 = A G S
' i l i i '
e o= =
Periode = *** i E i
Essence = *** : ! :
0 | Composition = n.s. : ! !
| | ' | ' | ' |
reference P1 P2 B3 P4
Periodes

Figure 28. Densité de flux de séve brute de Quercus petraea (cercles) et de Pinus sylvestris (triangles) en monoculture (vide)
ou en mélange (noir) pour les différentes périodes identifiées (moyenne * erreur standard a la moyenne). La significativité
entre Fd des différentes périodes, les deux essences et entre les différentes compositions de peuplements par est indiquée
dans I’encadré (p-value > 0.05 = n.s. ; p-value < 0.05 = * ; p-value < 0.01 = ** ; p-value <0.001 = **¥),

Cette différence était significative (p-values < 0.01) pour chaque période. Ensuite, F4 des chénes était
significativement (p-values < 0.001) plus faible dans toutes les périodes de contraintes par rapport a
leur F4lors de la période de référence qui est de 24.49 + 0.72 L.dm™.jrl. Les Fq4 des pins de la période
de référence (10.64 + 0.22 L.dm™2.jr?) étaient également significativement (p-values < 0.001) plus
importantes que celles des autres périodes. Finalement, aucune différence significative (p-values >
0.05) des F4 en fonction de la composition du peuplement n’était observée pour les deux essences et
quelle que soit la période (Figure 28).

Densités de flux de seve corrigées de I’effet du rayonnement et du VPD

La densité de flux de seve corrigée par I'effet du rayonnement et du VPD (F4’) du chéne (11.32 £ 0.33
L.dm2.jrl) était significativement (p-value = 0.003) plus grande que celle du pin (3.77 £ 0.19 L.dm=2.jr
1). Cette différence était significative (p-values < 0.01) pour chaque période.
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F4 corrigé par Rg et VPD

Qp=*
Ps =n.s.

Qp = *kx

Qp = Hkk
= Ps =n.s.

Ps="*
18

16 }:

© Quercus petraea
A Pinus sylvestris

O Pure
= Mixture

12

L)

Fq' (L.dm™. jr)
)
|
X
e

641 X 1 EE T
‘7 =
= = it
2 z~
Essence = **
0 — Composition = n.s.
I I I I I
reference P1 P2 P3 P4
Periodes

Figure 29. Densité de flux de séve, sans la part due au rayonnement global et au VPD de Quercus petraea (cercles) et de
Pinus sylvestris (triangles) en monoculture (vide) ou en mélange (noir) pour les différentes périodes identifiées. La
significativité entre Fd’ de la période de référence et la période considérée est signalée en haut du graphique pour le chéne
(Qp) et le pin (Ps) (p-value > 0.05 = n.s. ; p-value < 0.05 = * ; p-value < 0.01 = ** ; p-value <0.001 = **¥),

Pour les chénes, F4’ était significativement (p-values < 0.01) plus faible sur I'ensemble des périodes de
contrainte que lors de la période de référence (18.87 + 0.39 L.dm™2.jr?). Cette différence se retrouvait
pour les pins (p-values >0.05), pour la période P2 (3.17 + 0.49 L.dm™2.jrl) et P4 (2.91 + 0.36 L.dm™2.jr?)
ou F4’ était significativement (p-value = 0.030 et p-value = 0.001, respectivement) plus faible que Fq4’
lors de la période de référence (4.39 + 0.26 L.dm=2jrl). Pour les deux essences, F4' n’était pas
significativement (p-values > 0.05) différents en fonction de la composition du peuplement sur
I’ensemble des périodes (Figure 29). De plus, pour le chéne F4’ était significativement (p-value < 0.001)
plus faible lors de P4 (6.96 + 0.48 L.dm™.jr?) que lors de P1 (12.81 + 0.70 L.dm=2,jr}).
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AF4' avec la référence
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Figure 30. Variation par rapport a la période de référence, de la densité de flux de séve sans la part due au rayonnement
global et au VPD (AFd’) de Quercus petraea (cercles) et de Pinus sylvestris (triangles) en monoculture (vide) ou en mélange
(noir) pour les différentes périodes identifiées. La significativité entre AFd’ des deux essences dans la période P4 est
indiquée. Les différences significatives entre les AFd’ et zéro est indiqué pour le chéne (Qp) et le pin (Ps) pour chaque
période de contrainte. (p-value > 0.05 = n.s. ; p-value < 0.05 = * ; p-value < 0.01 = ** ; p-value <0.001 = **¥*),

La variation de la densité de flux de séve entre une période de contrainte et la période de référence
(AFy’) était significativement (p-value < 0.05) différente de 0 pour la période P4 (-7.59 + 0.70 L.dm™.jr
1), pour le chéne et pour la période P2 (-1.81 + 0.26 L.dm™.jr) pour les pins (p-value = 0.044) et les pins
en mélange également en P4 (p-value = 0.045) (-3.56 + 0.31 L.dm™.jr}).

Lors de la période P4 uniquement, AF4 des chénes (-7.59 + 0.70 L.dm2.jr?) était significativement (p-
value = 0.009) plus faible que AF4" des pins (-2.00 + 0.24 L.dm™.jrl). De plus, lors de cette période P4,
AF4 des pins en mélange (-3.56 + 0.31 L.dm=2.jr) était significativement (p-value = 0.045) plus faible
que AF¢ des pins en monoculture (-0.59 + 0.28 L.dm™.jr) (Figure 30).
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6.3. Discussion

Densité de flux de séve entre les deux essences

La densité de flux de séve Fd était plus importante pour le chéne que pour le pin quelle que
soit la période (Figure 28 ;Figure 29). Dans I'étude de (Poyatos et al., 2008), on peut voir que le pin
sylvestre et une autre essence de chéne (Quercus pubescens) avaient la méme densité de flux de seve
lorsqu’il n'y avait pas de contrainte hydrique. Cependant, cette étude se situait dans un climat
montagnard méditerranéen qui est donc relativement différent de notre étude. Les conditions
édaphiques n’étaient pas différentes entre les types de peuplements dans notre étude, sauf pour P1.
Cependant, a la différence du chéne sessile, la sensibilité du pin sylvestre a la teneur en eau du sol
provoque le déclin rapide du flux de séve lorsque la contrainte augmente et cela démarre a des valeurs
de teneurs en eau du sol qui semblent plus élevée que celles de notre étude lors de la période de
référence (Lagergren and Lindroth, 2002; Poyatos et al., 2008). Cela révéle la probabilité que les pins
ont pu s’acclimater déja dans cette période de référence, en diminuant la densité de flux de seve. Ce
comportement du pin sylvestre refléte le comportement d’une essence isohydrique pour laquelle le
contrdle stomatique est précoce lors de la diminution de I'eau disponible dans les sols (Irvine et al.,
1998; Sturm et al., 1998).

Les conditions édaphiques n’étaient pas différentes mais les conditions climatiques I’étaient.
Le chéne sessile, qui adopte un comportement anisohydrique (Buckley, 2005; Martinez-Sancho et al.,
2018), semble davantage sensible aux conditions microclimatiques lorsque I'eau du sol est limitante
dans le peuplement. Cela est probablement di a un maintien plus important de la conductance
stomatique. ISWC était faible pour les deux périodes P1 et P4 mais pas significativement différent entre
ces deux périodes alors que le VPD était plus grand lors de la période P1, ce qui semble donc expliquer
la diminution de la densité de flux de séve. La différence de réponse de ces deux essences face a la
demande climatique, met en évidence I'importance du niveau de divergence entre ces deux essences
sur leur stratégie face a la sécheresse. En effet, lorsque ce niveau de divergence est plus faible, alors
la réponse face a la demande climatique est la méme. C’'est notamment le cas, par exemple, entre des
essences du genre Quercus sp. (Quercus petraea et Quercus cerris) ol Grossiord et al. (2014b) avaient
trouvé une réponse similaire entre les deux essences en fonction de la demande climatique
(modélisée).

Densité de flux de séve entre les individus en monoculture et ceux en mélange

Les densités de flux de séves des individus en peuplement mélangés ont montré une tendance a étre
plus importante que celles en monocultures mais cette différence n’était pas significative.

En étudiant une autre variable (A3C) a I'échelle inter-annuelle, Bonal et al. (2017) ont observé que la
discrimination du 3C dans les cernes en réponse a la sécheresse tendait a étre plus faible notamment
dans les peuplements purs de chénes que dans les mélanges. Cela montre une tendance positive de
I’effet du mélange mais cette tendance n’était pas non plus significative. Méme si cette étude porte
sur une autre variable a I’échelle inter-annuelle, cela met en évidence que la tendance observée est
systématique mais que la magnitude n’est pas suffisante ou alors que I'effet est de second ordre. De
sorte que la puissance des tests statistiques n’est pas suffisante pour que cet effet soit significatif.
Lorsque ce test est effectué a I'échelle du peuplement, la prise en compte des parametres nécessaires
a cette extrapolation (surface d’aubier, surface foliaire) permet de détecter des effets entre les
peuplements. Il a été montré en région tempérée que lorsque les ressources hydriques sont limitantes,
la diversité des essences dans les peuplements mélangés n’augmente pas la transpiration du
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peuplement (Gebauer et al., 2012). Cependant, dans des régions tropicales, la diversité spécifique
augmente la transpiration du peuplement (Kunert et al., 2012; Forrester, 2015). Cette augmentation
de la transpiration a I’échelle du peuplement est due, en partie, a une augmentation de la productivité
du mélange (surface aubier plus importante) et une densité de peuplement plus importante en
mélange qu’en monoculture (Forrester et al., 2010; Kunert et al., 2012). La présence de certaines
essences dans les peuplements mélangés peut participer a cette différence de transpiration avec les
monocultures, en gardant un niveau constant de transpiration. Cela est dépendant des traits
spécifiques de chacune des essences (Kocher et al., 2009). En effet, le prélevement en eau des essences
lors d’'une contrainte hydrique peut-étre assuré, par exemple, par le développement du systéeme
racinaire (Schmid and Kazda, 2002; Konopka et al., 2005) ou encore la capacité a supporter des
potentiels hydriques foliaires tres faibles (Carlier et al., 1992).

Densité de flux de séve en fonction de la période de contrainte

La diminution de AF4 des chénes avec le cumul des périodes de contraintes est plus importante que
celle des pins. Le niveau de F4 maximal des pins lors de la période de référence (0.57 + 0.01 L.dm=2.h?)
est plus faible par rapport a la densité de flux relevé par d’autres études sur cette essence (Irvine et
al., 1998; Grossiord et al., 2013). Alors que celle des chénes (1.16 + 0.04 L.dm™.h") correspond aux
valeurs classiques de la littérature pour une période hors contraintes (Grossiord et al., 2014b). Le pin
est une essence exercant un contréle stomatique précoce lors de la diminution de la teneur en eau
des sols (Irvine et al., 1998; Sturm et al., 1998). Ainsi, la REW durant la période de référence peut étre
suffisamment faible pour provoquer la diminution de la densité de flux de séve (Lagergren and
Lindroth, 2002; Poyatos et al., 2008). Cependant, I'exposition répétée sur le long terme des individus
a la contrainte hydrique provoque la diminution de la sensibilité de Fq au VPD et a la REW (Grossiord
et al., 2018). Or, il a été montré que le pin en mélange semble subir une compétition plus forte que
dans la monoculture (Bello et al., 2019), ce qui semble étre renforcé ici par la différence significative
de la composition du peuplement pour le pin lors de la derniere période de contrainte (P4). En effet,
les pins en monoculture ne montrent pas de différence avec le cumul des périodes de contraintes. Par
contre, les pins en mélange étant plus exposés a la contrainte hydrique (due a la présence du chéne)
montrent une réaction plus faible a la diminution de la REW dans la période de référence que dans la
monoculture. lls atteignent finalement le niveau de la densité de flux des pins en monoculture que lors
de la derniére période de contrainte. A la différence des pins en monoculture qui ont gardé le méme
niveau de Fq4 en fonction des différentes périodes car ils subissent une compétition plus faible (Bello et
al., 2019) et donc gardent une réaction a la REW plus importante (Grossiord et al., 2018), méme lors
de la période utilisée ici en référence. La diminution de F4 (des chénes) en fonction de la teneur en eau
a également été observée sur d’autres essences, considérées résistantes a la sécheresse, en forét
tempérée (Holscher et al., 2005; Kocher et al., 2009). Grossiord et al. (2018) trouvent sur le long terme
la méme relation pour toutes les essences (Pinus sylvestris, Quercus ilex, Juniperus monosperma et
Pinus edulis) entre la sensibilité de Fq et la teneur en eau du sol. Le comportement des chénes sessiles
et des pins sylvestres révelent une relation différente, sur le court terme, entre la diminution de la
teneur en eau du sol et la sensibilité de F4 des essences en fonction de leur stratégie fonctionnelle.
Cependant, ce n’est pas le cas pour toutes les essences, méme sur le court terme, comme le montre
I’'exemple de Fraxinus excelsior en forét tempérée pour lequel la relation entre diminution de Fq et
teneur en eau n’est pas présente alors qu’il s’agit d’'une essence considérée comme résistante a la
sécheresse (Kocher et al., 2009).
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6.4. Conclusion

De précédents résultats sur la croissance radiale des individus ont montré une résistance accrue du
chéne par rapport au pin. Une hypothese pour justifier cette différence est le maintien d’une densité
de flux de seve brute plus importante chez le chéne dii notamment a sa stratégie anisohydrique. Nos
résultats ont effectivement révélé des densités de flux de séve plus importantes chez le chéne par
rapport au pin lors de ces épisodes de sécheresse. Cependant, malgré une tendance a étre plus
importante dans les peuplements mélangés, la densité de flux de seve n’a pas permis de mettre en
évidence une différence en fonction de la composition du peuplement. Cela ne permet cependant pas
de conclure sur la consommation en eau a I’échelle du peuplement car nous n’avons pas extrapolé ces
densités de flux a I’échelle du peuplement. Pour ce faire, la connaissance de la surface d’aubier des
individus est nécessaire. Finalement, la succession d’épisodes de contrainte révele un effet différent
en fonction de I'essence. Il y a une forte diminution de la densité de flux de seve pour le chéne avec le
cumul de ces périodes de contraintes. Pour le pin, la réponse est différente entre les peuplements purs
et mélangés. Aucune différence n’est trouvée pour les pins en monoculture avec le cumul des périodes
de contrainte par contre, les pins en mélange ont montré une diminution significative lors de la
derniere période de contrainte révélant une différence de sensibilité a la REW des pins dans ces deux
types de peuplements.
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6.5. Annexes
Annexe.6.1. Epaisseur, profondeur, teneur en sables, limons et argile des horizons dans les différentes modalités avec la profondeur de plancher.

oo Epaisseur (cm *  Profondeur Sable (%) Limon (%) Argile (%) Profondeur de
sd) (cm % sd) plancher (cm +sd)

Pin H1 7.0+1.8 7.0+1.8 643 t. 20.4% . 95+.

H2 29.3+14.7 36.3+13.5 76.2+7.8 15.9+6.8 6.9+0.7

H3 147+73 51.0+14.7 70.8 +£18.3 15.5+9.0 12.8+13.5 53.2+15.9

H4 34.2+18.3 85.2 +18.6 56.5+17.7 9.9+23 32.8+15.6

H5 32.7+10.0 106.7 +5.2 93+%. 26.5+. 63.5+.
Mélange H1 10.6 +6.5 10.6+6.5

H2 22.1+6.0 32.7+54 69.2 £ 8.5 21.7+6.0 76124

H3 20.4 £13.2 53.1+13.0 65.8+11.3 179+4.8 154+6.4 458 +11.1

H4 36.9+21.8 90.0+21.1 54.5+10 11.5+5.1 33.3+8.38

H5 26.5+17.3 98.3+35 726+. 55+. 212 .
Chéne H1 10.7+2.1 10.7+2.1 72.2 . 14.4 +. 75+%.

H2 23.6+6.8 34.2+8.2 72.8+6.1 18.3+4.2 74116

H3 15.2+6.1 49.4 +11.7 68.6 £4.3 19.6+2.1 11.1+2.8 46.4 +10.2

H4 228+11.1 72.2+21.7 58.0+8.2 9.4+4.2 31.9+11.7

H5 36.7+9.3 95.0+5.5 58.4+4.3 8.4+54 325+11
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7. Discussion générale

Lors de mon travail de these j’ai étudié les effets des sécheresses estivales sur les chénes sessiles et les
pins sylvestres en fonction de deux stratégies sylvicoles (mélange des essences et diminution de la
densité). Les efforts se sont concentrés sur un seul site expérimental afin de limiter la variabilité
d’origine géographique. Je commence par synthétiser ci-dessous les résultats majeurs et ensuite je
mets en lien les éléments déterminants sur la croissance des individus et les mécanismes sous-jacents.

7.1. Synthése des résultats majeurs
7.1.1. Les ressources hydriques des peuplements

La présence du chéne sessile dans les peuplements diminue la teneur en eau disponible pour les
individus. Les valeurs de REW ont montré que les peuplements bénéficiaient d’un réservoir complet
avant le début de chaque période de végétation pour les années étudiées mais que la diminution de
la ressource n’était pas équivalente dans tous les peuplements. En effet, la REW diminuait moins vite
et en moins grande quantité sous les peuplements purs de pins et plus vite en plus grande quantité
sous les monocultures de chénes. La diminution de la REW dans les peuplements mélangés était entre
les deux monocultures. Ce résultat est renforcé par la dynamique de la nappe perchée temporaire qui
affichait une vitesse de retrait a 20 cm supérieure sous les monocultures de chénes et inférieure sous
les peuplements purs de pins.

7.1.2. La croissance radiale
Croissance annuelle

Lors d’une année non contraignante, le pin sylvestre affichait une croissance radiale annuelle
supérieure a celle du chéne sessile. Par contre, lorsqu’au moins un événement de sécheresse estivale
se produisait alors les deux essences présentaient la méme croissance radiale. La composition du
peuplement n’a pas significativement changé le niveau de croissance des deux essences et cela quelles
que soient les conditions météorologiques. De plus, la diminution de la densité n’a pas affecté les effets
du mélange des essences sur la croissance annuelle. Cependant, la diminution de la densité du
peuplement a significativement augmenté la croissance secondaire des chénes sessiles par rapport a
leur croissance en peuplements plus dense. Ce résultat n’était pas retrouvé chez le pin qui affichait la
méme croissance en peuplement a faible densité ou a densité moyenne.

Croissance saisonniere

Lors d’un épisode de contrainte hydrique estivale, la croissance radiale des chénes était supérieure a
celle des pins pour chaque densité, chaque composition et chaque classe de taille d’arbres. Lors d’un
épisode de sécheresse estivale tardif, la croissance des chénes en mélange était plus importante que
la croissance des chénes en monoculture. A I'inverse, la croissance radiale du pin était plus importante
en monoculture que celle des pins en peuplement mélangés. Ces différences de croissance liées a la
composition du peuplement sont cependant présentes uniquement dans les peuplements de
moyenne densité. Ainsi, les effets du mélange des essences semblent d’autant plus présents que la
densité du peuplement est importante.

La résistance a la sécheresse estivale n’était pas dépendante de la densité du peuplement. La
résistance en fonction de la taille des individus n’était pas différente pour les pins alors que les chénes
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de petites tailles affichaient une résistance plus grande de 17% que les individus de gros diametres.
Finalement, la résistance était plus importante pour les chénes en peuplements mélangés par rapport
aux chénes en monocultures alors que l'inverse s’est tendanciellement produit pour les pins.

7.1.3. Complémentarité de niche spatiale

Lors d’un épisode de contrainte hydrique relativement tardif, le prélevement en eau des deux essences
était différent entre les monocultures respectives et les peuplements mélangés. Les deux essences ont
présenté des contributions majoritaires des horizons de surfaces en monoculture. Cependant, en
peuplement mélangé, un déplacement du prélevement vers les horizons plus profonds (< 30 cm) est
observé pour les deux essences. Or, la contribution relative de ces horizons de surface n’était pas la
méme pour le chéne et pour le pin. En effet, alors que la majorité de I'’eau analysée dans le xyleme des
chénes venait des horizons plus profonds, les pins et surtout ceux de gros diametres gardaient une
contribution relative majoritairement présente dans les horizons de surface. Cette complémentarité
partielle de niche spatiale entre les chénes et les pins était visiblement bénéfique sur le stress subi par
les chénes. Effectivement, les potentiels hydriques foliaires de base des chénes en peuplements
mélangés étaient moins négatifs que les potentiels mesurés en peuplement purs. Par contre, aucune
différence entre les potentiels hydriques foliaires de base des pins en monoculture et ceux en mélange
n’a été observée.

7.1.4. Efficacité de la stratégie du mélange sur la diminution de la contrainte hydrique

La densité de flux de séve était plus importante pour le chéne que pour le pin sur I'ensemble des
périodes considérées. Cependant, la densité de flux de séve des chénes diminuait avec la succession
des périodes de contraintes hydriques alors que celle des pins restait au niveau de celles observées
lors de la période de référence. Les densités de flux de séve ont montré une tendance a étre
supérieures en peuplements mélangés pour les deux essences mais cela ne s’est pas révélé significatif.
L'effet de la composition du peuplement était uniquement significatif sur la variation de la densité de
flux de seve des pins lors de la derniére période de stress, par rapport a la période de référence. En
effet, les pins en monoculture présentaient une variation plus faible que celles mesurées en
peuplement mélangés.

7.2. Les effets des différentes stratégies fonctionnelles

Les effets du mélange de ces deux essences et plus généralement de la composition des peuplements
mélangés semblent dépendants de la stratégie fonctionnelle de ces essences concernant la réponse a
la contrainte hydrique. En effet, la stratégie différente des essences sur le contréle stomatique est
I’hypothese centrale expliquant les effets trouvés sur les variables étudiées en contexte de sécheresse
(Forrester, 2015; Page et al., 2016; Bello et al., 2019). Ces stratégies ont des conséquences différentes
sur la disponibilité des ressources, c’est ce que nous avons pu montrer dans le chapitre 3 de cette
these. Les peuplements de chénes sessiles semblent consommer plus rapidement et en plus grande
quantité la ressource hydrique que les peuplements de pin sylvestres. Ainsi, la présence dans les
peuplements mélangés des chénes a accentué la consommation en eau de ces peuplements. La
stratégie isohydrique du pin sylvestre (Irvine et al., 1998; Sturm et al., 1998; Martinez-Sancho et al.,
2018), avec la stratégie anisohydrique du chéne (Buckley, 2005; Martinez-Sancho et al., 2018) est
bénéfique a ce dernier dans les peuplements mélangés. Il bénéficie alors d’une plus grande quantité
d’eau disponible lors de I'apparition d’une contrainte hydrique, puisque le pin réduit sa consommation
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a des niveaux de contrainte hydrique plus faibles. Cependant, le pin sylvestre semble souffrir
davantage de cette interaction car a l'inverse, la présence d’'un compétiteur dans le peuplement
diminue sa disponibilité en eau plus rapidement. Néanmoins, ces interactions ne semblent pas
préjudiciables dans le climat actuel comme nous le montrent les résultats sur la croissance radiale. En
effet, la composition du peuplement n’a pas changé significativement la croissance des arbres en
mélange par rapport a ceux en monoculture sur I'ensemble de I'année et ceci que I'année soit
contraignante ou non. Cependant, les résultats a I'échelle saisonniére laissent penser a un effet
potentiellement négatif de ces peuplements dans des conditions futures avec des prévisions
d’augmentation et d’intensification des sécheresses en région tempérée (IPCC, 2014). En effet, le
chéne sessile a montré une résistance a la sécheresse supérieure en mélange alors que le pin avait une
résistance plus faible en mélange, et une réduction de la croissance plus forte lors de la période de
contrainte. Ainsi, si la fréquence et I'intensité des sécheresses augmentent et que la présence du chéne
dans le peuplement diminue la quantité d’eau disponible due a sa stratégie fonctionnelle, alors le pin
risque de souffrir davantage en peuplement mélangé. De plus, le chéne pourrait lui aussi souffrir de ce
climat car il consommera davantage de ressources. Cependant, cet effet sera moindre en mélange que
dans sa monoculture, la consommation et I'augmentation de |'effet des sécheresses seront
probablement plus fortes et plus rapide lorsqu’il est en monoculture d{ a la présence d’individus moins
consommateurs dans le mélange.

7.3. La complémentarité de niche

La théorie de I'augmentation de la résistance des peuplements mélangés a la contrainte hydrique
repose en grande partie sur la complémentarité de niche entre les composants du peuplement
(Richards et al., 2010; Forrester and Bauhus, 2016; Page et al., 2016). Malgré les difficultés a mesurer
la complémentarité de niche racinaire dans les peuplements mélangés, nous avons pu mettre en
évidence une complémentarité de niche partielle entre les individus sur la profondeur d’acquisition de
I'eau. Le chéne sessile et le pin sylvestre sont connus pour avoir des développements racinaires
différents. En effet, le chéne est capable de développer un systéeme plus profond (Breda et al., 1993;
Zapater et al., 2011) alors que le pin est plus dépendant des horizons de surface (Konopka et al., 2005).
Or, les essences dépendantes des enracinements plus superficiels sont plus sensibles a la sécheresse
(Kocher et al., 2009; Grossiord et al., 2014b). La présence d’une essence présentant un développement
racinaire potentiellement plus profond dans le peuplement devrait donc réduire la compétition et
donc la sensibilité a la sécheresse. Cependant, ce n’est pas ce que I'on observe sur les résultats des
différentes expérimentations de cette theése. Premierement, la croissance du pin lors de périodes de
sécheresses est diminuée dans les peuplements mélangés alors que celle des chénes est augmentée.
Néanmoins, les interactions entre les individus sont diminuées en densité faible de sorte a ce que ces
effets, positifs ou négatifs, ne soient plus observés (Forrester, 2015; Bello et al., 2019). Ensuite, une
complémentarité seulement partielle sur la profondeur d’acquisition de I'eau a permis de diminuer les
stress des chénes en mélange mais n’a pas révélé de différence sur la contrainte subie par les pins
(Bello et al., accepted). Finalement malgré une tendance, aucune différence n’a pu étre identifiée entre
les densités de flux de séves des individus en peuplements purs et mélangés, sauf une diminution plus
forte de la densité de flux de séve lors de la derniére période de contrainte pour les pins en mélange.
Cela est probablement d{ a une exposition plus fréquente a des évenements de contrainte hydrique
des pins en peuplements mélangés (a cause de la présence du chéne dans le peuplement) et donc de
la diminution de la réaction a la disponibilité en eau du sol (Grossiord et al., 2018).
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Cependant, la présence d’une couche argileuse relativement peu profonde dans les sols constitue une
véritable contrainte supplémentaire au développement racinaire (Meinen et al., 2009). Cette couche
est trés dense et limite probablement I'établissement des racines fines du chéne plus en profondeur
(Meinen et al., 2009). De plus, sa trés faible perméabilité provoque I'apparition de nappe perchée
temporaire lors d’évenements pluvieux, ce qui entraine une mortalité racinaire trés élevée et donc
limite encore plus I'espace disponible pour I’établissement des racines des individus. De cette maniére,
méme si le chéne possede la capacité de développer son systeme racinaire plus en profondeur, la
complémentarité de niche est limitée par cette contrainte physique. De plus, nous n’avons
malheureusement pas d’information sur le cortége mycorhizien dans les peuplements. En effet, les
associations mycorhiziennes sont connues pour jouer un réle essentiel dans le maintien de de la
transpiration et particulierement lors d’épisode de sécheresse (Ruiz-Lozano and Azcon, 1995; Khalvati
et al., 2005; Lehto and Zwiazek, 2011). Cependant, le réle de ces symbiotes sur I'alimentation en eau
des individus lors de sécheresses intenses et répétées reste peu connu sur des individus adultes (Lehto
and Zwiazek, 2011), et peu d’informations sont disponibles dans la littérature scientifique sur les effets
de la nappe perchée temporaire sur ces champignons.

7.4. Importance des autres paramétres physiologiques

De précédents travaux ont pu mettre en évidence la nécessité de prendre en compte les différences
de tolérance a 'ombrage des deux essences qui composent le peuplement afin d’optimiser les chances
d’obtenir une complémentarité de niche (Forrester and Bauhus, 2016; Toigo et al., 2017). Ce
parameétre semble étre le facteur primordial pour la croissance des peuplements lorsque la ressource
hydrique n’est pas limitante. Dés lors que les individus se trouvent en présence de conditions
limitantes en eau, alors les processus liés a l'utilisation ou I'acquisition de I'eau deviennent
déterminants (Forrester and Bauhus, 2016). Ce sont donc les différentes stratégies fonctionnelles, et
notamment la régulation stomatique, qui permettent lI'apparition de complémentarité ou de
diminution de compétition dans les peuplements mélangés (Forrester, 2015). Ainsi les gestionnaires
forestiers doivent prendre en compte la complémentarité des essences associées pour la tolérance a
I'ombrage mais également sur I'utilisation de I'eau.

Finalement, I'alimentation en nutriments est elle aussi déterminante pour la mise en place d’une
complémentarité entre les essences. Si plus de 50% des espéces sont trouvées avec des teneurs en
nutriments supérieures en mélange que dans les monocultures (Richards et al., 2010), c’est encore
une fois un résultat dépendant des associations spécifiques et des conditions stationnaires.
L'association d’espéces fixatrices d’azote atmosphérique avec d’autres essences non fixatrices a
beaucoup été étudiée et s’est révélée positive (facilitation) en région tropicale, notamment avec le
couple d’essences du genre Eucalyptus et Acacia (Forrester et al., 2006). Cependant, I'efficience
d’utilisation des différents nutriments varie en fonction de I'élément limitant (Richards et al., 2010) et
cela rend alors la croissance des individus dépendante de la teneur en nutriments des sols (Boyden et
al., 2005).
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7.5. Importance de la gestion des peuplements
7.5.1.Proportion des espéces

La composition des essences dans le mélange est évidemment essentielle mais la proportion de celles-
ci I'est tout autant. Effectivement, nous avons testé I'ensemble des hypotheses sur un couple de deux
essences afin de limiter la variabilité des effets sur les mécanismes que I'on cherchait a identifier.
Cependant, la proportion des essences dans le mélange change le niveau des interactions (Ratcliffe et
al., 2015), de sorte a obtenir un effet positif (Paquette and Messier, 2011; Manso et al., 2015), neutre
(Vila et al., 2003) ou négatif (Firn et al., 2007; Jacob et al., 2010) de la diversité sur la productivité des
foréts. La proportion optimale des essences dans les peuplements mélangés de chénes et de hétres
est approximativement de 50% (Pretzsch et al., 2013). Cependant, ce ratio est dépendant de la
tolérance a 'ombrage, de la phénologie, de la compétitivité des individus pour I'acces aux ressources
et de la structure du peuplement (Manso et al., 2015; Ratcliffe et al., 2015; Forrester and Bauhus,
2016). Pour un mélange a deux especes, la proportion d'une espece optimale du point de vue de la
productivité du peuplement dépend des rapports entre compétition intra spécifique et inter spécifique
a I'échelle individuelle (Harper, 1977) mais également de la structure spatiale du peuplement (Perot
and Picard, 2012). En effet, dans le cas des mélanges agrégés (c’est-a-dire ol les essences sont
réparties en agrégats mono-spécifiques) les interactions intra spécifiques ont une influence plus
grande sur la productivité du peuplement, alors que dans le cas des mélanges intimes (c’est-a-dire ou
les essences sont réparties de facon aléatoires) ce sont les interactions inter spécifiques qui ont le plus
d'influence sur la productivité (Ngo Bieng et al., 2013). Pour un mélange chéne sessile pin sylvestre,
(Perot and Picard, 2012) trouvent que la proportion de chéne optimale du point de vue de la
productivité varie entre 38 et 74% et dépend principalement des parameétres impliqués dans la
compétition intra-spécifique du chéne : intensité de la compétition intra-spécifique a I'échelle
individuelle et structure spatiale des chénes dans le peuplement.

7.5.2.Densité du peuplement

Le niveau des interactions entre les individus d’un peuplement est dépendant de la densité du
peuplement. En effet, il a déja été montré que la diminution de la densité de peuplement diminuait la
compétition a I’échelle de I'individu (Bréda et al., 1995a; Giuggiola et al., 2013; Trouvé et al., 2017). De
la méme fagon que pour la proportion des essences dans le peuplement, une densité optimale
d’individus existe (Pretzsch, 2005; del Rio et al., 2016; Forrester and Bauhus, 2016) pour un meilleur
compromis entre la diminution de la compétition et la production a I'échelle du peuplement. Les
interactions inter spécifiques peuvent étre différentes des interactions intra spécifiques par leur sens
ou leur intensité. La compétition diminue avec la densité qu’elle soit inter ou intra spécifique (Forrester
et al., 2013; Bello et al., 2019).

Dans mon travail de thése, j'ai utilisé deux densités différentes de peuplements, un RDI de 0,7
représentant la majorité de la gestion courante des peuplements et un RDI de 0,4 représentant une
forte diminution de la densité. Il s’est avéré que la densité faible I'était suffisamment pour que les
interactions présentes dans la densité moyenne deviennent négligeable par rapport a I'intensité de la
contrainte (Bello et al., 2019). Ainsi, la densité optimum pour les peuplements mélangés de chénes
sessiles et de pins sylvestres, avec cette proportion de mélange et sur ces stations, se situe quelque
part entre le RDI de 0,4 et 0,7.
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Conclusion générale

Dans ce travail de these j'ai cherché a lier les variations de croissance secondaire des chénes sessiles
et des pins sylvestres a leurs stratégies d’utilisation de I'eau respective, dans le cadre de deux stratégies
sylvicoles envisagées pour faire face aux changements climatiques.

Afin de limiter 'hétérogénéité des conditions climatiques et édaphiques, j'ai privilégié I'utilisation d’un
seul site expérimental. Ce choix limite les possibilités de généralisation des résultats a d’autres
écosystéemes mais permet d’étudier finement le lien entre les événements déterministes et les
mécanismes sous-jacents. Ce site expérimental est composé des deux essences majeures de la forét
d’Orléans et posséde la particularité de combiner les effets du mélange des essences et de la
diminution de la densité du peuplement sur des peuplements adultes.

La croissance radiale des individus est affectée différemment par la sylviculture selon les essences. Le
chéne sessile possede une résistance au stress estival plus importante en mélange que dans sa
monoculture. A I'inverse la résistance du pin est plus faible en mélange que dans sa monoculture. La
densité du peuplement ne modifie pas la résistance de ces deux essences. Lors d’un stress estival tardif,
la croissance du chéne est plus importante dans les peuplements mélangés et méme si la différence
n‘est que marginalement significative, le pin montre une croissance plus faible en peuplement
mélangé. Dans ce dernier cas, la diminution de la densité diminue les interactions de sorte a ce que les
peuplements a faible densité ne présentent pas ces différences.

Du point de vue mécanistique, les essences ont révélé un changement entre leur profondeur
d’acquisition de l'eau en peuplements mélangés et en peuplements purs lors d’un épisode de
sécheresse. En effet, les deux essences prélévent majoritairement dans les horizons proches de la
surface en monoculture. Alors qu’il y a une complémentarité partielle entre les deux essences en
peuplements mélangés, les chénes prélevent majoritairement dans les horizons plus profonds (30-45
cm) mais les pins gardent une majorité de I'eau prélevée dans les horizons proches de la surface,
malgré une contribution relative des horizons plus profonds qui augmente. Cette complémentarité
semble diminuer le stress subi par les chénes en mélange mais aucun effet sur le pin n’est révélé.

Ces résultats ont été observés sur une période de contrainte unique et dans des circonstances propres
a ces peuplements. Nous ne pouvons pas généraliser la conclusion de cette étude a I'ensemble des
peuplements mélangés et dans toutes les conditions de sécheresses édaphiques que peuvent subir les
individus.

Par ailleurs, I'analyse de la densité de flux de séve brute des individus dans ces peuplements révelent
une densité de flux supérieure en peuplements mélangés par rapport aux monocultures et ceci dans
les différentes périodes observées et pour les deux essences. Néanmoins cette tendance n’est pas
significative. Par contre, la diminution de la densité de flux de seve chez le chéne avec la succession
des périodes de contraintes est significative. Le pin ne révele par contre aucune différence sur sa
densité de flux entre les différentes périodes sauf sur la variation entre la densité de flux de seve de la
période de référence et la derniere période de contrainte. En effet, une diminution significative pour
les pins est observée mais uniguement en mélange.

Ainsi, les résultats de cette étude montrent des effets de la sylviculture distincts en fonction de
I’essence. Le chéne semble tirer un bénéfice, au moins a court terme, de la présence de pin dans le
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peuplement alors que le pin semble davantage en souffrir. La densité du peuplement apparait comme
un levier permettant d’ajuster le niveau de ces interactions entre les individus du peuplement. Il est
donc nécessaire de prendre en compte la physiologie des essences sur ['utilisation de I'eau
relativement les unes par rapport aux autres afin de pouvoir mettre en place le meilleur compromis
possible entre la productivité et la diminution des risques liés a la sécheresse.
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Jordan Bello

Réactions a la contrainte hydrigue des chénes sessiles et pins
sylvestres en fonction de la sylviculture : étude de la croissance
secondaire et de I'utilisation de I'’eau

Résumé :

Pour faire face aux changements climatiques plusieurs solutions sylvicoles sont envisagées, dont le
mélange des essences et la diminution de la densité. Les principaux objectifs de la thése étaient d’isoler
les processus déterminants la croissance et d’identifier les mécanismes sous-jacents de ces stratégies
sylvicoles (mélange - densité) (1) sur les ressources hydriques disponibles, et en contexte de
sécheresse estivale sur (2) la croissance et la résistance des individus, (3) la complémentarité entre les
deux essences sur la profondeur d’acquisition de I'eau et (4) le maintien de la densité de flux de séve
(Fd).

Le chéne sessile (Quercus petraea (Matt.) Liebl.) et le pin sylvestre (Pinus sylvestris L.) ont été utilisés
dans ce travail de thése en s’appuyant sur le dispositif OPTMix. La stratégie fonctionnelle des chénes,
grace au maintien de la conductance stomatique plus important de cette essence, entraine une vitesse
de retrait de la nappe et une diminution de I'eau disponible plus importantes que celles des pins. Elle
lui permet également d’augmenter sa résistance a la sécheresse en mélange. L’effet positif du mélange
sur la croissance des chénes n’est pas observé dans les densités faibles. Le pin ne présente pas cette
interaction mélange - densité.

La complémentarité partielle de I'acquisition de I'eau entre les deux essences en mélange diminue le
stress des chénes sans influer sur celui des pins. Cela ne s’est pas traduit sur la Fd qui ne dépend pas
de la composition. Néanmoins, le cumul des périodes de contrainte diminuait davantage la Fd des
chénes que celle des pins.

L’interaction des deux stratégies sylvicoles en contexte de sécheresse estivale ne semble bénéfique
que pour le chéne.

Mots clés : Quercus petraea, Pinus sylvestris, mélange, densité de peuplement, croissance radiale,
stress hydrique, isotopes stables, flux de séve, résistance a la sécheresse

Reactions to water stress in sessile oaks and Scots pines through
silvicultural practices: study of secondary growth and water use

Abstract:

To cope with changing climate, several silvicultural practices are deemed important including managing
mixed species stands and decreasing stand density. The main aims of the thesis are to find key
processes for growth response and to highlight the possible mechanisms of the practices (1) on
availability of water resources, and during a summer drought on (2) individual growth and resistance,
(3) the complementarity between the two species on the depth of water acquisition and (4) maintenance
of sap-flow density (Fd).

Sessile oak (Quercus petraea (Matt.) Liebl.) and Scots’ pines (Pinus sylvestris L.) are used in this thesis
based on the OPTMix experimental site. The oaks functional strategy, by keeping higher stomatal
conductance, leads to a greater rate of decrease in groundwater table level and to lower water
availability compared to the pines. This strategy allows the oaks to show greater drought resistance in
mixed stands. Positive effects of mixture on oak growth did not occur in low density stands. Pine trees
did not show this mixing — density interaction.

Partial complementarity between the two species on the depth of water acquisition in mixed stands
decreased water stress on oaks without any changes for the pines. This resulted in an independent Fd -
composition response. Nevertheless, drought periods accumulation decreased Fd more for oaks more
than that of pines.

The interaction of the two silvicultural practices during summer drought seems to be only beneficial for
oak.

Key words : Quercus petraea, Pinus sylvestris, mixture, stand density, radial growth, water stress,
stable isotopes, sapflow, drought resistance
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