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INTRODUCTION

La niche écologique d’une espéce est définie comme «la gamme des conditions et
ressources écologiques permettant la vie a long terme d’une espéce sans immigration »
(Grinell, 1917). Elle est liée a la variabilité génétique des especes et a I'environnement, des
facteurs biotiques et abiotiques agissant comme des filtres (Diaz et al., 1998 ; Engelbrecht,
2007). Ll'identification de ces facteurs et de la réponse a ces facteurs aide a comprendre la
distribution et la coexistence des espéces dans un milieu et a prédire leur dynamique.
Appréhender I'évolution de la forét permettra d’adapter les modes de gestion dans un

contexte de changement climatique.

De nombreuses auteurs ont travaillé sur 'acclimatation des plantes le long de gradients
naturels de facteurs abiotiques (Wright & Westoby, 2002; Kozlowski et Pallardy, 2002). Ces
gradients peuvent faire intervenir une combinaison de variations climatiques et/ou
édaphiques (Diaz & Cabido, 1998 ; Epron et al.,2006). Le climat peut avoir un effet direct sur
les stratégies des plantes en causant un stress hydrique ou thermique et un effet indirect en
influencant la disponibilité en ressources (Monk, 1966 ; Grime, 1974). Le phénotype des
individus est plus ou moins modulé en fonction de facteurs environnementaux plus ou moins
variables. Cette plasticité phénotypique (Bradshaw, 1965) consiste en des ajustements de
caracteres liés plus ou moins directement a des fonctions, appelé traits fonctionnels. Si les
traits phénologiques ne sont pas sensibles a I'environnement, les traits morphologiques et
physiologiques peuvent étre plastiques (Valladares et al., 2007 ; Grime et Mackey, 2002 ;
Givnish, 2002; Wright et Westoby, 2002) et leurs variations expliquent les différences de
phénotypes pour un méme génotype. La plasticité physiologique consiste en des
arrangements cellulaires plus ou moins réversibles et permet une réponse rapide. Elle est
généralement majoritaire chez les espéces a croissance lente vivant dans des habitats peu
productifs (Levitt, 1956). La plasticité morphologique est plus colteuse mais permet des
ajustements importants dans |'espace qui jouent un réle dans 'acquisition des ressources.
Par exemple, une augmentation de la surface racinaire permet de capter plus de ressources
en eau. Les relations entre traits peuvent étre le résultat de compromis associés a des
contraintes structurales et fonctionnelles des plantes en relation avec leur écologie (Lavorel

& Garnier, 2002). Par exemple, les especes montrent un compromis entre croissance et
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survie en fonction des gradients de ressources édaphiques et lumineux (Bonal et Guehl,
2001). On peut définir des syndromes de traits associés a tel ou tel environnement. Leur
interprétation a mené au concept de stratégie fonctionnelle (Grime, 1977 ; Stearns, 1989 ;
Choler, 2002). Par exemple, les stratégies face a une sécheresse sont diverses et peuvent

étre de la tolérer ou de I’éviter (Slot et Poorter, 2007 ; Tardieu, 2005 ; Tobin et al., 1999).

Le climat en forét tropicale humide est stable sur le long terme (Ricklefs, 2004) avec une
alternance de périodes tres humides et d’épisodes de sécheresse (Guehl, 1984 ; Wright,
1992). L'humidité du sol et les variations microclimatiques ont un impact fort sur le
fonctionnement des plantes (Jones, 1992; Monteith, 1995 ; Bonal et al., 2000a). La capacité
a s’adapter a court et moyen terme a de telles variations des ressources en eau est un enjeu
pour le maintien des especes d’arbres en forét tropicale humide (Bonal et Guehl, 2001) et
différentes stratégies peuvent s’observer (Tobin et al., 1999). Le mode de résistance a la
sécheresse est déterminant pour la dynamique des populations (Engelbrecht et Kursar,
2003). La stratégie de tolérance a la sécheresse est associée a une tolérance a un déficit
hydrique édaphique et a une forte demande évaporative. La tolérance résulte d’une
combinaison de traits morpho-physiologiques permettant d’augmenter I'accés a I'eau et de
limiter les pertes (Hsiao, 1973 ; Tobin et al., 1999 ; Riseman et al., 2001 ; Arndt et al., 2001 ;
Cruizat, 2001; Wright et al, 2002; Chaves et al., 2002).Les ajustements de traits
morphologiques peuvent induire une réduction de croissance, une augmentation du
développement relatif des racines, une modification de la morphologie des tissus
néoformés et une diminution de la surface évaporative (Heckenberger et al., 1998 ; Poorter
et Nagel, 2000; Grime et Mackey, 2002 ; Wright et Westoby, 2002). Les régulations
physiologiques permettent une optimisation des échanges (par des ajustements
stomatiques, une augmentation de |'efficience d’utilisation de I'eau) et un maintien de la
turgescence malgré la sécheresse (grace a des ajustements osmotiques et élastiques) (Jones,

1992 ; Beadle et al., 1993 ; Fan et al., 1994 ; Riseman et al., 2001).

Les especes du genre Eperua constituent un bon modele d’étude de la relation entre niche
écologique et capacités d’acclimatation car elles présentent des effectifs importants sur la
bande cotiere, des préférences variables pour des conditions édaphiques (Barthes, 1988 et

1991 ; Gadet, 1990 ; Ferry et al., 1997 ; Bonal et al., 2000b ; Pélissier et al., 2001) et une



Fonctionnement hydrique et niche écologique chez le genre Eperua — Introduction

certaine compétition interspécifique amenant a la domination d’une espece dans certaines
zones (Collinet, 1997 ; Molino et Sabatier, 2001 ; Baraloto et al., 2007). Les habitats de E.
falcata et E. grandiflora ont été corrélées aux conditions pédologiques, topographiques et au
statut hydrique édaphique (Baraloto et al.,, 2007 ; Cantet, 2004 ; Ferry et al., 1997;
Alexandre, 1991; Gadet, 1990 ) (Annexe 1). Les arbres adultes d’E. falcata sont les seuls
Eperua rencontrés dans des foréts a engorgement saisonnier ou le risque d’exposition a la
sécheresse est faible méme en saison seche (sol hydromorphe, nappe haute, Epron et al.,
2006). E. grandiflora se retrouve quasi exclusivement en forét dite terra firme (sur les
plateaux) ou le risque d’exposition a la sécheresse est élevé et a I'engorgement nul (Epron et
al., 2006). E. rubiginosa est rencontrée en bas-fonds et bords de rivieres ol le risque de
sécheresse peut étre considéré comme nul a priori (Sol trés hydromorphe, Epron et al.,
2006 ; Vincent, comm. pers.). L’habitat d’E. falcata est plus large puisque cette espece se

retrouve également sur les plateaux ou en bas-fonds.

Les niches écologiques sont donc en partie liées aux conditions hydriques. Pour expliquer le
contraste d’habitats, les différences interspécifiques de la réponse (survie, croissance,
fonctionnement photosynthétique, relations hydriques...) a des gradients de ressources
édaphiques en eau (engorgement et sécheresse) peuvent étre testées en conditions
controlées ou semi-controlées (Engelbrecht et al., 2007 ; Parolin et al., 2001) et ont été
largement investiguées sur des jeunes plants d’Eperua élevés sous abri ou en serre (Huc et
Guehl, 1989 ; Bonal et al., 2000b; Bonal et Guehl, 2001 ; Baraloto et al., 2006 et 2007 ;
Dorval, 2008). L'étude publiée en 2007 par Baraloto observait que plus de 80 % des E.
grandiflora et E. falcata survivent a I'engorgement et 100% a la sécheresse. Les études
portant sur la réponse au déficit hydrique édaphique de E. falcata, E. grandiflora et E.
rubiginosa ont montré que ces especes présentaient une forte plasticité en réponse a un
déficit hydrique imposé avec une réduction des échanges gazeux (régulation stomatique),
une diminution du potentiel hydrique, une augmentation de I'efficience d’utilisation de
I’eau, une réduction de croissance aérienne et une réallocation des ressources vers |'appareil

racinaire (Dorval, 2008 ; Baraloto et al., 2007 et 2006 ; Bonal et Guehl, 2001).

E. falcata a été qualifiée de relativement tolérante au stress hydrique édaphique et ainsi plus

compétitive que d’autres espéces d’arbres guyanaises (Bonal et Guehl, 2001) ou que E.
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grandiflora et E. rubiginosa (Dorval, 2008). E. falcata et grandiflora présentent des
syndromes de traits d’espéces tolérantes a I'engorgement (Baraloto et al., 2007). A
contrario cette étude qualifie E. falcata d’ intolérante a la sécheresse alors que E. grandiflora
serait tolérante. L'intolérance a I’engorgement saisonnier jouerait un role plus important

gue la tolérance a la sécheresse.

Nous supposons que la réponse a la sécheresse (plasticité) est proche entre espéces.
Quelques différences de plasticité permettraient cependant de mettre évidence des
différences dans la capacité a s’adapter a une alimentation en eau déficitaire. E. falcata
tolérant in situ les conditions hydriques les plus variables temporellement et spatialement,
elle est pressentie plus plastique qu’E. grandiflora dont la niche semble plus réduite. On
peut imaginer que la réponse en terme de réallocation aux racines d’E. grandiflora est la plus
importante puisque la nappe est plus basse dans son habitat naturel. On suppose qu’E.
rubiginosa serait I'espéce qui s’acclimaterait le moins bien a une sécheresse avec donc une

plus faible plasticité de sa réponse.

Afin de compléter les connaissances existantes, nous avons eu une démarche multiple afin
de (i) faire le bilan du fonctionnement hydrique des trois especes ; (ii) identifier différents
traits de réponse (a plus ou moins long terme) a un stress hydrique et quantifier leur
plasticité ; (iii) mettre en évidence des différences de réponse interspécifiques et (iv) relier le
fonctionnement des espéces a leurs niches écologiques. D’une part, nous avons étudié la
réponse a un déficit hydrique édaphique prolongé. Le suivi de la croissance, des mesures de
traits foliaires et de biomasse permettent de caractériser la réponse morphologique a un
stress prolongé en terme de production et de dynamique. En parallele, de nouvelles
hypothéses quant aux différences de réponses physiologiques ont été testées, notamment
des différences en terme d’ajustements osmotiques et de modifications de I'efficience
d’utilisation de I'eau. D’autre part, nous avons investigué le rble de la sécheresse
atmosphérique dans le fonctionnement des plantes en étudiant la réponse physiologique

aux variations microclimatiques en pépiniére.

Notre étude s’intégre dans le projet DyGePop « Dynamique et Gestion des Populations
d’Arbre en forét Guyanaise » visant a établir des connaissances servant de bases a une

sylviculture raisonnée (Lilian Blanc, CIRAD).
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MATERIEL & METHODE

l. Contexte

(1) Conditions climatiques
Le climat guyanais présente une saisonnalité marquée avec une longue saison seche de mi-
Aot a fin Novembre et une courte saison séche en Février-Mars. Les moyennes enregistrées
sur le site de Paracou (5°18’N ; 52°55’0) indiquaient des précipitations annuelles (1986-98)
de 2896mm et une température journaliere moyenne de 25,8°C (variations diurnes de 20 a

34 °C) toute I'année (Huc et Guehl, 1989 ; Bonal et. al, 2000c).

(2) Espéces étudiées
Le projet s’appuie sur le genre Eperua (famille : Cesalpinaceae, nom vernaculaire : Wapa)
largement représenté en Guyane francaise. Ces grands arbres de la canopée (15 a 30 m de
haut) sont réputés assez résistants a la sécheresse. Eperua falcata Aubl. (nom vernaculaire :
Wapa) est I'essence la plus fréquente en forét guyanaise (jusqu’a 20% du volume sur pied
selon I'ONF). Cette espece est agrégée (dissémination autochore par déhiscence explosive),
hémitolérante a 'ombre et décidue (Forget, 1989 ; Barthes, 1991 ; Favrichon, 1994 ; Bonal
et al., 2000b). Elle a tendance a former des peuplements denses a domination exclusive.
Eperua grandiflora Benth. (nom vernaculaire : Wapa-Courbaril) est une essence grégaire
(dissémination barochore), hémitolérante et a feuilles persistantes (Barthes, 1991 ; Bonal et
al., 2000b). Eperua rubiginosa Miq. (nom vernaculaire : Wapa-riviere) est surtout présente
en bas-fonds et en bords de rivieres (Vincent, communication personnelle). Ces espéces
génétiquement proches présentent une morphologie différente (Détienne et Thiel, 1988 ;

Alexandre, 1991).

1. Dispositif expérimental de stress édaphique

L'expérimentation a été menée dans la pépiniére du CIRAD (U.M.R. Ecofog, Kourou) en

collaboration avec A. Dorval, G. Vincent et les techniciens du CIRAD et de I'IRD.

(1) Matériel végétal
Les mesures de traits sont réalisées sur un dispositif expérimental sous abri (conditions semi-
controlées) mis en place en Janvier dans une pépiniere de 'UMR Ecofog (couverte et
protégée des intempéries) par A. Dorval. Les plantules proviennent de graines ou plantules

9



Fonctionnement hydrique et niche écologique chez le genre Eperua — Matériel & Méthode

prélevées sur le site de Paracou (5°18'N ; 52°55’0) en Juin 2007 et élevées en pépiniere.
Entre Janvier et Juillet 2008, un traitement stress ou témoin a été imposé a 168 plants par
espéece.
(2) Conditions écologiques

Le sol utilisé est sablo-argileux (70% de sable ; 20% d’argile ferralitique), acide (pH5) et a
faibles C/N et capacité d’échange cationique, donc plutét peu fertile. La composition est la
plus stable possible entre les pots afin de ne pas influencer la réponse (Annexe 2A). La
température varie entre 26 et 33°C et I’lhumidité relative de I'air entre 60 et 80%. La lumiere
incidente correspond en moyenne a 5 a 6% du rayonnement photosynthétique actif (P.A.R.)
(Annexe 2B). (Dorval, 2008) et est plutot supérieure a celle des sous-bois mais les variations
de température et d’humidité ne sont pas contrélables. Les données microclimatiques ont
permis de calculer le déficit de pression de vapeur (V.P.D.) noté D, indice intégrateur

permettant d’estimer la demande évaporative subie par les plantes (Annexe 3).

(3) Systéme d’irrigation et suivi du traitement hydrique
Un arrosage semi-automatique permet d’imposer un stress relativement constant a la moitié
des individus et d’assurer la capacité au champ au reste des plants. Le stress correspond a
une perte en eau d’environ 13 a 15% par rapport au poids des pots a capacité au champ, le
point de flétrissement étant estimé a 17%. Cela correspond a une humidité du sol de 8 a
10% (tests de Dorval, 2008). Des pesées d’individus représentatifs de la population (2 a 3 fois
par semaine) et des pesées mensuelles générales sont réalisées afin d’ajuster le niveau de

stress par arrosage.

. Suivi morphologique des individus stressés

(1) Suivi de croissance
Un suivi morphométrique mensuel permet de tester I’hypothése d’une différence de la
réponse au stress en terme de croissance totale et d’accroissements. Des mesures de
diametre réalisées a 2 cm au dessus du collet ou de la graine persistante pour E grandiflora
sont associées a des mesures de la longueur entre le collet et le dernier entre-noeud. Les
dates de mise en place des unités de croissance sont notées sur I'axe principal et les

éventuelles ramifications.

10
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(2) Mesures de traits foliaires
Des mesures de biomasse et de surface foliaires (planimetre AM300 ADC BioScientific Ltd.,
UK ou planimétre a tapis roulant LiCor 3100C, LiCor Inc., Lincoln, NB, USA), nous déduisons la
surface spécifique foliaire (S.L.A) des plantes (surface foliaire rapportée a la biomasse foliaire
seche). Une SLA inférieure suuggére une moins bonne valorisation du carbone
(investissement supérieur pour une méme surface d’interception de lumiere). La SLA est
inversement corrélée a I'épaisseur des feuilles (Beadle, 1993). Permis par une technique
d’empreintes de la surface inférieure des feuilles, des dénombrements stomatiques réalisés
sur de feuilles formées sous stress ou non peuvent permettre d’estimer un autre type de

réajustement morphologique sur des feuilles formées sous stress.

(3) Mesures de biomasse
Les modifications dans la dynamique de la morphologie des plantes (allocation de biomasse)
comportent une composante environnementale que nous souhaitons quantifier
(composantes également génétique et ontogénique selon Poorter et Nagel, 2000). On
suppose qu’un individu stressé alloue plus de biomasse a ses racines et moins a son appareil
aérien. Au cours du traitement, trois récoltes ont permis de mesurer la biomasse par
compartiment (racines, graines persistantes, tiges et feuilles). En Janvier et en Avril ont été
récoltés 12 individus témoins de chaque espéce, en Juillet, 12 témoins de chaque espéce et
24 stressés. La récolte triple de plants témoins permet de couvrir une large gamme de
morphologie pour les trois espéces et d’extraire la composante ontogénique du signal
observé (McConnauguay et Coleman, 1999). Aprés pesées des différents éléments une fois
séchées a I'étuve pendant plusieurs jours a 60°C, on calcule le pourcentage de biomasse
allouée aux racines et le ratio entre biomasse racinaire et biomasse aérienne (root:shoot
ratio). La surface foliaire est également mesurée afin de pouvoir estimer et le L.A.R. (Leaf
area ratio), rapport entre surface foliaire et biomasse séche totale. Le LAR permet d’estimer
la capacité d’une plante a « assumer » sa biomasse. Nous ne comptons pas la masse des

graines dans la biomasse totale.

(4) Prédiction de la biomasse
Plusieurs modeles de prédiction de la biomasse sont calculés a partir de trois jeux de

données de morphométrie et de biomasse (issues de récoltes de témoins en Janvier, Avril et

11
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Juillet) par régression multiple. lls sont comparés selon leur A.l.C. (Akaike Information
Criteria). Par espece, les distributions des diametres et hauteurs suivent la normalité (test de
Shapiro-Wilk, p>0.01). Les deux meilleurs modeéles sont les modéles a deux facteurs (hauteur
et diameétre) avec et sans interaction. lls ne sont pas significativement différents pour E.
falcata et grandiflora (AA.1.C.<2) et légérement pour E. rubiginosa (AA.l.C=8). On choisit le

modele sans interaction.

IV. Potentiel hydrique et ajustement osmotique

(1) Mesures de potentiel hydrique
Le potentiel hydrique est un indicateur du statut hydrique de la plante. Il est négatif (ou nul
a turgescence maximale) et quantifie I’énergie de la liaison de I'eau avec un milieu. Le
potentiel hydrique des feuilles (LWP) dépend du statut hydrique du sol et des résistances
internes. Sa mesure permet d’étudier I’évolution du statut hydrique des plantes au cours de
la journée. On utilise une chambre a pression Scholander 3000 (PMS Instrument Co.,
Corvallis, OR, USA.; Scholander et al., 1965 ; Dorval, 2008). Comme les Eperua sont des
espéces a feuilles composées, seule la derniére paire de folioles et une partie de la nervure

centrale est échantillonnée (Alexandre, 1991).

(2) Evaluation de I'ajustement osmotique

Le stress hydrique est généralement associé a une perte de turgescence qui peut étre a
I'origine d’une inhibition de la croissance (Hsiao, 1973). Le maintien d’un certain niveau de
turgescence malgré la déshydratation est assuré par des ajustements osmotiques et
élastiques (Fan et al., 1994 ; Beadle et al., 1993). On peut mettre en évidence une réponse
adaptative au stress en évaluant les deux composantes principales du potentiel hydrique  :
la pression de turgescence P (composante mécanique liée a I'élasticité de la paroi) et le
potentiel osmotique Y (lié a la présence de solutés dissous dans le contenu cellulaire).

La contribution osmotique au potentiel hydrique peut étre connue de différentes maniéres.
Une méthode rapide mais coliteuse consisterait a doser la concentration en osmolytes de la
séve (Callister et al.). Nous avons choisi d’appliquer la méthode des courbes Pression —
Volume qui permet la détermination du potentiel osmotique a partir de mesures de
potentiels hydriques (manipulations en Mai et Juin). Le principe étant d’étudier |’évolution

du potentiel hydrique foliaire au cours de la déshydratation d’une feuille initialement
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réhydratée. Elle est longue et peu colteuse. Elle a été théorisée par Scholander et al. en
1964 et a depuis été couramment expérimentée (Beadle et al.,1993 ; Kubiske et Abrams,
1990, 1991 ; Richter et al. 1980 ; Tyree et Hammel 1972, etc.). La méthode de réhydratation
peut influencer les résultats (Parker et Pallardy, 1987 ; Kubiske et Abrams, 1991). Suite a des
tests, nous avons décidé d’employer une seule méthode simple et répétable en considérant
que les différences interspécifiques seraient conservées malgré ce biais (Tobin et al., 1999).
On réhydrate artificiellement les paires de folioles pendant 12 heures a l'obscurité
(immersion du pétiole dans de I’eau dans des pots opaques). Aprés réhydratation, on réalise
une série de mesures de potentiels hydriques pendant la déshydratation suivie grace a des
mesures de masse fraiche (balance de précision TR-64, Denver Instrument Company Ltd.,
UK). Les feuilles déshydratées sont ensuite séchées (3 jours a I'étuve a 60°C) pour
déterminer leur masse seéche et on calcule le contenu relatif en eau RWC. On peut extraire la
composante osmotique U du potentiel hydrique (méthode décrite en Annexe 4) et I'estimer
a turgescence maximale et a plasmolyse (U % et Y,°). En comparant les paramétres RWC°
(3 plasmolyse), ¥, et %, on évalue la plasticité de I'ajustement osmotique en fonction de
I'espéce et du traitement (Schulte et Hinckey, 1985). Par espéece, on a sélectionné 8 plantes

stressées et 6 témoins et prélevé sur la cinquiéme feuille depuis I'apex.

V. Mesures de conductance stomatique

La régulation stomatique a été étudiée en conditions édaphiques non limitantes. Des
mesures de conductance stomatique notée Gs (en Janvier, Mars et Juin, de 8h a 17h)
permettent de caractériser le comportement transpiratoire des trois especes au cours de la
journée. Elles sont faites avec un porometre automatique a diffusion AP4 (deltaT Devices,
Ltd, Cambridge, UK) (Bragg et al., 1991 ; Monteith et al., 1988) sur la face inférieure des
feuilles (espéces hypostomatiques, Alexandre, 1991). Sachant que la conductance est
corrélée avec différents facteurs tels que le microclimat et le dioxyde de carbone, la
variabilité intra et inter-journaliére a été comparée a celle du déficit de pression de vapeur
(Monteith, 1995; Lohammar, 1980 ;Jones, 1992; Oren et al., 1999). L’équation de
Lohammar, modifiée par Oren modélise la conductance stomatique comme une fonction

linéaire logarithmique du déficit de pression de vapeur (Annexe 3).
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VL. Mesure de I'efficience d’utilisation en eau

L'efficience d’utilisation de I'eau est le rapport de [I'assimilation carbonée sur
I’évapotranspiration (perte en eau) (Long et Hallgren, 1993). Si la disponibilité en eau est
réduite, la régulation stomatique entraine une réduction de la transpiration, et donc une
augmentation de I'efficience d’utilisation de I'eau. L’assimilation carbonée est également
réduite mais cette conservation de I’eau joue un role dans la survie de la plante. L'efficience
d’utilisation de I'eau peut étre modifiée a court terme (instantanée) par des ajustements
stomatiques et a moyen terme par un changement du comportement transpiratoire sans
ajustements du potentiel de carboxylation. Aussi, sous stress hydrique édaphique prolongé,
on suppose que (1) des plantes soumises a un stress prolongé développent une meilleure
efficience d’utilisation de I'eau, (2) les especes les plus efficaces sont celles plus souvent
soumises a la sécheresse (E. rubiginosa serait la moins efficace en absence de données) et
(3) la plasticité de ce trait serait différente entre espéces. Dans des conditions
microclimatiques identiques, la comparaison des teneurs en C (composition isotopique
8"3C) entre le CO, atmosphérique est corrélée positivement avec I'efficience d’utilisation de
I'eau & moyen terme (Farquhar et al., 1982 ; Griffiths, 1991). La composition isotopique §*3C
est mesurée par spectrométrie de masse. Selon la stratégie des plantes en réponse au stress,
le carbone assimilé est mis en réserve ou alloué a la néoformation foliaire. Nous utilisons des
extraits broyés de feuilles comme matériel d’étude. La signature isotopique des feuilles
formées sous stress est comparée a des feuilles formées sans stress au méme moment et a
des feuilles formées avant traitement (90 échantillons en tout). Avant la préparation des
échantillons pour I'analyse isotopique, nous mesurons la surface foliaire (scanner portable
AM300) de chaque foliole et sa masse seche (balance de précision TR-64). Environ 1 mg a été
extrait par échantillon séché et broyé et placé dans des nacelles en étain. On ajoute 6
nacelles contenant un échantillon de KEF, étalon utilisé par le laboratoire d’écophysiologie
de 'UMR Ecofog (D. Bonal). La plague de 96 échantillons est ensuite envoyée a un
laboratoire d’analyses isotopiques en juillet (Davis stable isotope facility, CA, US). Les

informations attendues sont les teneurs en C, N, rapports isotopiques en C et N.
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VIl.  Traitement des données
Les données ont été analysées a 'aide des logiciels R, SYSTAT et STATISTICA. Le test de
Shapiro - Wilk permet de tester la normalité des populations. Les réponses sont modélisées
par des modeles linéaires simples (Im) ou multiples (glm) ou encore hiérarchiques. L’analyse
des courbes pression-volume nécessite un modéle non linéaire (nls). Des analyses de
variance a un ou deux facteurs ainsi que des analyses de covariance (notées respectivement
anova et ancova) sont réalisées sur les données normales. Le seuil de significativité est
décidé a 5%. Ces analyses sont associées a des tests de Tukey (Honest significant difference).
Les lettres indiquent des groupes significativement différents selon le test post hoc de Tukey.
Des tests d’homogénéité de variances et de comparaison de moyennes sont également
utilisés (Sokal et Rohlf, 1995).
Les résultats sont présentés avec moyenne, erreurs standard et seuils de significativité (p :
probabilité critique) codés du plus significatif au non significatif :

« ¥F* 5 <0.001<«** »<0.01<«*»<0.05<«.»<0.1<«nsm».
Des différences entre traitements indiquent une plasticité du trait étudié. Un effet
d’interaction significatif souligne des différences de plasticité entre espéces. Un effet

temporel met en évidence une compasante ontogénique dans la plasticité du trait étudié.
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Fonctionnement hydrique et niche écologique chez le genre Eperua — Résultats

RESULTATS

Effets du déficit hydrique sur la croissance

Comme dans les études précédentes, la croissance est significativement affectée par le

traitement prolongé de déficit hydrique (Bonal et Guehl, 2001 ; Baraloto et al., 2006 et

2007 ; Dorval, 2008).

* Effet du déficit hydrique édaphique sur la croissance totale

Les populations initiales sont homogenes (tableau I). Méme si les dimensions (hauteur et

diametre) et la biomasse d’E. grandiflora sont supérieures, la réduction significative de la

hauteur et du nombre de feuilles (p<0.001) est similaire entre especes (pas d’effet

d’interaction). La réduction de croissance en diametre est moins nette (p<0.1).

Tableau | — Caractéristiques morphologiques des plants en début et fin de traitement (moyennes et

erreurs standard) - Comparaison par anova a deux facteurs (espéce et traitement) pour chaque date et
test post hoc de Tukey.

Données Date Esp Traitement Effets |
Stressés Témoins Esp Ttt | E*T
— EF |5.40 + 0.18 a |520 £ 016/ a
E 19/02/2008 EG |7.89 + 0.0 b |748 + 041| b | *** | ns | ns
°© ER_|516 + 0.16 a |518 + 025
b EF |7.74 + 017 a |7.90 £ 0.26] ab
E 21/07/2008 EG [9.93 + 027 b [10.10 + 0.34| b | *** ns
e ER |7.23 + 022 a |805 + 035| a
_ EF  [56.4 + 2.2 a |565 + 22 | ab
E 19/02/2008 EG |663 + 25 b |708 + 3.7 | bc | *** | ns | ns
‘5’ ER |51.7 + 23 a [53.8 £ 25 | a
2 EF (634 + 22 a |871 + 34 | ¢
2 21/07/2008 EG |[719 + 21 ab [932 £ 63 | c | ** | *¥* | ns
ER 621 + 2.0 ab [79.1 + 50 | cb
EF |98 + 0.4 a |93 + 05 | a
L %% 19/02/2008 EG 9.1 + 04 a |9.8 + 0.6 a ns ns ns
gL e ER [9.6 + 0.4 a |103 + 05 | a
£ = £ EF [11.1 + 04 a |149 + 07 | b
2@ S | 21/07/2008 | EG [100 £ 05 a [139 + 12 | b #kx | pg
ER [11.8 + 04 ac |145 £ 0.7 | bc
EF [124 + 0.9 a |11.8 + 08 | a
v 19/02/2008 EG (227 + 14 b [229 + 23 | b | *** | ns | ns
2o ER |103 + 0.9 a |108 + 14 | a
st EF 213 + 10 a (254 <+ 19 | a
@ = 21/07/2008 EG (352 + 20 b [38.9 + 43 | b | **x | * ns
ER [19.7 + 1.3 a |252 £ 30| a
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* Effet du déficit hydrique édaphique sur I’accroissement pendant le traitement

Entre Janvier et Juillet, les accroissements et la production de feuilles et de biomasse
(estimée a partir d’'un modele allométrique) sont ralenties sous stress (p<0.001) (tableau ).
Des différences interspécifiques s’observent en accroissements relatifs (tableau Il) et/ou
absolus (Annexe 5). En proportion, la réduction de production foliaire est moindre chez E.
falcata. Ces données ont été comparées avec des données de forét concernant des juvéniles
d’ Eperua falcata et grandiflora un peu plus hauts et larges que les plants sous pépiniére (G.
Vincent ; travail en cours) (Tableau lll). Si 'on rapporte les accroissements observés a une
méme période et a la biomasse initiale (en % sur 5 mois), les accroissements observés en
pépiniére chez les plants stressés sont nettement supérieurs aux accroissements en forét. Il
convient donc de relativiser le ralentissement de croissance observé chez les individus
stressés de notre expérimentation.

Tableau Il — Effet du traitement sur les accroissements relatifs entre le 19 Février et le 21 Juillet 2008
(moyennes et erreurs standard) - Comparaison par anova d deux facteurs (espéce et traitement) et test post
hoc de Tukey.

Accroissements | Esp Traitement Effets
stressés témoins Esp Ttt EXT
. EF 455 37| a 534 + 7.1 a
en d'&")‘etre EG 261 + 21| b| 371 t  44|ab| *** | *xx | g
ER 41.2 + 33| a 56.0 3.1| a
en hauteur EF 135 + 29| ab 546 29| e
° (%) EG 9.7 24| a 31.0 * 3.8|cd| *** HEx ns
= ER 224 + 3.6 | bc 46.5 % 4.9 | de
E en nombre | EF 15.8 + 3.6| a 62.6 + 49| b
de feuilles | EG 109 * 26| a 42,0 * 60| ¢ * okok **
(%) ER 240 + 32| a 42,7 + 46| c
en EF 422 + 2.5|ab 51.8 % 3.1|ac
biomasse |EG 35,6 20| b 39.7 2.5|ab | *** HEx ns
(%) ER 49,2 + 2.3 | ac 57.1 £ 25| ¢

Tableau Ill — Comparaison des accroissements observés en pépiniére et en forét sur des juvéniles
d’Eperua falcata et grandiflora (moyennes et erreurs standard). Comparaison en accroissements relatifs
rapportés a une période de 5 mois.

Valeurs absolues en forét Accroissements relatifs %

Esp Date des Pépiniere

mesures Juillet 2007 Juillet 2008 En 5 mois Forét i .

Stressés | Témoins

EF Diametre 98 + 08| 107 =+ 04 Diamétre (%) 3.8 45.5 53.4
EG (mm) 102 £+ 03| 113 = 0.3 4.7 26.1 37.1
EF Hauteur 1215 + 57| 130.8 * 6.6 Hauteur (%) 3.2 13.5 54.6
EG (cm) 1475 + 51| 157.0 * 56 2.7 9.7 31.0
EF | Nombrede | 15,0 + 1.1 | 158 =+ 1.5 | Nombre de feuilles | 2.2 15.8 62.6
EG feuilles 157 £ 09 17.2 = 0.9 produites (%) 3.8 10.9 42.0
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* Effet du déficit hydrique édaphique sur la longueur des entre-nceuds (Annexe 5)

On compare les entre-nceuds formés avant et pendant le traitement. L'étude de la longueur
des entre-nceuds ne prend en compte que les individus ayant produit des nouvelles feuilles
en cours de traitement. E. grandiflora est plus haute et ses entre-nceuds plus longs (anova,
effet espéce avant Février p<0.001). La longueur moyenne des entre-nceuds est différente
entre especes et associée a un effet ontogénique (effet de la date). Si les plants d’ E.
grandiflora forment les entre-noeuds les plus longs avant Février, la longueur de ceux formés

au cours du traitement est semblable pour les trois espéces (anova et test de Tukey).

* Effet du déficit hydrique édaphique sur la dynamique de croissance
Nous avons comparé le rythme d’émission des feuilles des individus stressés aux témoins
(figure 1). Les feuilles prises en compte sont les feuilles matures ou immatures mais

déployées (presque fonctionnelles). Ce rythme est relié a I'accroissement en hauteur.

7
6 = EF stress === EF témoin
EG stress EG témoin P
. . e a.
5 = ER stress ==== ER témoin . P
- -
-
;ai_)‘z%t’
4 T .= rd
L d
Y
'
3 'f’ s J_ 1 1
-
s R T ~
lf—_——_r ”’ l _
2 ,,, i,’ __(" %—/—-_-
7’ = e
o - T 1 1
1 - I/ s T.T T
0 T T T T T T T 1
02-févr. 22-févr. 13-mars 02-avr. 22-avr. 12-mai 01-juin  21-juin  11-juil.  31-juil.

Figure 1 - Dynamique de production foliaire (nombre de feuilles formées aprés le début du traitement)

Les trois especes ont toutes réduit leur production mais la dynamique de production est
différente. Quelques tendances semblent se dégager en terme de dynamique de
néoformation. L'effet du traitement est de plus en plus fort (jusqu’a 3 a 4 feuilles d’écart) et

est significatif a partir de début Avril (p<0.05). L'effet de I'espéce est toujours significatif
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(p<0.05) malgré une forte variabilité au sein de la population d’E. grandiflora. Les
productions foliaires de E. falcata et E. rubiginosa sont ralenties sous stress mais ne
s’arrétent jamais. Dorval (2008) a noté une reprise rapide de la production foliaire pour ces
deux especes lors d’'une réhumectation du sol. La production d’E. grandiflora est toujours
inférieure et semble plus rythmée par des flushs de production. La production foliaire s’est
arrétée des la mise en place du traitement et a repris tard (fin Mai). Seulement jusqu’en
Avril, la plasticité est différente entre espéces (interaction traitement*espece : p<0.001)
(anovas a deux facteurs pour chaque date) : la réponse d’E. grandiflora est plus plastique en

début de traitement (plus forte réduction immédiate).

(2) Effets du déficit hydrique édaphique sur la morphologie foliaire

E. falcata et E. grandiflora ont une surface foliaire LA supérieure a E. rubiginosa (p<0.001,
anova 2 facteurs) (tableau IV-A). Si les trois especes montrent une réduction de surface
foliaire sous stress (p<0.001) sans différence interspécifique (p>0.05), on remarque qu’elles
ne fanent jamais (Alexandre, 1990).

Les surfaces foliaires spécifiques (notées SLA) calculées a partir de la surface et de la
biomasse seche des limbes des feuilles matures seulement sont supérieures aux SLA
calculées a partir des données de feuilles matures entiéres (limbes et pétioles). L'écart est
d’environ 1,35 m?/kg (distributions normales selon le test de Shapiro-Wilk, variances
homogenes selon le test de Fisher mais moyennes différentes selon un test pairé de
Student). La SLA calculée a partir des limbes est utilisée ici. Ces SLA sont moyennes (autour
de 15 m?/kg alors que certaines espéces dépassent 50 m?/kg, Beadle, 1993). On dispose des
données de SLA pour les feuilles formées avant traitement et pendant le traitement. On peut
les comparer en valeurs absolues et relatives pour étudier les effets de I'espéce, de la
période de formation (effet ontogénique) et du traitement. (1) Quelle que soit la période de
formation, la SLA des feuilles d’E. falcata est supérieure (p<0.001, anova) ce qui pourrait étre
mis en relation avec leur caractére décidu observé chez les adultes (Chabot et Hicks, 1982).
(2) Les feuilles formées au cours du traitement sont nettement moins denses que les feuilles
formées avant Janvier (effet ontogénique, moyennes différentes selon p<0.001). E.
grandiflora présente la plus forte plasticité ontogénique. (3) Si I'on compare uniquement les
SLA absolues des feuilles formées pendant le traitement sous stress ou non (figure 4, barres

rouges), E. grandiflora n’est pas plastique contrairement aux deux autres espéces (méme
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groupe homogeéne selon le test de Tukey, effet espéce: p=0.03; interaction espéce-
traitement : p=0.04). Cependant, ce résultat est biaisé car comme le montre la figure 4, les
populations initiales ne présentaient pas des SLA homogenes. Si I'on compare les
accroissements relatifs de SLA, on ne trouve plus d’effet significatif du traitement mais
seulement de I'espéce (p<0.001) (non présenté). Baraloto et al. (2007) avaient observé une

plasticité de la SLA chez E. falcata et E. grandiflora.

Tableau IV - Traits foliaires mesurés sur les plants en Juillet 2008 (moyennes et erreurs standards) :
A - Surface totale LA (m?) ;
B - Densité stomatique Ds moyenne par espéce (/m?), mesures effectuées en Mai

A |Esp| stressés témoins B Esp tous

ﬁg EF | 1040 + 52| 1650 + 117 a’g EF | 201.2 + 194
S |EG| 1076 + 53| 1561 + 173 a > | EG [249.6 + 14.7
S |ER| 778 + 48| 1313 + 140 S | ER|248.1 + 85

Une analyse par modeéle hiérarchique n’a pas permis de clarifier la réponse en terme de
densité stomatique Ds (tableau IV-B). Les feuilles d’E. grandiflora et E. rubiginosa ont une
densité stomatique supérieure a celle d’E. falcata (anova : effet espece p=0.005). Si I'on
estime le nombre de stomates total (Ds*LA), E. rubiginosa présente le moins de stomates

et E. grandiflora le plus.

(3) Effets du déficit hydrique édaphique sur I'allocation de biomasse
Le LAR (leaf area ratio) calculé en juillet est fortement lié a I'espéce (anova : p<0.001), avec
par ordre des plus faibles aux plus fortes valeurs E. grandiflora, E. rubiginosa et E. falcata
(figure 5). Les individus présentent une réponse tres plastique au stress (p<0.001) puisqu’ils
montrent une réduction significative du LAR. lls sont donc moins aptes a « assumer » leur
biomasse et a en produire. E. falcata est la plus plastique et E. grandiflora la moins
(interaction : p=0.013). Les réponses en termes d’allocation de biomasse aux racines (figure
6) et de rapport biomasse racinaire/aérienne (non montrés) sont similaires (effet

ontogénique extrait de la réponse par ancova, covariable : hauteur).

L'allocation au pivot racinaire (figire 6) augmente sous stress (p<0.001) et différe entre
espéces (p<0.001) avec des différences de plasticité (interaction : p=0.05). E. grandiflora a le
moins de racines (en%) et est peu plastique (méme groupe « c» selon Tukey pour les

stressés et témoins en Juillet)). E. rubiginosa est la plus plastique (groupes « a » et « d »).
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SLA (m*/ke) B SLA avant traitement Allocation de biomasse B 31/01/2008
- B SLA pendant traitement auxracines {proportiondela MStotale)  w13/04/2008
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Figure 4 — Surface spécifique foliaire Figure 6 — Allocation de biomasse aux
SLA (m%*/kg) — Comparaison par en fonction de la date de récolte
période de formation (avant ou (anova et test de Tukey)

pendant le traitement) et par
traitement (anova et test de Tukey)

Tableau V — Parameétres régissant les relations hydriques

LAR (m 2/kg) B EF B EG ®ER pour des individus stressés et témoins (moyennes et erreurs standard)
g = d Comparaison par anova a 2 facteurs et tests
de Tukey pour chaque parameétre
8
7 Parar.ne'fre Esp Stressés Témoins Effets
estimé Esp | Ttt | E*T
[ EF 091 + 0.01| b 093 + 0.01 | ab
5 RWC® EG 093 ¢ 0.02| ab 0.94 + 001| a . * ns
ER 092 t 0.02| ab 0.96 t 0.00
4 EF -1.52 + 0.10| ¢ -1.38 + 0.13| c
3 g% |EG | -1.07 + 008 ab | -097 £ 007|ab |***| * | ns
ER -1.11 £ 0.10| ab -0.78 * 0.04| b
2 EF | -1.69 + 011 ¢ | -153 + 0.12]bc
1 g0 |EG | -132 + 010| ab | -1.17 + 0.07|ab | *** | ** | ns
ER -1.36 * 0.11| ab -0.95 + 0.05]| a
0
Stress Témoin
3 T T T

Figure 5 — Leaf area ratio LAR (m%*/kg)
(Anova et test de Tukey)

Figure 7 — Evolution diurne du déficit de
pression de vapeur D (kPa) en fonction du
temps (abscisse = numéros de classes de 1
temps de 15 minutes) et de la date

(différentes couleurs).
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Il. Réponse physiologique a un déficit hydrique

(1) Caractérisation de la sécheresse atmosphérique : Variations
microclimatiques diurnes
L’évolution diurne du déficit de pression de vapeur D (figure 7) subi par les plantes differe
entre dates (anova a un facteur : p<0.001) mais montre toujours une forme quadratique qui
sera mise en relation avec les variations de conductance stomatique. La variabilité de ces

réponses est liée a la variabilité de conditions microclimatiques inter et intra dates.

(2) Ajustements du potentiel hydrique en réponse a un déficit hydrique
Les Eperua ont un comportement anisohydrique: le potentiel hydrique foliaire résulte du
statut hydrique édaphique et de la demande évaporative (Tardieu et Simmoneau, 1998). ||
est sensible aux conditions climatiques saisonniéres (plus négatif en saison seche qu’en
saison humide) et diurnes (figure 8-(1)) (plus négatif au moment le plus sec de la journée)
avec un effet significatif (p<0.001) du moment de la mesure (aube, matin, midi, aprés-midi,
soir, nuit) (Tardieu et Simonneau, 1998 ; Franks, 2006). Ce caractére est associé a une forte
compétitivité pour exploiter I'’eau disponible. Lors d’un cycle d’assechement (Dorval, 2008),
le potentiel hydrique foliaire de base reste faible puis devient tres sensible a partir d’'une
certaine humidité (« décrochage » vers 10% d’humidité du sol) et diminue ensuite fortement
avec l'assechement (figure 8-(2)). E. falcata serait plus tolérante : la diminution du potentiel
hydrique foliaire (« décrochage ») intervient pour une humidité plus faible. Enfin, pour les
trois espéeces, les plants habitués au stress maintiendraient un potentiel bas plus longtemps
lors d’un assechement (Dorval, 2008 ; Annexe 6), ce qui pourrait s’expliquer par une
plasticité des ajustements osmotiques. Notons que le potentiel hydrique foliaire d’E.

rubiginosa est généralement un peu plus négatif que celui des deux autres Eperua.

(3) Ajustement osmotique en réponse a un déficit hydrique édaphique
Les parameétres régissant les relations hydriques en fonction du traitement pour les trois
espéces ont été obtenus grace a la méthode des courbes Pression — Volume décrite en
Annexe 4 et reportés dans le tableau V. La distribution de ces trois paramétres est normale
(test de Shapiro-Wilk : p>0.035). Pour les trois espéces, le contenu relatif en eau des

échantillons a perte de turgescence RWC® est généralement au dessus de 90% (cohérent
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avec les données rapportées par Beadle et al, 1993). E. falcata a tendance a avoir un RWC®
inférieur aux deux autres espéces quel que soit le traitement (p<0.1) : la plasmolyse a lieu
pour des contenus en eau plus faibles. Les potentiels osmotiques a plasmolyse ;. et a

100 sont différents entre espéces (p<0.001 dans les deux cas). Le potentiel

saturation Y
osmotique des E. falcata est le plus négatif (<-1,52 MPa), ce qui est cohérent avec les
résultats d’Alexandre (1990).

Le RWC était toujours inférieur pour les feuilles des individus stressés (écart d’environ 2%,
p<0.05). Les plants stressés ont des potentiels osmotiques P, et §,'% plus négatifs que les
plants témoins (p=0.024 et p=0.007). L’ajustement osmotique (valeurs absolues) n’est pas
significativement différent entre espéces bien que E. grandiflora présente des écarts plus
importants (non significatif). E. falcata présente les potentiels osmotiques les plus bas alors
gue son potentiel hydrique descend le moins fortement lorsque la disponibilité en eau
diminue (figure 8, Dorval, 2008). Le phénomeéne inverse s’observe pour E. rubiginosa. La

composante osmotique est donc plus importante chez E. falcata et moindre chez E.

rubiginosa.

(4) Ajustement de la conductance stomatique

L'évolution de la conductance est opposée aux variations du potentiel hydrique
(comportement anisohydrique, Tardieu et Simonneau, 1998). L’évolution diurne de la
conductance stomatique présente une forme quadratique (figure 9) avec un maximum en
milieu de journée, E. rubiginosa transpire le plus et E. falcata le moins (p<0.001 ; anova a un
facteur). E. rubiginosa est la plus plastique et ses congénéres ont un profil semblable avec
des variations diurnes moins marquées. (p<0.001; ancova : facteur espéce / covariable
classe de temps). Si on modélise la réponse stomatique par une fonction linéaire du temps
en début de journée et en fin de journée, on observe une pente plus forte pour E.
rubiginosa. L'ouverture et la fermeture sont plus rapides chez cette espece. Par ailleurs, la
durée de I'ouverture est inférieure pour E. rubiginosa.

L'impact du microclimat a été testé sur la réponse stomatique (fonction de Lohammar, 1980,
Annexe 3). Nous rapportons ici les parametres calculés pour la période « midi » (de 10h15 a
13h45) pour laquelle nous avions les meilleures régressions (tableau VI). A midi (figure 10), la
relation est la meilleure pour E. falcata et peu significative pour E. grandiflora qui semble

moins sensible au microclimat (amplitude journalieére de Gs faible). E. rubiginosa a la plus
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forte réponse au V.P.D. en limitant sa conductance (Gs,. et m forts). La conductance est
reliée (i) a I'espéce, (ii) au V.P.D. (iii) au temps et (iv) a I'interaction V.P.D. * espéce dans un
modeéle linéaire général (p<0.001 pour (i), (ii) et (iii) et p=0.006 pour (iv)).

En situation de stress édaphique, la conductance est réduite a mesure que le stress
s’accentue. Cette plasticité est similaire entre espéces mais I'alternance de périodes séches
et humides entraine une plasticité de la régulation chez E. falcata (Dorval, 2008 ; Annexe 6).

La transpiration est alors réduite méme en conditions non défavorables.

(5) Ajustement de l'efficience d’utilisation de I'eau en réponse a un déficit hydrique
édaphique

Les résultats ne sont pas disponibles a ce jour. lls permettront de connaitre la signature
isotopique des feuilles de E. rubiginosa. Dans une étude précédente, E. Falcata présentait
une composition isotopique supérieure 3 E. grandiflora (6"3C d’environ -28.5 et -29 %o) et
donc une meilleure efficience d’utilisation de I'eau (Bonal et al., 2000c). Ces résultats étaient
reliés a leur hémitolérance a la lumiere et a la durée de vie des feuilles et relativement
stables malgré des conditions édaphiques et topographiques différentes. Nous espérons
observer une meilleure efficience d’utilisation de I'eau des feuilles formées sous stress
(Baraloto et al., 2007), si les nouvelles feuilles sont formées a partir de composés carbonés

synthétisées pendant le stress plus que de composés issus de réserves.
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Figure 8 —Comportement anisohydrique des Eperua : évolution du potentiel hydrique foliaire LWP (en
bars)
(1) en fonction de I’heure (sans stress édaphique)
(2) au cours d’un cycle d’asséchement édaphique (potentiels de base mesurés a I'aube en
fonction de I’humidité) (Dorval, 2008)
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DISCUSSION & CONCLUSION

L’étude menée sur les plantules d’Eperua a montré une plasticité phénotypique de traits
morphophysiologiques comme mécanisme de réponse au stress hydrique (Bradshaw, 1965).
Une partie de la plasticité observée en réponse a un déficit hydrique édaphique controlé est
probablement liée a d’autres contraintes écologiques non maitrisées. En conditions
naturelles, I'acclimatation répond a un complexe de contraintes biotiques et abiotiques et
serait limitée par un certain colt écologique interne (Valladares et al., 2007 ; Givnish, 2002).
Les résultats de cette étude ne sauraient représenter la réponse réelle des espeéces in situ
mais permettent de donner une idée des différences de fonctionnement entre les espéeces

en réponse a un stress hydrique.

Leur fonctionnement est proche et plastique en fonction de la sécheresse édaphique
(variations saisonniéeres) et atmosphérique (variations diurnes) (fig. 8 et 10). Les pertes en
eau sont limitées tardivement lors d’'un assechement du sol, le comportement étant
anisohydrique (Tardieu et Simonneau, 1998 ; Franks, 2006). Les espéces seraient plutot
tolérantes a la sécheresse. Cette tolérance est liée a des ajustements stomatique (fig. 9, 10
et ann. 6) et osmotique (tabl. V) (Alexandre, 1990 ; Fan, 1994 ; Tardieu et Simonneau, 1997 ;
Tobin et al., 1999). Si ces régulations assurent le maintien de la turgescence, la réduction des
échanges gazeux limite la photosynthése et donc ralentit la production de biomasse a long
terme (tabl. | et Il). La production est redirigée vers |'appareil racinaire (fig. 6) afin
d’augmenter les surfaces de captage de ressources souterraines au détriment des surfaces
foliaires (tabl. IV, fig. 5) (Engelbrecht et Kursar, 2003 ; Poorter et Nagel, 1999). On n’observe
pas de réponse nette en terme de modification de la morphologie des feuilles néoformées
(fig. 4) (Hsiao, 1973; Poorter et Nagel, 1999 ; Kozlowski, 2002 ; Chaves, 2002). Les
conséquences de I'échange « eau contre carbone » pourraient étre réduites par I'utilisation
de réserves (dans les tiges), par une modification de la stratégie de régulation stomatique ou
des adaptations du métabolisme de carbone (Stearns, 1989; Chaveés, 2002 ; Tardieu, 2005)

que les résultats de composition isotopique permettront peut-étre de discuter.

(1) E. falcata se distingue par un fort investissement foliaire pour capter de la lumiere.
Elle présente également les meilleures capacités photosynthétiques (mesurées

indirectement par la SLA) (fig. 1 et 4). Cette espéce maintiendrait sa turgescence a des

26



Fonctionnement hydrique et niche écologique chez le genre Eperua — Discussion & Conclusion

niveaux de sécheresse édaphique plus prononcées (fig. 8(2) et ann. 6) grace a des
ajustements stomatiques et osmotiques (tabl. V). La transpiration est modérée en conditions
édaphiques non séches (fig. 9). La régulation est modifiée par I'alternance entre périodes
seches et favorables (moins sensible) mais est peu plastique en fonction des variations
microclimatiques (ann. 6 et fig. 9).

(2) E. rubiginosa est la plus sensible au microclimat avec une régulation stomatique
importante en fonction des conditions atmosphériques et des maxima de conductance
supérieurs (fig. 9 et 10). Cette régulation n’est pas affectée par un conditionnement au
stress édaphique (ann. 6). Cette espéce serait donc moins adaptée que E. falcata a une
alternance de conditions hydriques édaphiques favorables et séches. La surface assimilatrice
d’E. rubiginosa est la plus faible des trois Eperua (tabl. IV(A)) et son systéeme racinaire
important et le plus plastique en réponse a un stress édaphique (fig. 6). La croissance est
réguliere et les feuilles sont épaisses (SLA faible, fig. 1 et 4) quel que soit le niveau de stress.
Le potentiel hydrique est légerement plus bas que les autres espéces (fig. 8), ce qui peut étre
un désavantage lorsque la plante est soumise a un stress hydrique fort, d’autant plus que
son ajustement osmotique est modéré (tabl. V). Enfin, on a noté que les feuilles excisées ont
tendance a se déshydrater rapidement.

(3) E. grandiflora est I'espéce la moins plastigue aux variations de stress hydrique
édaphique et atmosphérique. Son appareil aérien est important avec des feuilles épaisses
(fig. 4) et a meilleure efficience d’utilisation de I'eau que E. falcata (Bonal et al., 2000c) et
I'allocation de biomasse est faiblement affectée par un stress édaphique (fig. 5 et 6). En
situation de sécheresse édaphique, une certaine « stratégie d’attente » s’observe pour la
croissance aérienne avec la mise en place retardée d’unités de croissance moins longues a
feuilles denses (fig.1, ann. 5, fig. 4). Ses capacités photosynthétiques (indirectement
estimées par la SLA, fig. 4) sont plus basses qu’E. falcata. Le temps d’ouverture stomatique
est plus long que E. rubiginosa. La composante osmotique est moins importante pour des
potentiels hydriques proches de E. falcata. Sa stratégie semble plus basée a la fois sur une
diminution des risques de déshydratation lors d’une sécheresse longue par arrét de

croissance aérienne(fig. 1), transpiration moyenne et ouverture précoce des stomates (fig.9).

De ces observations de différences de plasticité interspécifiques, nous constatons que

I'habitat des Eperua serait plus facilement associable a une tolérance de contraintes
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hydriques fortes et/ou variables dans des milieux a faible compétition interspécifique plutét
gu’a une préférence pour des milieux a faibles contraintes. E. falcata est la plus plastique en
réponse a une sécheresse édaphique. Cela pourrait lui conférer une meilleure capcité
d’acclimatation a des conditions hydriques édaphiques variables spatialement et
temporellement sous un microclimat stable, conditions également observées in situ (forét
saisonnierement inondée). L’habitat d’E. rubiginosa réduit a un milieu hydromorphe supposé
plus ouvert plus venté (bords de riviéres), ce qu’on peut en partie expliquer par une
meilleure capacité d’adaptation a une sécheresse atmosphérique. Cependant, la forte
réponse racinaire semble paradoxale. Enfin, E. grandiflora étant la moins plastique, elle
présenterait de plus faibles capacités d’acclimatation a des conditions édaphiques et

atmosphériques variables.

Notre étude a donc montré que Eperua falcata, E. grandiflora et E. rubiginosa auraient
toutes les trois une stratégie de tolérance a la sécheresse en évitant la déshydratation et
maintenant une certaine croissance (Stearns, 1989 ; Tobin et al., 1999), ce qui confirme les
observations de Bonal et Guehl (2001) mais contredit celles de Baraloto et al. (2007) pour E.
falcata. E. grandiflora montrerait une stratégie un peu plus particuliere en arrétant sa

croissance aérienne.

Afin de confirmer nos résultats et les hypothéses écologiques en découlant, il est essentiel
de préciser I'habitat d’E. rubiginosa et les conditions microclimatiques associées. En outre, il
serait intéressant de travailler dans des conditions microclimatiques naturelles (moins de
lumiére, plus d’humidité) avec un dispositif de pépiniére en forét afin d’observer la réponse
diurne et saisonniere. Tester I'influence du sol est également intéressant vue la variabilité
observée sur le gradient plateau, colline, bas-fond (Sollins, 1998 ; Sabatier 1997 Epron et al.,
2006). En outre, si comme le pensent Baraloto et al. (2007), la distribution s’explique plutot
par une tolérance a l'engorgement, il serait nécessaire de mesurer des traits physio
morphologiques en réponse a ce stress et d’intégrer E. rubiginosa dans un tel dispositif
expérimental, une plus grande tolérance a lI'engorgement étant attendue. Une autre
éventualité serait de tester la réponse a différents niveaux de stress de différentes durées,
et notamment un déficit hydrique sévére afin d’observer la réponse en termes de perte de

feuilles et de survie (Engelbrecht et et Kursar, 2003). Enfin, des études moléculaires
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permettraient d’identifier la variabilité des genes liées a la tolérance a un stress hydrique et

comment leur expression soumise a des pressions de sélection environnementale

expliquerait les niches écologiques contrastées des trois espéces (travaux en cours, Delphine

Audigeos).

or the most intelligent but the ones most responsive to change “

” It is not the strongest of species that survive

4

Charles R. Darwin, 1859
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ANNEXE 1

des sols sur le site expérimental de Paracou (5°18’N ; 52°55’0), données de 2007

Eperua
IDTAXON

+ Falcata

*  Grandifiora

TOPO

I:l Bas fond
|:| Pente
- Plateau

0 125 250 500 Métres

Répartition des arbres adultes d’Eperua falcata et Eperua grandiflora en fonction du statut hydrique
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Analyse de 5 échantillons de sols réalisée en Mai 2008

ANNEXE 2 A

Analyses de sols

par le Laboratoire des Moyens Analytiques de I'l.R.D.

Granulométrie en %
argiles | limons fins | limons gros. | sables fins | sables gross. total
19.20 3.50 2.10 21.60 50.80 97
17.60 3.10 1.70 18.90 55.60 97
17.20 4.10 1.80 18.00 55.60 97
20.40 3.40 2.10 22.10 48.90 97
18.00 2.70 2.20 22.40 51.50 97
pH Azote total | Carbone total /N P.total | P.assim.
H,0 | Kal % % mg/kg mg/kg
5.15| 5.05 0.13 1.74 107.00 | 6.00 15
5.14 | 4.89 0.11 1.59 86.00 4.00 17
5.28 | 5.24 0.14 1.89 116.00 | 8.00 15
483 |4.61 0.12 1.62 95.00 5.00 16
4.79 | 4.53 0.12 1.67 82.00 10.00 16
Bases t(é;l;acr;g)eables C,?p acité Taux de Bas;?nsgt?(tga)\les
d'échange | saturation
Ca Mg Na K méq% Ca Mg Na K
3.33 0.41 0.06 | 0.09 5.11 76 86 211 21 308
2.41 0.31 0.07 | 0.10 4.50 64 63 186 50 304
3.66 0.44 | 0.05 | 0.10 5.54 77 86 206 21 295
1.93 0.28 | 0.06 | 0.08 4.70 50 49 189 71 334
2.04 0.25 0.05 | 0.13 5.27 47 54 220 44 343
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ANNEXE 2 B

Evolution diurne moyenne des conditions de température, humidité et P.A.R. dans la pépiniéere
[Centrale d’acquisition Campbell CR10X data logger, Campbell Scientific Ltd., Leiceeestershire, UK]
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ANNEXE 3

Calcul du déficit de pression de vapeur V.P.D. et modélisation de la réponse de la conductance
stomatique Gs au V.P.D. par le fonction de Lohammar

La demande évaporative ou demande climatique dépend de la température, de la lumiere, de
I"humidité de I’air et du vent. Le V.P.D. noté D correspond a la différence entre la pression de vapeur
saturante des feuilles notée e,(T) et la pression de vapeur actuelle e, (Mc Murtrie, 1993). En
considérant que les composantes les plus importantes sont I'humidité et la température (lumiére a
peu pres constante et vent nul), nous calculons e(T) et e, par la formule de Murray (1967) :

17.27 Ta
€; = 0.6108 exp. .RH
Ta+237.3
17.27 T , o N
€4(T)= 0.6108 exp. T32373 (L’humidité interne est supposée a 100%).

D=e;- €4

Avec :

Ta : température atmosphérique
T : température au niveau de la feuille
RH : humidité relative atmosphérique

L’équation de Lohammar (1980), modifiée par Oren (1999) modélise la conductance stomatique
comme une fonction linéaire logarithmique du déficit de pression de vapeur.

Gi=-m. In D+Gs(ref)

Avec :

GS,ef. conductance lorsque V.P.D. = 1 kPa
- m : sensibilité de la conductance au V.P.D.
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ANNEXE 4
Estimation des parameétres des courbes Pression - Volume

Le contenu relatif en eau est calculé ainsi: RWC = (FW — DW) / (FW**' = DW)

Avec:
A . Diagramme de Hofler
FW : masse fraiche de la feuille a un instant t U (bars) = f(RWC %)
FW**: masse fraiche & saturation ~ 15,00
DW : masse séche —Potentiel
osmotique
Diagramme de Hofler = f(RWC) Potentiel - 10,00
hydrique
Ce diagramme décompose la variation du potentiel Pression de
. . - 5,00
hydrique (en rouge) au cours de la déshydratation. turgescence
Uy est nul a turgescence est de plus en plus négatif ——
avec la déshydratation. 100 959% 90% 85%
. . . - -5,00
La pression de turgescence P est de moins en moins
positive jusqu’a étre nulle lorsque la cellule est en
- -10,00
plasmolyse
Le potentiel osmotique U, est toujours négatif. Il . -15,00
compense exactement P lorsque la cellule est en
turgescence. L 20,00
Méthode des courbes pressions volume b =f(RWC)
RWC brut et RWC estimé (correction
Cette méthode permet de tracer I'évolution du plateau) (%)
potentiel hydrique en fonction du RWC et d’en 5% 85% 75% 65%
déduire les deux composantes. Différentes étapes 0
permettent le tracé final du diagramme d’Hofler. 5
(%]
(5]
[1] Courbe ¢ = f(RWC) 02
15 8
On trace Y = f(RWC) (courbe bleue). - :;.
o
On corrige I'effet « plateau » observé dans la zone de 25 §
saturation (biais expérimental et intrinseque liée a 30 &
de I'eau liée, Parker et Pallardy, 1986) par régression
N . 35
linéaire (droite orange).
Données brutes Données corrigées
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ANNEXE 4 - suite

Ainsi, on estime la vraie masse fraiche a saturation FW

On peut tracer Y = f(RWC estimé) (courbe rouge).

[2] Courbe 1/Y = f(RWC)

100

), est proportionnel a une concentration donc 1/  est une fonction linéaire du RWC.

Le tracé de 1/ = f(RWC) permet de définir un point
d’inflexion qui se fait & RWC®, contenu relatif en eau a
plasmolyse (fleche noire).

La courbe présente deux parties :

- de RWC = 100% a RWC® une partie non linéaire
supposée exponentielle dans laquelle la pression de
turgescence intervient.

- RWC < RWC° une partie linéaire aux faibles RWC : le
potentiel hydrique est égal au potentiel osmotique.

L'inflexion de la courbe lorsque le potentiel hydrique est
égal au potentiel osmotique a plasmolyse . (pointillés
bleus).

Par extrapolation linéaire, on estime le potentiel
osmotique a saturation (pointillés verts). On dispose de
suffisamment d’information pour tracer le diagramme
de Hofler = f(RWC)

Pour cet exemple, ona: RWC®=95% ; LIJT[O= -12,5 bars ; LIJT[100

et le vrai contenu relatif en eau RWC.

Y = f(RWC)

0,3

0,25

02 ¥
O
2
(]

0,15 =
S
>
=

0,1 Ko
=
g

--0,05

S~
—

0

0,950 0,850 0,750
RWC estimé
-10,7 bars

Ces différentes étapes peuvent étre réalisées en une fois grace a une modélisation non linéaire a 3
parametres dont la routine sous R est reportée ici avec LWP = s ; PSYSAT = ,,"*° ; RWCO = RWC°) :

nls (LWP~PSYSAT/RWCH (exp (-a* (RWC-RWCO) )-) *ifelse (RWC>RWCO,1,0),

start=1list (a=-10,RWC0=0.9, PSYSAT=-1) ,data=Data, trace=TRUE)
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ANNEXE 5

Résultats morpho-métriques complémentaires

Comparaison de la longueur des entre-nceuds formés avant et pendant le traitement pour les
individus présentant des néoformations (moyenne et erreurs standard) — Comparaison par anova et ancova
et test de Tukey

. Es Tt 19/02/2008 21/07/2008 2 dates
2 P Effets Esp | Ttt | E*T Effets Esp | Ttt | E*T | Esp | Date | E*D
S E ep |stress 59 + 02]a 47 + 06] ¢
w O
L témoin 6.2 + 03] a 56 + 04]c
. O
3§ £ |stress 75 £ 03| b |, .. ns | ns 56 + 05| C |, .. s | ns | xxx | == "
3 < témoin 73 + 02|b 57 + 04| c
§ Eg [Stress 54 + 02]|a 51 + 08| c
témoin 53 + 03]|a 6.1 + 07| c

Effet du traitement sur les accroissements absolus et relatifs entre le 19 Février et le 21 Juillet 2008
(moyennes et erreurs standard) ; comparaison par anova a deux facteurs

Accroissements Es Traitement Effets
P stressés témoins Esp Ttt E*T
diametre |EF 234 + 014 270 + 0.30
en dlametre Teg 204 + 015] 262 +  025| ns | *** | ns
(mm)
ER 207 £ 015 287 + 0.16
hauteur LEF 7.00 + 145| 3063 # 1.87
| C (:r:)e” EG 558 + 135 2238 +  330| . | *** | ns
= ER 1038 +  1.65| 2525 3.25
é en nombre EF 1.42 + 0.30 567 * 0.33
. EG 096 + 023 417 + 071 * ok *
de feuilles
ER 213 + 025 433 t 0.47
N EF 889 +  0.62| 1364 + 13.64
en '?Tasse EG 1249 + 094| 1599 + 1599 * *Hk ns
& ER 940 *+  058| 1447 + 1447
Accroissements Es Traitement Effets
P stressés témoins Esp Ttt E*T
on diamatre LEF 455% + 3.7%| 53.4% +  7.1%
) EG 26.1% = 2.1%| 37.1% +  A4.4%| **x | xkx ns
0 ER 412% + 33%| 56.0% +  3.1%
en hauteur |EF 135% +  2.9%| 54.6% +  2.9%
. ) EG 9.7% +  2.4%| 31.0% +  3.8%| *** | *xx* ns
= 0 ER 22.4% +  3.6%| 465% +  4.9%
< | ennombre |EF 158% +  3.6%| 62.6% +  4.9%
de feuilles |EG 10.9% +  2.6%| 42.0% +  6.0%| * *ox *ox
(%) ER 200% +  32%| 427% t  4.6%
N EF 422% + 25%| 51.8% +  3.1%
en '(c:/")‘asse EG 356% +  2.0%| 39.7% +  2.5%| *** | ks ns
° ER 492% + 23%| 571% +  2.5%

38




Fonctionnement hydrique et niche écologique chez le genre Eperua — Annexes

ANNEXE 6

Effet de I'habituation au stress sur I'évolution du potentiel hydrique foliaire de base LWPb et de la
conductance stomatique Gs au cours d’un cycle d’assechement (diminution de I’"humidité) avec
réhumectation préalable. Expérimentations menées en Mai (Cochet et Dorval, 2008)
Rouge : plants habitués / Bleu : plants non habitués
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A gauche : le potentiel hydrique foliaire de base (LWPs) (en MPa) en fonction de I’humidité du substrat (en%)
A droite : la conductance stomatique (Gs) (en mmol m-2 s-1) en fonction de I’"humidité du substrat (en%).
a.etd.E. falcata / b.ete.E. grandiflora / c.etf.E. rubiginosa.

En rouge : Traitement stressé puis stressé (SS)

En bleu : Traitement irrigué puis stressé (IS). Pour Gs,

Régression linéaire et ellipse de confiance : Sample (Ell) p: 0,6827.

Effet des traitements significatif a P < 0.05 (*), P < 0.01 (**) et P < 0.001 (***)
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Trois espéces de forét tropicale humide (Eperua) présentent des niches écologiques
contrastées par les conditions hydriques édaphiques et microclimatiques. La réponse a un
déficit hydrique prolongé et I'influence des variations de la demande atmosphérique ont été
investiguées sur des juvéniles grace a un dispositif en conditions semi-controlées. L'étude de
la valeur et de la plasticité de traits morpho-physiologiques a mis en évidence une stratégie
commune de tolérance a la sécheresse, avec un fonctionnement proche et plastique en
réponse a la sécheresse. Le maintien de la turgescence est assuré grace a une régulation de
la transpiration et un ajustement osmotique conséquent et a long terme, la croissance est
réduite et réallouée aux racines. E. falcata est la plus compétitive et la plus plastique en
réponse a un stress édaphique, ce qui pourrait expliquer sa répartition sur un gradient plus
large. E. rubiginosa est plus plastique en réponse a des variations de la demande
atmosphérique qu’en réponse a un déficit édaphique auquel elle n’est pas soumise in situ
(milieux hydromorphes). Présente en foréts olU le risque de sécheresse est fort, E.
grandiflora semble s’adapter a une sécheresse longue et peu variable en limitant les risques

de déshydratation grace a un arrét de la croissance aérienne.

Three congeneric species (Eperua) of the tropical rainforest show different habitats which
are contrasted by edaphic et microclimatic water conditions. An semi-controlled
experimentation leaded on saplings aimed to test their responses to a long-term edaphic
drought and to microclimate. The study of levels and plasticity of morphological and
physiological traits shows a common strategy of tolerance to drought. The water relations of
the three species are close and plastic in response to a drought. Turgor is maintained thanks
to fast stomatal control and osmotic adjustments on a longer term. Growth decreases and
biomass is reallocated towards roots. E. falcata is the most plastic species in response to a
drought, which might be linked to the colonisation of larger spaces with spatial variations of
water conditions. E. rubiginosa is more responsive to atmospheric drought than to edaphic
drought. It could explain its presence along rivers which are more open habitats. E.
grandiflora is the least responsive to both droughts and its strategy seems to be based on a

growth stop.



