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Résumé

Parmi les perturbations attendues des écosystemes forestiers dans le cadre du
changement climatique, les dégats causés par les insectes ravageurs devraient augmenter en
raison notamment de la hausse des températures. Ces dommages devraient réduire la capacité
des foréts a stocker du carbone, et donc a atténuer les causes du changement climatique. Plus
spécifiquement, il est prédit que 1’augmentation des pullulations d’insectes défoliateurs
conduise a une diminution importante de la productivité des foréts mais leur impact réel est
difficile a quantifier et a comprendre. L’objectif général de ce travail a donc été d’améliorer
nos connaissances sur I’impact d’une défoliation sur la croissance d’arbres d’ages contrastés
et soumis a différentes contraintes environnementales.

Dans un premier temps, ce travail a permis de quantifier la relation entre 1’intensité de
défoliation de la processionnaire du pin et la perte de production du pin maritime. Une méta-
analyse nous a permis de synthétiser les résultats de I’ensemble des 45 études publiées a ce
jour sur le sujet. Par la suite, profitant d’une pullulation exceptionnelle de processionnaire du
pin pendant I’hiver 2009-2010, nous avons expérimentalement testé ’effet de défoliations
variant de 25 a 100% en interaction avec 1’age des peuplements de pin maritime. Nous
concluons que les pertes de production sont proportionnelles a 1’intensité de défoliation et
augmentent avec 1’age de I’arbre.

L’évolution du climat étant susceptible de favoriser la combinaison de différents stress,
nous nous sommes également intéressés aux effets cumulés de la défoliation et du stress
hydrique sur la croissance de 1’arbre. Notre étude révele que la défoliation et le stress
hydrique ont des effets additifs sur la croissance du pin maritime.

Nos résultats confirment la complexité de la réponse éco-physiologique de 1’arbre a la
défoliation. L’étude des réserves carbonées et azotées nous a permis d’explorer les possibles
mécanismes sous-jacents a ’effet d’une défoliation. Plus qu’une simple diminution de la
fixation carbonée par altération de I’appareil photosynthétique, nous proposons que la
défoliation affecte la croissance via des processus de limitation en ressources carbonées et
azotées. Les réserves carbonées n’étant affectées qu’en début de saison, nous émettons
I’hypothese d’une limitation azotée de 1’arbre apres défoliation. Ainsi, la défoliation et le
stress hydrique pourraient diminuer conjointement la disponibilité en eau et en ressources
minérales, ce qui expliquerait leurs effets additifs sur la croissance de 1’arbre.

Mots clefs : défoliation, croissance, Thaumetopoea pityocampa, ressource, carbone, azote,
stress hydrique



Abstract

In the context of climate change, forest pest outbreaks, among other biotic disturbances,
are expected to be more frequent in response to increasing temperatures. The resulting
damage is likely to adversely affect forests net primary production and their contribution to
climate mitigation via carbon sequestration. More specifically, insect defoliators are to
predicted to be more prevalent in the future but their real impact on forest productivity is
difficult to evaluate and interpret. Our main objective was then to improve our understanding
of insect defoliation impact on tree growth at different tree ages and under various climatic
conditions.

First, we assessed the relationship between the intensity of pine processionary moth
defoliation and maritime pine growth loss. We carried out a meta-analysis to summarize the
outcomes of the 45 published studies that addressed this issue. Then, we took advantage of a
severe pine processionary moth outbreak to set up a large field experiment where we
controlled for both the age (from 3 to 40 years old) and the defoliation rate (from 25 to 100%)
of Pinus pinaster trees. We showed that radial growth losses were proportional to defoliation
intensity and more important in older trees.

As the combination of several disturbances is likely to be more frequent under climate
change, we developed a manipulative experiment to quantify the cumulative impact of water
stress and defoliation on maritime pine tree growth. We found additive detrimental effects of
water stress and defoliation on maritime pine tree growth.

Our results confirm that tree response to defoliation, including various eco-
physiological processes, is complex. To decipher the underlying mechanisms we analyzed the
dynamics of nutrient and carbohydrates pools in defoliated trees during the growing season.
Our findings suggest that defoliation affect tree growth through resource limitation rather than
via a reduction of carbon fixation due to altered photosynthesis. Since carbohydrates pools
were only affected early in the season, our results support the hypothesis of a nitrogen
limitation in trees following defoliation. Additive effects of defoliation and water stress may
then be explained by similar adverse consequences on water flow and nitrogen uptake.

Keywords: defoliation, growth, Thaumetopoea pityocampa, resource, carbone, nutrient, water
stress
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Chapitre 1

Introduction générale.






Introduction générale

1  Del’importance de la santé des foréts dans la régulation du climat
Devant la forte hausse des émissions de gaz a effet de serre d’origine anthropique
(Boden et Blasing, 2011), tout porte a croire que le changement climatique va encore
s’accentuer dans les prochaines années. Les conséquences prédites, incluant de nombreuses
perturbations des systemes naturels et socio-économiques (IPCC 2007) font de 1’atténuation

“M¢ siecle. Dans ce contexte, les foréts

des changements climatiques un enjeu majeur du XXI
sont et seront a la fois acteurs et récepteurs des changements climatiques en cours. Afin de
préserver I’ensemble des services écosystémiques et des fonctions environnementales des
foréts, il est donc crucial de comprendre 1’'impact des changements climatiques sur la
production primaire des foréts. En effet, dans un paysage ou la population mondiale et donc la
consommation énergétique globale vont croissantes, les experts du GIEC (IPCC 2011)
préconisent une intensification de la politique de remplacement des énergies fossiles en
développant le portefeuille des énergies renouvelables et parmi elles le bois énergie. De plus,
les foréts jouent un role prépondérant dans le systeme climatique, notamment par leur

contribution a la séquestration du dioxyde de carbone (CO,), un des principaux gaz a effet de

Serre.

Les foréts mondiales renferment 861.1 milliards de tonnes de carbone (GtC) dont
362.6 dans la biomasse vivante, 72.6 dans le bois mort et 425.6 dans le sol et la litiere (0-1m).
Ce stock était en augmentation nette de 1.2+0.8 GtC par an sur la période 2000-2007 (in
Loustau et Bosc, 2012), une augmentation qui résulte d’un accroissement moyen de la
production de biomasse des foréts en place de 2.5 GtC par an (soit 26.4% des émissions
d’origine humaine entre 2000 et 2007), contrebalancée par une perte nette par déforestation de
1.2 GtC par an (Pan et al., 2011). Les travaux récents montrent aussi que les foréts tempérées
d’Europe représentent un puits de carbone important (Nabuurs et al. 2003, Loustau 2010) et
que leur production primaire nette (NPP) a augmenté de 67% au cours des 50 dernieres
années (Ciais et al. 2008b). Les raisons évoquées relevent de plusieurs facteurs. Certains sont
imputables aux changements globaux tels que les effets fertilisants du CO, atmosphérique et
des dépots azotés, alors que d’autres sont a relier aux changements des pratiques culturales
telles que la sélection variétale ou la restructuration des couverts (rajeunissement, ...). A court

terme (1 tier du 21°™ s.), les modeles suggerent que ces mémes facteurs auront un effet
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positif sur la production forestiere a venir (Loustau et al. 2005, Ciais et al. 2008b, Dezi et al.
2010). Cependant, sur une plus longue durée, les effets du changement climatique pourraient
inverser la tendance (Ciais et al. 2008b, Dezi et al. 2010), avec des effets négatifs sur le
fonctionnement primaire des foréts en raison des contraintes micrométéorologiques et des
changements dans les régimes de perturbations tels que les sécheresses, les feux, les tempétes
et les agents biotiques (Granier et al. 2007, Sohngen 2008, Nabuurs et al. 2008, Logan et al.
2003, Netherer and Scholf 2010). Parmi les perturbations biotiques, les dégats causés par les
insectes ravageurs devraient augmenter en raison notamment de la hausse des températures
(Robinet and Roques 2010), réduisant la capacité des foréts a stocker du carbone, et donc a
atténuer les causes du changement climatique. Ainsi les prémices du réchauffement global ont
récemment déclenché une pullulation gigantesque de scolytes en Colombie britannique (Bentz
et al. 2010), causant la mort de millions d’arbres et convertissant cette forét en source de

carbone atmosphérique (Kurz et al. 2008). Un cercle vicieux est donc en marche (Figure 1).

Vi -
CO5 atmo 4»? ; % Température <K§> Précipitations .

\

Vagues de chaleur
et sécheresses

.

Insectes
ravageurs

98eydo1s

Rétroaction négative:
couplage climat/insecte

Figure 1: Les effets favorables du changement climatique sur les ravageurs forestiers
pourraient affecter le role de stockage de carbone des foréts et ainsi aggraver 1’augmentation
des taux de gaz a effet serre et leurs effets sur le climat (Rétroaction négative). (NPP = Net
Primary Production)



Plus spécifiquement, les insectes défoliateurs, qu’ils soient permanents ou cycliques,
peuvent impacter de maniere significative la productivité des foréts. Contrairement a certains
ravageurs causant la mort systématique de I’arbre hote, les dégats des insectes défoliateurs
sont plus difficiles a prédire et a intégrer dans les modeles (Pinkard et al. 2011). D’une part
I’effet des défoliations sur la croissance et la productivité des arbres reste mal compris,
intégrant de nombreux processus écophysiologiques au-dela d’une simple réduction de la
photosynthese. D’autre part la réponse des défoliateurs aux changements climatiques est elle-
méme difficile a évaluer car il y a trop peu d’études sur I’effet des hausses de température ou

de la secheresse sur ces ravageurs (Jactel et al. 2011).

La température et les précipitations représentent les vecteurs déterminants des bilans
énergétiques et hydriques des écosystemes en général et sont donc des variables ayant une
influence directe sur la productivité des écosystemes forestiers. Par ailleurs, les études
francaises sur I’évolution future du climat (Dufresnes et al. 2006, Braconnot et Terray 2007,
Braconnot et al. 2009) ont permis de prédire 1I’évolution de ces parametres clés via
I’utilisation de modeles climatiques développés au sein de I’Institut Pierre Simon Laplace
(IPSL) et du Centre National de la Recherche en Météorologie (CNRM). La Figure 2 montre
I’anomalie de températures et de précipitations (2090-2100 versus 2000-2009), centrée sur
I’Europe, suivant un scénario de type A2 (+3.4°C fourchette [2- 5.4°C] a I’horizon 2100 par
rapport a la période 1980-1999).

Malgré des différences d’intensité dans les anomalies prédites, les deux modeles
francais convergent vers une augmentation des températures moyennes annuelles et un déficit
pluviométrique annuel accentué sur la France a la fin de ce siecle. A plus fine échelle, et
toujours selon les scénarios climatiques régionalisés disponibles, la région Sud-Ouest est
exposée a une augmentation de la durée et de 1'intensité des sécheresses estivales au cours des
prochaines décennies (Loustau et al. 2005, Déqué et Cloppet 2010). Ces observations et
projections nous amenent a proposer un schéma global intégrant les interactions entre
contraintes abiotiques (température, précipitations} et biotiques (dégats d’insectes ravageurs)

pesant sur la productivité des écosystemes forestiers (Figure 1).



Modéle du CNRM Modéle de I'lPSL

Anomalie de la j :
température ‘ i
moyenne :

annuelle

" -2 == -
IPGG / CNRM — SRESAZ scenario — Anomalies de la temperature (deg G, IPCC / IPSL — SRESAZ seenario — Anomalies de temperature (deg C)
{2090-2098) comparee a (2000—2009) {2090-2099) comparee a (2000-2009)

Anomalie des
précipitations

=

-
IPGC / CNRM — SRESAZ scenario — Anomalies des precipitations (mm//jour)
ESCRIME {2090-2099) comparee a (2000—2009)

IPCC / IPSL — SRESA2 scenario — Anomalies des precipitations {mm/jour)
{2090-2099) comparee a (2000-2009)

Figure 2 : Résultat des modeles francais sur I’évolution des variables essentielles: température
et précipitations; comparaison de la période 2090-2100 versus 2000-2009. (Schéma adapté de
Braconnot et al. 2009)
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2  Conséquences du changement climatique sur la performance des

insectes forestiers

Rétroaction négative:
couplage climat/insecte

Les effets du climat sur les insectes dépendent de la variable climatique considérée,

mais les mécanismes qui les produisent peuvent étre classés en deux catégories importantes.

Les mécanismes directs agissent sur la physiologie de 1’organisme, les performances
alimentaires ou de dispersion ainsi que sur le cycle de vie de I'insecte concerné. Ces
mécanismes directs, et en particulier ceux liés a la température, sont relativement bien
compris et leurs effets ont pu étre testés expérimentalement (Bergot et al. 2004, Battisti et al.
2005). Cependant, il est souvent difficile d’étendre ces connaissances aux réponses a 1’échelle

des populations et aux dommages associés.

Les mécanismes indirects affectent les performances de I’insecte via la modification
par le climat de la résistance de 1’arbre hote ou de I’action des ennemis naturels, compétiteurs
ou mutualistes. La plupart des travaux de recherche se sont focalisés sur ces mécanismes
indirects tels que les modifications de la vigueur et de la résistance/susceptibilité de 1’arbre
hote attribuables a la sécheresse ou au feu (Rouault et al. 2006), et les changements de
composition chimique et/ou physique des tissus de [’arbre influengant leur qualité

nutritionnelle pour les insectes herbivores (Larsson 2002).
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2.1 L’effet de la température sur la performance des insectes

L’effet de la température peut se traduire par un changement des températures
moyennes ou par un changement de fréquence et d’amplitude des températures extrémes. Les
modeles climatiques prédisent une augmentation graduelle a la fois des températures
moyennes annuelles, avec en particulier de plus fortes températures hivernales moyennes, et
une augmentation des incertitudes et des anomalies météorologiques (Solomon et al. 2007).
La majorité des insectes répondent de maniere positive a I’augmentation des températures car
ce sont des organismes poikilothermes. Ces réponses sont intimement liées a leur physiologie,
leur taux de développement ou de survie, et peuvent en partie déterminer la distribution
géographique de ces especes. Parce que beaucoup d’especes d’insectes sont limitées par des
températures trop basses, des conditions plus chaudes favorisent leur survie notamment
pendant les périodes critiques hivernales (Leather et al. 1993). En conséquence, la distribution
géographique de nombreuses especes peut rapidement évoluer ou a déja évolué vers de plus
hautes latitudes et altitudes avec les changements du climat (Bale et al. 2002). Le gel, en
particulier, est un facteur déterminant pour la survie de nombreux insectes et peut causer de
fortes mortalités pour les especes a développement précoce dans la saison (Leather et al.
1993). Les pullulations d’insectes pourraient donc devenir plus fréquentes car I’augmentation
des températures améliore leur survie et accélere leur développement, augmentant ainsi leur
abondance (Battisti 2006, Cannon 1998). Les réponses des especes aux anomalies de
températures sont elles plus difficiles a prévoir et pourraient dépendre des capacités
d’adaptation de l’espece. Les changements des régimes de température pourrait aussi
influencer la croissance, le niveau de stress et les défenses de ’arbre hote ou encore la
régulation par les ennemis naturels. Cependant, il est important de signaler que les effets de la
température sont quelquefois difficiles a séparer des effets d’autres variables climatiques liées

telles que la sécheresse.

2.1.1 Effets directs de la température sur les insectes:

Les températures hivernales définissent les capacités de survie, les niveaux de
population et la distribution géographique de beaucoup d’especes d’insecte. La distribution de
Rhyacionia buoliana est limitée au nord par des températures inférieures a -28°C et celle de
Lymantria dispar par I'isotherme de -32°C. Pour Elatobium abietinum, la température qui
permet un taux de survie de 50% se situe entre -6.5°C et 14.5°C. La mortalité¢ des ceufs
d’Operophtera brumata et Epirrita autumnata augmente considérablement en dessous de -

33°C (Dajoz, 2000). La distribution nordique de nombreuses especes est donc
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majoritairement limitée par les températures hivernales et non par la distribution de leur hote.
Leur répartition géographique peut donc évoluer rapidement avec 1’augmentation des
températures moyennes hivernales. Un bon exemple est celui de la processionnaire du pin
(Thaumetopoea pityocampa) qui a progressé de 90 km au nord de la Loire en France pendant
les trente dernieres années. Une augmentation des températures hivernales serait a I’origine de
la survie des larves et de la progression du front de migration (Battisti et al. 2005). Des
températures basses peuvent aussi limiter les populations d’autres ravageurs du pin et du
chéne (Szujecki 1998). Les jeunes larves de Panolis flammea (Den et Schiff.) et Diprion pini
L. sont tres sensibles aux faibles températures. Un gel tardif peut se traduire par une mortalité
importante des jeunes larves de Tortrix viridana L. alors qu’un gel précoce peut tuer les ceufs
de Lymantria dispar L. Les larves d’Euproctis chrysorrhoea L. supportent mal les
températures basses au printemps. Un autre exemple illustrant I’effet direct de I’augmentation
des températures hivernales est Elatobium abietum, le principal défoliateur de I’épicéa au
Royaume Uni, dont la population, I’intensité et la fréquence des défoliations causent de plus

en plus de mortalité (Evans et al. 2002).

La mortalité pendant la phase de dormance est également un facteur déterminant car il
controle 1’abondance de certaines especes d’insecte (Pitts and Wall 2005). Des températures
hivernales plus douces peuvent se traduire par une mortalité plus importante des adultes, des
larves et des pupes (Irwin et Lee 2000). Les larves et pupes en hibernation auraient un
métabolisme plus cofiteux et épuiseraient plus vite leurs réserves, diminuant leur chance de
réussir leur développement (Pitts et Wall 2005). En effet, une étude sur le long terme des
insectes ravageurs des arbres et arbustes aux Pays-Bas a montré que depuis 1985, les insectes
hivernant au stade ceuf (e.g. Operophtera brumata, Erannis defoliara et Thaumetopoea
processionea) sont devenus plus abondants que les insectes hivernant aux stades larvaire,
nymphal ou adulte (Moraal et al. 2004, Moraal et Jagers op Akkerhuis, 2008). Cette période a
vu des hivers chauds et humides plus fréquents malgré le fait que d’autres facteurs doivent
étre pris en compte (changement de la composition ou de la gestion des foréts) (Moraal et

Jagers op Akkerhuis 2008).
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2.1.2 Effets indirects de la température sur les insectes:

2.1.2.1 Via Uarbre hote...
La température peut affecter la réponse des insectes via (i) un effet sur la physiologie
ou le statut de défense de 1’arbre héte ou (i1) via la synchronisation entre 1’arbre hote et son

insecte associé.

Le gel peut étre un facteur déterminant modifiant 1’aptitude des arbres a résister ou a
compenser une attaque d’insecte. Bernadski (1983) a montré en Pologne que les arbres
fragilisés des suites de deux hivers tres rigoureux (1928/29 et 1962/63) ont été plus
vulnérables aux dégats de défoliateurs et de xylophages. Dans le cas des xylophages, les
dommages mécaniques provoqués par le gel offrent aux insectes des points d’entrée dans

I’écorce et le bois (Hartmann et Blank 1992, Oszako 2007).

La synchronisation arbre-insecte est un facteur important pour beaucoup de guildes
d’insectes s’alimentant de maniere précoce dans la saison comme Operophtera brumata, car
la ponte des ceufs doit étre synchronisée avec le débourrement et 1’apparition des feuilles
(Evans et al. 2002). Les années ou un décalage physiologique est observé entre 1’insecte et
son hote, les densités de population des Lépidopteres herbivores et les dommages associés
sont réduits (Visser et Holleman 2001, Jepsen et al. 2009). Avec le changement climatique, le
débourrement va tres probablement étre avancé par 1’augmentation des températures pendant
les mois d’hiver et de printemps ; au Pays-Bas, le débourrement du chéne a déja été avancé de
plus de 20 jours au 20°™ siecle (Moraal et al. 2004). Certaines especes évoluent rapidement et
s’adaptent a ces changements de phénologie du débourrement, assurant ainsi le maintien de la
synchronie arbre-insecte. Par exemple, la sélection semble avoir favorisé le génotype
Operophtera brumata caractérisé par un développement lent des ceufs, car la température
augmente plus rapidement la croissance des larves de I'insecte que celle de son arbre hote

Quercus robur (van Asch et al. 2007).

2.1.2.2 ...ou Via les ennemis naturels

Peu d’études se sont intéressées aux effets de I’augmentation de la température sur les
ravageurs via I’effet sur leurs ennemis naturels (parasitoides, prédateurs ou pathogenes). C’est
pourquoi des exemples dans d’autres écosystemes doivent étre utilisés pour illustrer les
mécanismes potentiels (Stacey 2003, Hance et al. 2007, Thomson et al. 2010). Les études
mesurant les effets de la température sur les ennemis naturels, et plus spécifiquement les

parasitoides, de maniere expérimentale (Bezemer et al. 1998) ou en utilisant des gradients
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d’altitude imitant I’augmentation des températures (Hodkinson 2005), suggerent souvent une
augmentation du parasitisme avec la température. Cependant, les mécanismes sous-jacents
sont tres largement méconnus. Des températures plus chaudes pourraient affecter directement
la physiologie et la biologie des ennemis naturels de I’insecte ou indirectement les relations

parasitoide/ pathogene et proies/ prédateurs a travers des mécanismes variés.

A I’aide d’un travail de terrain concernant E. autumnata, Virtanen et Neuvonen (1999)
ont montré que les taux de parasitismes €taient positivement corrélés avec la température
pendant la période larvaire. De fort taux de parasitisme réduiraient donc les dégats sur les
feuilles. D’autant plus que les larves parasitées mangent moins (Ammunét et al. 2009) que
celles ayant échappé aux parasites. Virtanen et Neuvonen (1999) ont suggéré que dans un
climat futur fait d’étés plus chauds, les pullulations de E. autumnata pourraient donc s’avérer
moins intenses. De méme, des hivers plus chauds sont favorables aux nématodes
entomopathogenes et aux spores de champignons susceptibles de contaminer les larves et les
pupes d’insectes. Les adultes, larves ou pupes hivernant dans le sol sont plus vulnérables au

nématode que les ceufs passant I’hiver dans le houppier.

L’effet direct de trés hautes températures sur les parasitoides a été récemment
synthétisé par Hance et al. (2007). Ces températures élevéespeuvent diminuer la fécondité, la
mobilité et la capacité d’orientation et leurs capacités d’apprentissage. Des effets similaires
sont attendus sur les pathogenes et prédateurs. Cependant, alors que des températures
extrémes sont attendues comme défavorables aux ennemis naturels, elles pourraient largement
étre contrebalancées par les effets favorables de 1’augmentation des températures moyennes

hivernales (Stacey 2003).

L’augmentation des températures affecte également les relations ravageur-ennemis
naturels et plus particulierement leur synchronisation temporelle (Thomson et al. 2010). La
phénologie des herbivores et des ennemis naturels réagit souvent a différents seuils et répond
a différents stimulus environnementaux et I’augmentation de la température peut donc affecter
la synchronie de leurs cycles de vie (Dunn 1952, Van Nouhuys and Lei 2004, Thomson et al.
2010). Des températures plus chaudes pourraient également permettre la migration des
insectes qui échapperaient ainsi au moins partiellement a leurs ennemis naturels dans des

régions nouvellement colonisées (Menendez et al. 2008).
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2.2 L’effet de la secheresse sur la performance des insectes

La sécheresse est un phénomene climatique complexe influencé simultanément par la
température et par le manque de précipitation. Ce phénomene a une importance particuliere
dans les régions méditerranéennes et il est connu pour affecter la croissance de 1’arbre,
augmenter son niveau de stress et réduire sa résistance aux bioagresseurs avec des effets a
long terme sur la composition des foréts, leurs structure et fonctionnement (Moore et Allard
2008). La vague de chaleur et la sécheresse associée qui a frappé 1’Europe de 1I’Ouest en 2003
a eu des conséquences sérieuses sur la santé et la productivité des foréts (Annals of Forest

Sciences, special issues 63 (6) 2006).

Méme si I’évolution des régimes de précipitations est plus difficile a anticiper que
celle des températures, les modeles prédisent dans la plupart des cas une diminution des
précipitations estivales en Europe (Blenkinsop et Fowler 2007). En particulier, une
diminution des chutes de pluies annuelles est attendue sur le bassin méditerranéen ou la saison

seche pourrait étre rallongée d’un mois (Giannakopoulos et al. 2009).

Plusieurs articles de syntheses ont listé des exemples de pullulations d’insectes en
Europe en réponse a la sécheresse. Une récente méta-analyse a étudié I’effet de la sécheresse
sur les dégats d’insectes forestiers (Jactel et al. 2012). En moyenne, les ravageurs primaires
vivant dans le bois causent moins de dommage sur des arbres stressés hydriquement. Les
ravageurs primaires vivant dans le feuillage (défoliateurs) causent plus de dégats sur des
arbres stressés hydriquement. Les dégats d’insectes secondaires augmentent avec la sévérité

du stress hydrique.

2.2.1 Effets directs de la secheresse

L’effet de la baisse des précipitations sur la physiologie des insectes herbivores et sur
leur développement est méconnu. On suppose qu’une faible humidité de 1’air pourrait
augmenter la mortalité de I’insecte via une déshydratation (Rouault et al. 2006). Au contraire,
de fortes pluies pourraient balayer de petits insectes vivants a la surface de 1’écorce, comme
les pucerons et les cochenilles ; ces derniers pourraient donc bénéficier de périodes de
sécheresse prolongées (Speight et Wainhouse 1989). La survie de plusieurs insectes
défoliateurs tels que la processionnaire du pin (Dulaurent et al. 2012), Opherata brumata ou
les tenthredes comme Pristiphora abietina (Speight et Wainhouse 1989), qui se
métamorphosent dans la partie superficielle du sol, pourraient étre favorisée par une

diminution de I’humidité du sol. Dans les régions montagneuses, de plus courtes périodes de
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couverture neigeuse seraient défavorables pour les insectes bénéficiant de 1’isolation
thermique de la neige contre le gel comme certains scolytes (Speight et Wainhouse 1989,

Ayres et Lombardero 2000, Netherer et Schopf 2010).

2.2.2 Effets indirects de la sécheresse

2.2.2.1 via Uattractivité de ’hote...

Apres un stress hydrique sévere, les vibrations émanant de la cavitation des tissus de
xyléme pourraient attirer les insectes tels que les xylophages ou les scolytes (Raffa 2001, in
Rouault et al. 2006). L’écorce et le bois des arbres stressés peuvent libérés des composants
chimiques (terpenes et alcools) attractifs pour les agents secondaires tels que les xylophages et
scolytes (Kelsey et Joseph 2001, in Rouault et al. 2006). Le stress hydrique pourrait aussi
favoriser la production de phéromones d’agrégation par les scolytes qui sont dérivés des

composés monoterpéniques de 1’arbre hote (Byers 2004 et Rouault et al. 2006).

2.2.2.2 ...via la qualité nutritionnelle de I’hote...
La sécheresse peut affecter la qualité nutritionnelle de 1’arbre hote pour les insectes

herbivores via une altération du contenu en eau, en carbone et en azote.

Pour les arbres séverement stressés, des teneurs en eau réduites rendent le feuillage
plus coriace, diminuant I’'impact des insectes herbivores tels que certains lépidopteres ou
hyménopteres (Rouault et al. 2006, Netherer et Schopf 2010). Le contenu en eau de la plante
hote est ainsi corrélé positivement a la croissance des larves d’Epirrita autumnata
(Henriksson et al. 2003, in Rouault et al. 2006), d’Operophtera brumata (Tikkanen and
Lyytikdinen-Saarenmaa 2002, in Rouault et al. 2006), de Thaumetopoea pityocampa (Hodar
et al. 2002, dans Rouault et al. 2006) et de Diprion pini (Pasquier-Barre et al. 2001). Le
contenu en eau est aussi critique pour le métabolisme primaire des plantes influencgant ainsi la
syntheése du carbone et donc les provisions de sucres pour les insectes herbivores. Cette
réduction des sucres dans 1’écorce des coniferes pourrait également ralentir le développement

des scolytes et des champignons qu’ils transportent (Speight et Wainhouse 1989).

La sécheresse peut dans certains cas favoriser 1’alimentation des insectes ravageurs
(Mattson et Haak 1987). Le stress hydrique peut mener a 1’augmentation du taux d’acides
aminés suite a I’hydrolyse de protéines entrainant une augmentation du contenu en azote

(White 1984 dans Huberty et Denno 2004). Les insectes défoliateurs par exemple, peuvent
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avoir de meilleures performances sur des arbres soumis a un stress hydrique modéré car les

concentrations en azote foliaire sont plus fortes (Larsson et Bjorkman 1993).

2.2.2.3 ... via les métabolites secondaires impliqués dans la résistance de ’arbre

Les métabolites secondaires (terpenes, tannins, alcaloides), impliqués dans la
résistance de 1’arbre, sont souvent en plus forte concentration dans le feuillage des arbres
stressés, ce qui peut affecter la performance des larves de 1épidopteres comme O. brumata sur

Quercus robur (Buse et Good 1996, in Rouault et al. 2006).

La sécheresse diminue la synthese d’oléorésine normalement utilisée pour éjecter les
scolytes de leurs galeries sous 1’écorce (Lieutier 2004). La résistance de ’arbre stressé est

dans ce cas réduite par le stress.

Cependant, si la résistance de I’arbre hdte aux attaques de scolytes diminue avec le
stress, un stress hydrique modéré menerait a une meilleure résistance via une modification de
I’allocation des réserves vers la production de défenses chimiques (Herms et Mattson 1992).
Les réserves carbonées seraient utilisées pour la synthese de molécules de défense (phénols et
terpenoides) se traduisant par une meilleure résistance de 1’arbre hote aux attaques d’insectes
(Speight and Wainhouse 1989, Herms et Mattson 1992, Lieutier 2004). Dans leurs méta-
analyses, Koricheva et al. (1998) montrent une augmentation des sucres et des aminoacides
libres avec le stress hydrique et Jactel et al. (2012) un niveau de dégats de xylophages

secondaires plus faible sur les arbres ayant subi un stress hydrique limité.

2.3  Enrésumé : ’effet du climat sur les insectes défoliateurs

La performance des insectes défoliateurs nous semble plus spécifiquement intéressante
a analyser. En effet, I’'impact des défoliateurs, cycliques ou permanents, sur la productivité a
court et long terme des foréts est difficile a appréhender et dépend dans un premier temps des
performances du défoliateur. Le climat affectant la performance des insectes défoliateurs, il
rajoute un niveau de complexité a I’étude de leur impact. Voici donc en résumé les effets

attendus du changement climatique sur les dommages d’insectes défoliateurs:

S L’augmentation des températures est susceptible d’avancer la date du débourrement,
affectant la synchronisation entre le défoliateur et son hote et diminuant ainsi les densités et
dommages de défoliateurs. Cependant, certains défoliateurs mettent en place une réponse
adaptative rapide au changement de phénologie de leur héote, ou ne sont pas affectés par la

phénologie de débourrement foliaire (défoliateurs de coniferes).
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L 3 Le contenu réduit en eau rend le feuillage plus coriace pour les herbivores.
L 3 La sécheresse peut augmenter la mortalité des défoliateurs par déshydratation

.
s Une sécheresse modérée favorise la synthése de composés de défenses affectant la

performance du défoliateur.

L 3 Effet indirect défavorable de I’augmentation des températures sur les dégats de

défoliateurs via I’augmentation du parasitisme.

& Effet direct positif de I’augmentation des températures sur la fréquence,

I’intensité et la distribution géographique des défoliations.

& La survie des défoliateurs pendant la métamorphose (dans le sol) peut étre

favorisée par une plus faible humidité du sol.

(W]
= La sécheresse favorise I’alimentation des ravageurs via I’augmentation de 1’azote

foliaire.

& Effet indirect favorable de I’occurrence d’événements extrémes tel que le gel

(Ies hivers rigoureux) qui rend 1’arbre hote plus vulnérable aux dégats de défoliateur.

= Effet indirect favorable de températures extrémes (chaudes) pour les défoliateurs

car elles sont défavorables aux ennemis naturels (parasites, pathogenes et prédateurs).

= Effet indirect favorable de I’augmentation des températures qui peut favoriser
les pullulations de défoliateurs en affectant la synchronisation temporelle et spatiale du

couple ravageur-ennemis naturels

Les changements climatiques vont donc trés probablement modifier le comportement

des insectes ravageurs affectant ainsi I’intensité et la fréquence de leurs pullulations. Les

insectes défoliateurs en particulier, a 1’image de la processionnaire du pin, semblent

majoritairement favorisés par les changements climatiques et devraient donc affecter la

croissance et la survie des arbres de maniere significative, en consommant une part plus

importante de leur feuillage et donc en réduisant leur activité photosynthétique. Il convient

donc de mieux estimer cet impact.
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3 Delaréponse de I’arbre a la défoliation

Insectes
ravageurs

R P T

Rétroactionnégative:
couplage climat/insecte

La réponse de I’arbre a la défoliation a fait I’objet de nombreuses études. Néanmoins,
notre compréhension mécanistique de la réponse de I’arbre a la défoliation reste fragile
(Agrawal 2005). En plus de son effet souvent négatif sur la biomasse totale et la productivité
de I’arbre (Chen et al. 2002), la défoliation est aussi la cause de réponses physiologiques
variées affectant différents métabolismes. Ces réponses sont loin d’étre faciles a cerner car de
tres nombreux facteurs interviennent. Il apparait cependant que la réponse de 1’arbre a la

défoliation dépend surtout :
e des caractéristiques de la défoliation et donc de 1’agent défoliateur

e des caractéristiques de I’arbre hote, du peuplement et des facteurs environnementaux

3.1 Caractéristique d’une défoliation et réponse de I’arbre héte

3.1.1 L’intensité de la défoliation

La réponse de I’arbre hote dépend d’abord de I’intensité de la défoliation (Kolb et al.
1999, Piene et Little 1990). La défoliation affectant I’arbre dans un premier temps par une
dégradation de 1’appareil photosynthétique, il est donc logique de considérer que la réponse

de I’arbre est proportionnelle a I’intensité de la défoliation (Kulman 1971).
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Cependant la défoliation affecte également les réserves carbonées et leur allocation dans
les différents organes de la plante (Mc Naughton and Chapin 1985, Eyles et al. 2009). Les
sucres non-structuraux, généralement considérés comme une réserve d’énergie pour la
biosyntheése, pourraient jouer un role de tampon permettant un maintien de la croissance
malgré I’altération de la photosyntheése engendrée par la défoliation (Eyles et al. 2009,
Pinkard et al. 2011). De méme d’autres études ont montré que les plantes pouvaient
compenser 'effet d’une défoliation (Trumble et al. 1993, Harris and Turner 1994, Heichel
and Turner 1983), en augmentant I’efficacité des processus de photosynthése (augmentation
de I’assimilation de CO,) sur le feuillage résiduel ou en produisant des repousses (Heichel and
Turner 1983, Reich et al. 1993, Quentin et al. 2010). La réponse de la croissance des arbres a
la défoliation pourrait donc ne pas €tre linéaire, intervenant seulement au-dela d’un certain
seuil minimum de perte foliaire. En effet, de faibles défoliations pourraient ne pas affecter
(Reich et al. 1993, Vanderklein et Reich 1999) ou méme augmenter la croissance en biomasse
(Harris 1974, McNaughton 1983). En tous cas, la biomasse des plantes ne semble pas étre
toujours réduite en proportion de la réduction de la surface foliaire (Harris 1974, Bassman et

al. 1982, Reich et al. 1993).

3.1.2 La période et la récurrence des défoliations

La réponse de I’arbre hote dépend aussi du timing de la défoliation (Honkanen et al. 1994,
Wainhouse 2005). Par exemple, une défoliation tardive provoque de plus importantes pertes
de croissance pour I’ Eucalyptus (Eucalyptus globulus) qu’une défoliation de début de saison
(Pinkard et al. 2007). L’effet du timing de la défoliation pourrait notamment dépendre des
dynamiques journaliere et saisonniere des réserves carbonées de 1’arbre hote (Loescher et al.

1990, Webb et Kilpatrick 1993).

La répétition des épisodes de défoliation (Vanderklein and Reich 1999) peut également
influencer la réponse de 1’arbre hote. Des défoliations répétées peuvent provoquer des dégats
plus importants et de plus longue durée. Par exemple, Mayfield (2005) constate une perte de
croissance significative du pin blanc (Pinus strobus) suite a deux années consécutives de
défoliation par le pamphile a téte rouge (Acantholyda erythrocephala (L.)) et cette perte de
croissance s’aggrave avec les années pour atteindre un maximum de 97% de pertes apres cinq
ans de défoliations cumulés. Inversement, Ives et Nairn (1966) observent une diminution de la
croissance radiale du Méleze (Larix laricina) rapidement aprés une défoliation partielle de
I’arbre; les années suivantes de défoliation ne provoquent aucune perte de croissance

supplémentaire.
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3.1.3 Le patron de défoliation

L’effet de 1’herbivorie sur I’arbre varie avec 1’organe consommé (Haukioja et al.
1990). Ainsi la consommation d’un bourgeon peut avoir un effet positif sur la croissance en
modifiant le pattern de dominance apicale de I’arbre hote (Honkanen et al. 1994). De méme la
réponse de I’arbre hote a la perte foliaire semble dépendre de 1’age et de la position du
feuillage endommagé (Haukioja et al. 1990, Honkanen et al. 1994, Pinkard et al. 2006). Par
exemple, pour I’Eucalyptus, une défoliation de la partie haute du houppier a un impact plus
important sur la croissance que la partie basse du houppier (Pinkard et al. 2006). Hokanen
(1994) a montré par ailleurs que la position de la pousse défeuillée modulait la réponse en
croissance des pousses situées au dessus et en dessous de cette pousse. Mayfield et al. (2005)
proposent également que la cohorte d’aiguille défoliée, liée au choix du défoliateur, explique
I’absence ou la présence d’un délai entre les réponses en croissance du haut et du bas du tronc

pour I’épicéa, le pin et le sapin.

3.2  Caractéristiques et vulnérabilité de ’arbre hote

3.2.1 L’essence de l’arbre hote

Le degré de vulnérabilité aux défoliations par les insectes varie en fonction de
I’essence de I’arbre (Vanderklein and Reich 1999) et/ou de son génotype (Sanchez-Martinez
and Wagner 1994). Par exemple les chénes (Quercus spp.) survivent fréquemment a des
épisodes répétés de défoliation par le Bombyx disparate alors que les pruches du Canada

(Tsuga canadensis L. Carr) peuvent mourir des suites d’un seul épisode de défoliation

(Campbell et Sloan 1977, Twery 1990).

Des regroupements d’especes de plante en fonction de leur réponse a la défoliation
(groupes fonctionnels) on été tentés (Feeny 1976, Mooney and Gulmon 1982, Coley 1988).
Bryant et al. (1983) par exemple ont proposé que cette réponse dépende de la longévité des
feuilles. L’hypothese d’une sensibilité plus importante des arbres a feuilles persistantes a une
défoliation a ainsi été avancée compte tenu du codt initial en carbone plus élevé de remise en

place de leur feuillage par rapport aux arbres a feuilles caduques.

Cependant, cette hypothése ne considérait pas les mécanismes de compensation
(principalement photosynthétique) a la perte de feuillage engendrée par la défoliation (Harris
1974, Heichel et Turner 1983, Trumble et al. 1993). Le niveau de défoliation au-dela duquel

la compensation est insuffisante pour éviter une perte de production varie lui aussi tres
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largement en fonction des especes (Pinkard et Beadle 2000). Par exemple, cette limite est
assez haute pour I’Eucalyptus, connu pour son taux de croissance tres élevé, qui peut
completement et rapidement compenser une défoliation de 50% (Pinkard et Beadle 1998).
Cette limite est souvent bien en deca pour les autres especes (Hoogesteger et Karlsson 1992,
Reich et al. 1993, Layne and Flore 1995, Lavigne et al. 2001) ce qui suggere un lien avec le
taux de croissance intrinseque de 1’espece. Le pin rouge (Pinus resinosa) par exemple ne peut

compenser 1’effet d’une défoliation au-dela de 25% de dégats (Reich et al. 1993).

De plus, une partie significative des réserves carbonées (Li et al. 2002) et d’azote (Millard
et al. 2001) semble présente dans le feuillage chez les coniferes. Pour ces derniers, la
défoliation peut donc potentiellement provoquer une exportation significative de ressources
carbonées et azotées augmentant la vulnérabilité des coniferes a une défoliation. Toujours
chez les coniferes (Pinus cembra), une restauration rapide des réserves carbonées apres
défoliation a été observée (Li et al. 2002; Roitto et al. 2003). Ce résultat suggere que la
vulnérabilité des coniferes ne pourrait s’expliquer par la seule limitation carbonée puisque

celle-ci se révele transitoire (Palacio et al. 2011, 2012).

3.2.2 L’ontogénie de ’arbre hote

Seules quelques études fondées sur des observations nous donnent des indications au sujet
de I’évolution de la susceptibilité et de la vulnérabilité de 1’arbre hote a une défoliation en
fonction de son age. Les études expérimentales s’intéressant a 1’effet de 1’age sur la réponse

de I’arbre hote a une défoliation sont elles tres rares (Quentin et al. 2011).

N

L’age pourrait d’abord modifier la probabilité de ’arbre a étre attaqué. Par exemple,
Taylor et Mac Lean (2009) ont observé que I’'intensité de la pullulation de la tordeuse des
bourgeons de I'épinette augmente avec 1’age du peuplement. De méme, seuls les pins

maritimes de plus de 5 a 7 ans sont infestés par la processionnaire du pin (obs. pers.).

Ensuite la vulnérabilité de I’arbre a une défoliation pourrait également augmenter avec
I’age. Des études ont rapporté de plus fort taux de mortalité liés a la tordeuse de 1’épinette
pour des arbres plus agés (Baskerville 1975). Mac Lean (1980) a ainsi constaté 42% de
mortalité dans des jeunes peuplements immatures et 85% de mortalité dans des peuplements
matures de sapin baumier (Abies balsamea). Une explication possible serait le ralentissement
naturel de la croissance du sapin baumier a partir de 70-90 ans (Bakuzis et Hansen 1965,

Porter et al. 2001, Taylor et Mac Lean 2005).
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La majorité des études expérimentales sur 1’effet des défoliations pour la croissance des
arbres se s’est concentrée sur des jeunes arbres (<3 ans) (Quentin et al. 2011). Les jeunes
arbres sont en effet souvent tres réactifs a la défoliation (Boege, 2005) et plus faciles a étudier
d’un point de vue logistique que les plus vieux arbres. Malheureusement, une telle approche
empéche de connaitre et de comprendre 1’importance de 1’ontogénie et donc de la taille de
I’arbre hote dans sa réponse a une telle perturbation. Le ratio carbone/nutriments, les capacités
de réserve carbonée et le rapport biomasse des pousses / des racines augmentent avec 1’age et
la taille de I’arbre alors que le taux de croissance et I’activité métabolique eux diminuent
(Medhurst et al. 1999) ce qui suggere une réponse différenciée a la défoliation en fonction de
I’age. Mais I’effet de la défoliation sur I’architecture du houppier des vieux arbres (Buck-
Sorlin and Bell 2000, Ericsson et al. 1980, Krause and Raffa 1996 and Puntieri et al. 2006) et
leur capacité a réallouer de la biomasse (Krause and Raffa 1996) et des ressources (Boege

2005 and Ericsson et al. 1980) sont méconnues.

Parmi le peu d’études expérimentales disponibles sur des arbres relativement grands, les
pins rouges (Pinus resinosa Hook.) agés de 10 ans voient leur croissance radiale
immédiatement réduite des suites de la défoliation (Krause et Raffa 1996). Les Eucalyptus
apres fermeture du couvert (4 ans !) répondent, quant a eux, de maniere identique aux jeunes
peuplements (1-2 ans) et sont capables de compenser, en terme de croissance, pour une

défoliation de 45% du houppier (Quentin et al. 2011).

Il semble cependant que la tolérance des arbres a de nombreux stress environnementaux
augmente avec 1’age de 1’arbre, principalement en raison de I’accumulation des carbones non
structuraux (Niinemets 2010). En effet, la fraction de biomasse du tronc et des racines
augmente avec la taille de ’arbre (Messier et Nikinmaa 2000, Claveau et al. 2005). De plus,
la concentration en sucre non structuraux augmente aussi avec la taille de I’arbre. Les réserves
en carbones non structuraux (amidon et sucres solubles) dans le tronc et les racines
augmentent donc avec 1’age de ’arbre et sont potentiellement mobilisables en cas de stress
car la croissance serait plus inhibée par les stress que la photosynthese chez les arbres plus
agés (Korner 2003, Sala et Hoch 2009). Il conviendrait donc de vérifier cet effet pour la

défoliation, notamment en développant des études expérimentales appropriées.

3.2.3 Une vulnérabilité accrue a la défoliation en cas de stress abiotique
Les facteurs environnementaux peuvent affecter la réponse de I’arbre a la défoliation

(Prins et Verkaar 1992, Hinkanen et al. 1999, Eyles et al. 2009). Les stress abiotiques tels que
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la sécheresse, les feux ou le gel semblent ainsi augmenter la vulnérabilité de 1I’arbre hote a une
défoliation (Davidson et al. 2001). Inversement, la richesse minérale ou la disponibilité en eau
peuvent augmenter les taux de photosyntheése et donc le taux de compensation apres
défoliation (Prins et Verkaar 1992, Otronen et Rosenlund 2001, Suzuki et Takano 2004). La
disponibilité en eau et en nutriments pour la plante hote peut aussi avoir 1’effet inverse car elle
peut favoriser la performance et la ponte des ravageurs, augmentant ainsi la sévérité de leurs
dommages (Forkner et Hunter 2000, Lower et Orians 2003, Rekhi et al 2004, Prudic et al.
2005). Cependant, compte de tenu de la pauvreté de la littérature sur ce sujet, la réponse de
I’arbre aux effets combinés d’une défoliation et d’un stress abiotique (tel que le stress

hydrique) est encore méconnue (Quentin et al. 2011).

4 Structure du manuscrit de these :

L’impact des défoliateurs sur le fonctionnement des écosystemes forestiers,
contrairement a celui d’autres ravageurs comme les scolytes, est difficile a prédire. En effet,
ne tuant pas immédiatement son hote, I’effet des défoliations sur la productivité de 1’arbre est
le résultat de nombreux mécanismes qu’il faut de surcroit intégrer a différentes échelles
spatiales et temporelles. Les enjeux portés par 1’étude de la défoliation sont d’autant plus
importants que les pullulations d’insectes défoliateurs semblent actuellement favorisées par

I’évolution du climat.

L’objectif de ce travail est de mieux estimer et comprendre 1’effet des défoliations de
la processionnaire du pin sur le pin maritime. Les pullulations de la processionnaire du pin
sont cycliques et sont favorisées par I’évolution du climat prédite comme particulicrement
intense dans le Sud-Ouest de la France. Il est donc d’importance majeure d’évaluer et de
comprendre 1’impact de ce défoliateur sur la productivité de I’essence majoritaire dans le
massif des Landes de Gascogne, premiere région forestiere de France pour la production de
biomasse ligneuse. Le pin maritime et la processionnaire du pin sont des organismes bien
connus et ce modele d’étude semble particulierement pertinent pour répondre a quelques unes
des nombreuses problématiques concernant 1’impact des défoliations sur la production

primaire des foréts.
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4.1 Choix des modeles biologiques :

4.1.1 Le pin maritime dans le massif des landes de Gascogne:

Le modele principal de notre étude est la forét de plantation de pin maritime du Sud-Ouest
de la France (massif des Landes de Gascogne). Cette forét mono-spécifique présente une
grande homogénéité de composition avec pres d'un million d’hectares de peuplements purs
(soit la plus grande forét de plantation d’Europe), avec donc un risque important que les
dommages forestiers s'étendent sur de vastes surfaces. En effet, une plus grande sensibilité
des foréts pures aux dégats d’insectes a été démontrée (Jactel et al. 2007). Les peuplements
étant conduits en futaie réguliere, le massif présente également une homogénéité de structure
malgré un morcellement avéré. Ce massif a également été choisi pour sa représentativité des
foréts de plantations du Sud-Ouest de 1I’Europe, région européenne proportionnellement la
plus affectée par les insectes et maladies (10 % de la surface forestiere), les tempétes (6,1 %)
et les feux de foréts (1,3 %) contre 2,7 %, 2,1 % et 0,1 % respectivement pour la moyenne
des 27 pays de I’Union en 2005 (MCPFE, 2007). De plus, selon le méme rapport, ces foréts
de plantations voient leurs surfaces augmenter constamment en FEurope (de 10,9 a
13,3 millions d’hectares entre 1995 et 2010). A I’échelle mondiale, elles devraient contribuer
a pres de 50 % de la production de bois d’ici 2015 (FAO - FRA 2005). Du fait de leur forte
productivité, ces plantations forestieres alimentent d'importantes filieres « bois-papier » et
s’orientent désormais vers la production de « bois énergie ». La problématique développée
dans ce travail de these pourrait donc trouver un écho particulier aupres des gestionnaires et

décideurs en charge de la productivité et de la santé de ces foréts.

Enfin, I’homogénéité des conditions pédo-climatiques de ce type d'écosysteme forestier,
comparativement aux foréts naturelles, rend plus facile le contrdle expérimental ou la prise en
compte des contraintes environnementales qui peuvent interférer avec I’effet des défoliations.
Le massif landais est soumis a un climat océanique atlantique caractérisé par une sécheresse
estivale récurrente. Ces conditions permettent donc de bien tester I’effet des interactions entre

défoliations et stress hydrique sur la croissance du pin maritime.

4.1.2 La processionnaire du pin :

La processionnaire du pin (Thaumetopoea pityocampa, Dennis & Schiffer-Miiller)
(Lepidoptera, Notodontidae) est le principal insecte défoliateur du pin et du cedre du Sud de
I’Europe (Devkota et Schmidt 1990, Masutti and Battisti, 1990) et du Nord de I’ Afrique (FAO

2010). Pendant les 10 dernieres années, son aire géographique s’est étendue en latitude et
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altitude probablement en réponse a 1’augmentation des températures hivernales (Battisti et al.
2005, Robinet et al. 2007). Les niveaux d’infestation de la processionnaire connaissent des

phases de pullulation cycliques tous les 6 a 8 ans (Robinet 2006).

Le cycle de vie de la processionnaire est généralement annuel mais peut s’étendre sur
plusieurs années en fonction de la durée de la diapause nymphale et selon les conditions du
milieu, montrant une forte plasticité phénologique de I’espece en fonction de la latitude et de
I’altitude (Démolin 1974). La phase adulte du cycle de vie de la processionnaire a été
précisément décrite par Démolin (1969). Dans le Sud-Ouest de la France, I’émergence des
adultes a lieu au cours de I’été, entre la fin du mois de juin et la fin du mois d’aodt. Le
papillon gagne rapidement un emplacement surélevé proche (tige, herbe, branche) pour
s’envoler. A la tombée de la nuit, les femelles émettent une phéromone sexuelle pour attirer
les males. Apres accouplement, la femelle recherche un arbre hote pour pondre. Elle le choisit
en fonction de sa silhouette (Démolin 1969) ou peut-étre de composés volatiles d’origine
terpénique (Zhang et al. 2003, Paiva et al. 2010). La ponte, en forme de manchon autour de

deux aiguilles de I’année, contient en moyenne 100 a 200 ceufs.

Les ceufs éclosent en été, entre 30 et 45 jours apres 1’accouplement. La vie larvaire
comporte 5 stades, de L1 a LS, au cours desquels les chenilles d’une méme ponte resteront
groupées pour s’alimenter. Du fait d’un développement hivernal, ce grégarisme est essentiel a
leur survie. Au stade L1, les chenilles tissent un réseau de soies tres 1éger autour de la ponte
(appelé pré-nid). Des I’arrivée des premiers froids, la colonie entreprend le tissage d’un nid
d’hiver qui capte les rayons du soleil et lui permet de résister aux températures basses
(Démolin 1965). La nuit, lorsque la température dépasse 0°C, les chenilles quittent le nid pour
s’alimenter (Hoch et al. 2009). Les chenilles commencent par se nourrir des vieilles aiguilles
mais peuvent également se nourrir des aiguilles de 1’année si nécessaire, jusqu’a défolier

I’arbre hote entierement.
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Figure 3 : Comparaison du cycle biologique de la processionnaire du pin et de la phénologie
foliaire du pin maritime.

La procession de nymphose, qui donne son nom vernaculaire a I’espece, a lieu en
général a la fin de I'hiver entre décembre et mars. Les chenilles parvenues a maturité
descendent le long du tronc de 1’arbre hote pour trouver une zone de sol éclairée et meuble en
bordure de parcelle et s’y enfouir (Démolin 1971). Les chrysalides de processionnaire du pin
survivent mieux dans le sol des milieux ouverts que sous couvert forestier (de pin ou de
feuillus), du fait d’'une température et d’une humidité plus élevées (Dulaurent et al. 2012).
Apres 1’enfouissement, la chenille se transforme en chrysalide et entre en diapause pour une
durée d’environ 4 mois, mais qui peut se prolonger jusqu’a deux ou trois ans dans le cas de

conditions défavorables (Démolin 1974).
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4.2  Objectifs et structure de la these
Objectif n°1: Quantifier la relation entre intensité de la défoliation et perte de

croissance

Un bon nombre d’études a évalué les pertes de croissance engendrées par les défoliations
des processionnaires du pin et du cedre. Cependant, comme pour beaucoup d’insectes
défoliateurs (Wainhouse 2005), des méthodes variées ont été€ utilisées pour quantifier ces
pertes de croissance : mesure de 1’accroissement de cernes (dendrochronologie), comparaison
des circonférences, hauteurs ou volume entre arbres défoliés et non défoliés ou comparaison
avant et apres défoliation de la croissance d’un méme arbre. La diversité de ces approches
méthodologiques rend difficile I’évaluation quantitative de la relation entre perte de

croissance et intensité des défoliations de processionnaires. Notrre 1% objectif se résume a :

(1) Déterminer si les défoliations de processionnaires affectent significativement la
croissance des pins et des cedres. L’enjeu est de synthétiser de manicre
quantitative les résultats de toutes les études publiées sur le sujet jusqu’en 2011, a
I’échelle de 1’aire de distribution des processionnaires (du Sud de I’Europe au
Nord de I’Afrique). La méta-analyse permet, en s’appuyant sur un ensemble
d’outils statistiques, de combiner les résultats d’études indépendantes afin
d’évaluer I’effet global d’un facteur particulier et d’étudier 1’effet de covariables

(comme 1’age des arbres).

(i1) Profiter de la pullulation exceptionnelle de processionnaire du pin durant I’hiver 2009-
2010 pour caractériser de maniere expérimentale la relation liant perte de
croissance chez le pin maritime et intensité de la défoliation par T. pityocampa. La
notation de I’intensité de défoliation (de 0 a 100%) et les mesures de croissance

sont homogenes sur tout le dispositif.
Objectif n°2 : Mieux comprendre la réponse de I’arbre hote aux défoliations

¢ Quels sont les mécanismes physiologiques sous-jacents a ’effet de la défoliation

sur ’arbre hote ?

La littérature rapporte des réponses variées de 1’arbre hote a la défoliation et les réponses

aux contraintes carbonées et azotées imposées par la défoliation sont encore méconnues
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(Eyles et al 2009, Pinkard et al. 2010). Elles pourraient pourtant permettre de mieux

comprendre les réponses en croissance a la défoliation.

L’objectif est donc de comprendre en quoi les ressources carbonées et azotées guident les

réponses en croissance du pin maritime a la défoliation par la processionnaire du pin.
¢ Ontogénie et réponse de I’arbre a la défoliation

L’étude de I’effet défoliation sur des arbres d’ages contrastés est trés peu documentée.
Beaucoup d’études se sont concentrées sur des arbres jeunes pour des raisons logistiques.
Quantifier et tenter de comprendre les réponses a une défoliation pour des arbres d’ages variés

est digne d’intérét a la fois pour :

v Les gestionnaires et propriétaires forestiers qui sont concernés par ’effet de la

défoliation sur des peuplements de tous ages.

v' La communauté scientifique pour qui 1’étude d’arbres a différents stades de
développement pourrait éclaircir les mécanismes écophysiologiques sous-jacents a

I’effet de la défoliation.

Objectif n°3 : Analyser ’effet combiné d’un stress hydrique et de défoliations par la
processionnaire du pin pour mieux anticiper les conséquences du changement

climatique

Alors que la tres grande majorité des études ne s’intéressent, dans le cadre du
changement climatique, qu’a I’effet d’un seul type de stress, nous pensons que le risque
principal a court terme pouvant fragiliser les écosystemes forestiers est la multiplication des

stress pouvant étre de nature différente et subits concomitamment ou successivement.

Dans le cadre du massif Landais, les défoliations de processionnaire sont souvent
couplées a des épisodes de sécheresse estivale. Or les effets cumulés d’une défoliation et d’un
stress hydrique sur la croissance des arbres et les mécanismes sous-jacents n’ont fait 1’objet

que de tres rares études expérimentales a travers le monde...

Nous avons donc développé une étude expérimentale sur le terrain ou défoliation
artificielle et stress hydrique ont été appliqués conjointement sur des pins maritimes de 10
ans. L’objectif était de quantifier et de comprendre la réponse de 1’arbre en croissance a la

combinaison de ces deux stress biotique et abiotique.
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Objectifs transverses

Article 1 :

Méta-analyse

Article 2

Etude expérimentale

Article 3

Etude expérimentale

Quantifier la relation
entre I’intensité
défoliation et la perte

de production

Revue
bibliographique des
pertes de croissance
dues aux especes du
genre Thaumetopoea

chez le pin et le cedre

Effet d’un épisode de
défoliation naturelle
exceptionnel sur la
croissance radiale du

pin maritime

Effet d’une

défoliation artificielle

Mieux comprendre
la réponse de I’arbre

hoéte a la défoliation

Effet de I’age

Effet de I’age et
réponse
écophysiologique de

I’arbre hote

Réponse
écophysiologique de

I’arbre hote

Observer et
comprendre la
combinaison d’aléas
biotiques et

abiotiques

Effets combinés de la
défoliation et du

stress hydrique

Ce manuscript comprend trois chapitres, rédigés sous forme d’articles scientifiques :

(i) Revue quantitative de I’effet des défoliations des processionnaires sur différentes

especes de pins et de cedres.

(i1) Etude de I’effet d’un gradient d’intensité de défoliation naturelle de la processionnaire

du pin sur une chrono-séquence de pin maritime.

(iii) Effet combinés du stress hydrique et de la défoliation.

Une discussion générale ou des résultats complémentaires sont ensuite apportés constitue

le cinquieme chapitre.
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Abstract

« Context Forests are important carbon sinks, but increasing
temperatures may favour increases in insect populations, result-
ing in greater damage to trees. This, in turn, would lead to lower
levels of carbon sequestration, intensifying global warming.

« Aim It is therefore important to predict the impact of
insect defoliation on tree growth accurately. The main
insect defoliators of conifers in Southern Europe and
North Africa are pine and cedar processionary moths
(Lepidoptera, Thaumetopoeidae).

« Method We conducted a meta-analysis based on 45 study
cases, to estimate the effect of processionary moth defolia-
tion on tree growth.

+ Result Overall, processionary moth defoliation had a sig-
nificant impact on tree growth, regardless of the tree and
moth species considered. Mean relative tree growth loss
increased with the rate of defoliation levelling out at ca.
50 %; it was significantly larger for young than for old trees.
« Conclusion These results suggest that estimates of proces-
sionary moth defoliation could easily be incorporated into tree
growth models, to predict the effect of processionary moth
outbreaks on carbon sequestration in Mediterranean forests.
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1 Introduction

Forest ecosystems are major terrestrial carbon sinks (Hyvonen
et al. 2007). In Europe, carbon sequestration in forests has
increased in recent decades, mostly due to sustained increases
in woody biomass (Luyssaert et al. 2010). However, some of
this biomass is lost through natural disturbances, such as forest
fires, windfalls and insect damage (Nabuurs et al. 2008). In the
context of climate change, the predicted increase in net pri-
mary production (Nemani et al. 2003) due to higher temper-
atures and CO, concentrations may therefore be offset by
changes in the frequency and intensity of biotic disturbances
(Logan et al. 2003; Netherer and Schopf 2010). Early signs of
global warming recently triggered a large-scale outbreak of
mountain pine beetle in British Columbia (Bentz et al. 2010)
resulting in the death of millions of trees and converting the
pine forest from a carbon sink to a source of atmospheric
carbon (Kurz et al. 2008). Insect defoliators are likely to have
the same impact on forest ecosystems (Dymond 2010). In the
shorter term, insect defoliation may also result in lost timber
production (Alfaro 1991; Twery 1990). There is therefore a
need to improve our knowledge of the consequences of insect
defoliation for tree growth and carbon sequestration (Pinkard
etal. 2011).

Due to their faster growth, conifers sequester carbon
more effectively than broad-leaved species (Hyvonen et al.
2007). However, the defoliation of conifers by insect herbi-
vores may have more severe effects on tree growth (Parsons
et al. 2003), particularly because, unlike broad-leaved trees
(and larch), they display no reflush growth after foliage
consumption (Wainhouse 2005). Heavy defoliation of pine,
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spruce or larch can result in a decrease in stem growth of
more than 50 % (Kulman 1971) and the amount of this
reduced growth is thought to be linearly proportional to
defoliation intensity (Kulman 1971). However, this relation-
ship may be affected by additional factors, such as site
conditions, stand age and density, recurrence and time of
defoliation (Wainhouse 2005).

The main insect defoliators of conifers in Southern
Europe and North Africa are the pine or cedar processionary
moths (Lepidoptera, Thaumetopoeidae): Thaumetopoea
pityocampa (Dennis and Schiff.), Thaumetopoea wilkinsoni
(Tams), Thaumetopoea bonjeani (Powel) and Traumato-
campa ispartaensis (Doganlar and Avci). T. pityocampa is
oligophagous on pines and cedars in Mediterranean
countries (Devkota and Schmidt 1990; Masutti and Battisti
1990). T. wilkinsoni occurs in the eastern part of the Med-
iterranean Basin (in Turkey, for example) and its main hosts
are Pinus brutia, Pinus halepensis and Pinus nigra (Halperin
1990). T bonjeani is present in North Africa, where it feeds
principally on Cedrus sp. (Gachi et al. 2005). The cedar
processionary moth, previously known as Thaumetopoea sol-
itaria (Freyer), has been observed in Turkey since 1975 and
was identified as a new species named 7. ispartaensis in 2001.
T. ispartaensis is one of the most dangerous pests of Cedrus
libani in the Middle East (Avci 2003).

The processionary moth larvae prefer to feed on mature
needles but may also feed on young needles, potentially
resulting in defoliation of up to 100 % of crown volume.
Defoliation decreases the activity of needles and their avail-
ability for photosynthesis, resulting in significant impact on
tree growth (Hodar et al. 2003). Severe, repeated defoliation
may even lead to the death of the tree, particularly if the tree
is young or soil conditions are poor, because trees weakened
by defoliation are more susceptible to secondary pests, such
as bark beetles. In the last decade, it has been shown that 7
pityocampa is spreading towards higher latitudes and alti-
tudes, probably due to the global warming (Battisti et al.
2005; Robinet et al. 2007). For both peri-Mediterranean
forests and more northern pine forests that are potentially
susceptible to invasion, it is therefore important to better
predict the impact of processionary moth damage on eco-
system functioning.

Several studies have evaluated the loss of tree growth due
to processionary moth defoliation (Table 1). However, as for
many other insect defoliators (Wainhouse 2005), many dif-
ferent methods have been used to quantify these losses.
These methods have included the measurement of annual
rings (i.e. dendrochronology), comparing tree circumfer-
ence, height or volume between defoliated and unaffected
trees or comparing growth in the same tree before and after
attacks. This diversity of methodological approaches pre-
vents generalisations regarding the patterns of tree growth in
response to processionary moth defoliation. Moreover, the
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lack of consistency in estimates of defoliation rate and the
use of different tree species of different ages in these studies
makes it difficult to draw firm conclusions about the rela-
tionship between growth loss and defoliation severity. We
circumvented these problems, by carrying out a meta-
analysis of existing studies to address the question of the
impacts of processionary moth defoliation on pine or cedar
growth. Meta-analysis is based on the use of a set of statis-
tical tools to combine the outcomes of independent studies
for evaluations of the overall effect of a particular factor
and for assessing the influence of covariates on this
effect (Gurevitch and Hedges 1999). Our main objectives
were: (1) to determine whether processionary moth defoli-
ation significantly effects tree growth, (2) to determine
whether this effect increased significantly with the intensity
of defoliation and (3) to investigate whether growth responses
to processionary moth defoliation differed between young and
mature trees.

2 Materials and methods
2.1 Data collection

We searched for studies investigating the effect of pine
processionary moth defoliation on tree growth in online
bibliographic databases (ISI Web of Knowledge and Goo-
gle Scholar). Keyword searches were conducted with var-
ious combinations of relevant terms, such as: Pinus or
Cedrus or pine or cedar, processionary or Thaumetopoea,
defoliation or damage and radial or diameter or circum-
ference or height or volume or growth. We also searched
the references cited in relevant publications. Studies were
included in the meta-analysis if they met the following
four criteria:

1. Tree growth, estimated with circumference, height or
volume variables, was compared between naturally
defoliated and unaffected (control) trees. We excluded
studies dealing with artificial defoliation because artifi-
cial defoliation might not correctly mimic the natural
process of processionary moth defoliation in terms of
timing and needle choice (Quentin et al. 2010).

2. Defoliation rate was estimated as percent defoliation,
stratified into classes.

3. The mean of the growth response variable, a measure of
its variance and the sample size for both defoliated and
control trees were reported in the text or could be
determined by the digitisation of graphs.

4. The reported paired comparison of growth, between
defoliated and control trees, was made with the same
experimental or observational protocol, on the same
date and in the same region.
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Our literature search identified 24 published studies de-
scribing the effect of processionary moth on tree growth. Six
of these studies had insufficient statistical data, four lacked
information about defoliation rate and two were based on
artificial defoliation (Table 1). We rediscovered the archived
data for Lemoine’s (1977) study, making it possible to
distinguish between two independent sampled stands. This
meta-analysis was therefore based on 45 pairwise compar-
isons derived from 12 publications or reports published
between 1977 and 2010.

2.2 Calculating effect sizes and defining explanatory
variables

The effect of processionary moth defoliation on tree growth
was estimated by using the log response ratio /nR (Eq. 1) as
standardised effect size for each pairwise comparison (Hedges
et al. 1999). The use of In R (rather than Hedges’ d or another
measurement of effect size) has recently become more com-
mon in biological studies because it assumes that effects can
be multiplicative and is less sensitive to error than other
methods (Morris et al. 2007). The variance of In R (v, )
was calculated as in Eq. (2) and the inverse of this variance
was used as the weighting in calculations of weighted means
(Hedges et al. 1999). A negative value of /nR indicates a
growth loss in defoliated trees (less growth in defoliated trees
than in control, unaffected trees).

IR = ln()fDEF) (1)

XL

where Xpgr is the mean growth measurement for defoliated
trees and X ¢y is the mean growth measurement for unaffect-
ed, control trees.

(UCTL)2
Ner (Xer) ?

2
(UDEF) (2)

VinR = —
Nper (X per) ?

where N is the sample size and o is the standard deviation.
Because the effect size is a ratio, it has no unit. It is thus
theoretically possible to combine studies reporting different
types of growth measurements. However, radial and height
growth may respond differently to processionary moth de-
foliation. We therefore assessed the effect of the type of
growth measurement used on /nR. Both circumference and
height growth data were available for the same trees in six
papers accounting for 11 mean values per defoliation class
(Chatziphilippidis and Avtzis 1994; Carus 2004, 2009,
2010, Durkaya et al. 2009; Pestafia and Santolamazza-
Carbone 2010). A simple linear regression analysis was
used to compare mean /nR values per class of defoliation
for circumference and height. It showed that there was a
highly significant correlation between the two values of /nR
(n=11, F=212.2, R*=0.91, P<0.0001) which were almost
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equal to each other (In R.=1.1 In Ryeign). We therefore
pooled studies reporting either circumference or height los-
ses in the same dataset.

For studies reporting tree growth estimates for several
years, we used only the data for the first year. Two indepen-
dent experiments (different stands or sites) reported in the
same paper were considered as two separate comparisons.

We split the dataset into classes for tree age and percent-
age of defoliation. Trees were considered ‘young’ if they
were less than 15 years old and ‘old’ if they were greater
than 15 years old. We defined four classes of processionary
moth defoliation rate: class 1, 5-24 %; class 2, 25-49 %,
class 3, 50-74 %; and class 4, 75-100 %. In many cases,
groups of trees with different rates of defoliation were
compared with the same control group (unaffected trees)
within a given study. These comparisons are not truly inde-
pendent. To account for this problem of multiple compar-
isons, we used the method proposed by Borenstein et al.
(2009). We collapsed the data from all groups of defoliated
trees to generate a combined sample size, mean and standard
deviation. We then calculated a new effect size for a com-
parison of the control group with the new merged group.
This reduced the entire dataset to 15 fully independent
comparisons, for which a new meta-analysis was carried
out. The weighted mean of growth loss obtained with the
complete dataset (—43 %) was very similar to the grand
mean effect size calculated with the reduced set of
independent studies (—0.38 %) and was within the con-
fidence interval for the reduced set of independent stud-
ies (—26 to —48 %). We therefore decided to use the
complete dataset with 45 pairwise comparisons, to ensure that
a maximum of information was retained and to maximise
statistical power in tests for the effect of covariates, such as
the rate of defoliation.

We combined effect sizes across all comparisons, us-
ing the random effect model (Gurevitch and Hedges
1993) to calculate a weighted mean of growth loss (i.e.
the grand mean effect size, E,;). Because individual
studies did not have similar sample sizes, and because
the variance of effect size is a function of sample size, it
was necessary to calculate a weighted average of effect
sizes to estimate cumulative effect size for our sample of
studies (Eq. 3)

InR;
The mean effect size was considered statistically signif-
icant if its bias-corrected bootstrap confidence interval (CI),

estimated with 9,999 iterations, did not include zero.
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We used a mixed-effect model to assess between-class
heterogeneity (for each covariate) and to evaluate the sig-
nificance of the class effect (Gurevitch and Hedges 1999),
assuming a fixed effect across classes and a random effect
within classes (Borenstein et al. 2009). The weighted mean
effect size £; (Eq. 4) and a bias-corrected bootstrap confi-
dence interval were then calculated for each class of cova-
riate (tree age and defoliation rate).

]9.
wii In R;;
i=1
B == —— (4)
Wij
i=1

We calculated the variation in effect size explained by the
categorical model (Opetween OF Op). This between-class het-
erogeneity was tested against a Chi? distribution, to evaluate
the significance of the class effect. We back-transformed
effect size values with the exponential function to provide
a direct estimate of relative growth loss as a percentage of
mean growth in unaffected trees.

The publication bias problem was addressed by calculat-
ing a fail-safe sample size corresponding to an estimate of
the number of studies with a null effect size that we would
need to add to the analysis to render the result of the meta-
analysis non-significant. The weighted method proposed by
Rosenberg (2005) was used to calculate the fail-safe number
for our dataset, and this number was then compared with
Rosenthal’s conservative critical value of 5#2+10, where n is
the total number of comparisons (Rosenberg et al. 2000). All
meta-analyses were carried out with METAWIN 2.0 software
(Rosenberg et al. 2000).

Fig. 1 Mean growth l'oss (asa - 40%
percentage of growth in control ]
trees) in trees defoliated by g 20%
three species of processionary o °
moth %
S 0%
7]
8 -20%
<9
E 0 -40%
-
o
9 -60%
5
7 -80%
A
c
S -100%
=
-120%

B T.pityocampa
B T.wilkinsoni
EZ T.bonjeani

3 Results

The qualitative examination of all retrieved published
papers on the effects of processionary moth defoliation
indicated that, in all but one case, tree growth was reduced
by defoliation (Table 1). However, the relative growth loss
attributed to processionary moth defoliation greatly varied
between studies, and even for complete defoliation (100 %),
it ranged from 20 to 80 % (Table 1).

Our quantitative review (meta-analysis) gave less ambigu-
ous results. It clearly revealed that defoliation by procession-
ary moth caterpillars resulted in a significant decrease in tree
growth. The grand mean effect size was —0.55 (CI=—0.67
to —0.45), indicating a mean growth loss of 43 % (CI=36
to 49 %) with respect to unaffected trees. The weighted
fail-safe sample size was 55,265, about 235 times larger
than the critical value of 235 ((5%45)+10). Thus, these
results are unlikely to be affected by publication bias. In
all but 2 of the 45 cases, individual growth rates were
negative (Fig. 1). The two cases of a positive effect size,
indicating greater growth in defoliated than in unaffected
trees, corresponded to the same study (Barrento et al. 2008)
and concerned 10-25-year-old trees with 1-25 % of defo-
liation by 7. pityocampa. The tree growth response to
defoliation by 7. bonjeani and T. wilkinsoni fell within
the range of variation for the tree growth response to
defoliation by the more common species 7. pityocampa.

3.1 Effects of percent defoliation

Percentage defoliation had a highly significant effect on
growth loss in defoliated trees (df=3, Og=11.7 and P=0.01).
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The mean effect size was negative and significantly different
from zero for all defoliation rate classes, and its magnitude
increased with the rate of defoliation. However, the effect of
defoliation on growth loss seemed to level out from defoliation
rates of 50 % on (Fig. 2). Low rates of defoliation (5-24 %)
resulted in a growth loss of about 20 %, whereas severe
defoliation (>50 %) induced growth losses of almost 50 %.

3.2 Effect of tree age

We tested the effect of tree age hierarchically within each
class of processionary moth defoliation rate. We found a
significant effect of tree age on tree growth response to
processionary moth defoliation within the 5-24 % class
(df=1, Op=6.4, P=0.03) and the 75-100 % class (df=1,
0Op=5.4, P=0.05) but not within the 50-74 % class (df=1,
0=0.38, P=0.48). By grouping these three classes of
defoliation, we observed an overall significant effect of tree
age on growth response to processionary moth defoliation
(df=1, Op=6.0, P=0.02) with young trees exhibiting larger
growth losses than old trees (Fig. 3). Too few replicates
were available to allow testing this effect in the 2549 %
class.

4 Discussion

The impact of insect defoliation on the growth of evergreen
tree species has been extensively studied and most of these
studies have concluded that even low levels of defoliation
can reduce radial or height growth. In a seminal literature
review, Kulman (1971) discussed many cases of damage
caused by moth and sawfly conifer defoliators and found
that light defoliation induced a significant loss of 10 to 30 %
of radial growth. The results of our meta-analysis are con-
sistent with these findings, as we estimated that 5 to 24 %
defoliation by processionary moth would reduce pine

Fig. 2 Effect of the rate of
defoliation by processionary
moth on growth loss in
defoliated trees

0%

5-24%

growth by about 20 %. At the other end of the gradient,
heavy defoliation had a much greater impact, with 30 to
95 % growth loss (Kulman 1971). Similarly, severe
defoliation by the sawflies Diprion pini (L.) on Scots
pine (Langstrom et al. 2001; Lyytikdinen-Saarenmaa and
Tomppo 2002), Cephalcia lariciphila (Wachtl) on larch
(Vejpustkova and Jaroslav 2006) and Neodiprion abietis
(Harr.) on spruce (Parsons et al. 2003) reduced radial growth
by 40 to 70 %. Radial increment in Scots pine was
reduced by about 30 % at the peak of pine looper moth
Bupalus piniaria (L.) outbreaks (Straw 1996) and by
about 90 % in jack pines following heavy defoliation
by Choristoneura pinus (Freeman) (Kulman 1963). Similarly,
we found that 76 to 100 % defoliation by processionary moth
caused ca. 50 % growth loss in conifers.

Only one study reported a positive effect of procession-
ary moth on pine growth (Barrento et al. 2008), but this may
be a false causal effect. Processionary moth females are
known to select taller trees for oviposition (Démolin
1969). Young tall trees are likely to exhibit faster growth
rates than smaller trees of the same age. If young and tall
trees are only very lightly infested by processionary moth,
this may not have any detrimental effect on their growth.
Thus, growth rates may remain greater for taller defoliated
trees than for smaller trees that have not been infested at all
(which were considered as control).

There is a broad consensus that the magnitude of growth
loss is proportional to the amount of foliage removed by
insect herbivores (Kulman 1971; Piene and Little 1990;
Gross 1992; Reich et al. 1993). However our meta-
analysis revealed an asymptotic relationship, since the effect
of processionary moth damage on tree growth levelled out
from 50 % of defoliation on (Fig. 2).

In conifers, initial shoot elongation makes use of stored
photosynthates from the previous growing season, whereas
summer wood growth and needle elongation are mostly de-
pendent on current-year photosynthates (Kulman 1971).

Defoliation rate class

25-49% 50 - 74% 75 -100%

-10%
-20%
-30%
-40%
-50%-
-60%
-70%-

Mean growth loss (xCl)
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Fig. 3 Effect of tree age on
percent growth loss in
defoliated trees, for two rates of
defoliation by processionary

5-24%

Defoliation rate class

25-49% 50-74% 75 -100%

moth. Note that the 25-49 % 0%

defoliation class is missing due o/ |

to lack of data 10%
-20%

-30%-
-40% -
-50%-
-60% -
-70%-
-80%-

Mean growth loss (+Cl)

According to the carbon/nutrient balance hypothesis (Krause
and Raffa 1996), evergreen trees that store a large propor-
tion of their biomass in needles may lose a large proportion
of their carbohydrate reserves during defoliation. It has
been also suggested that the elimination of old leaves
during defoliation induces a shift in carbon allocation to
higher priority sinks and, in particular, to the production of
new foliage. This would result in carbohydrate shortage for
stem diameter growth (Mayfield et al. 2005). For these
reasons, conifers would be expected to suffer substantial
growth loss in response to insect defoliation, with this
impact evident in the same growing season, as observed
with processionary moth.

Processionary moth caterpillars feed on pine and cedar
needles in autumn and winter. They avoid feeding on
young needles unless the mature ones are missing (A.
Battisti personal communication). Old foliage contributes
a significant part of the tree crown, for example 55 % of
tree crown area in maritime pine (Pinus pinaster Ait.)
(Porté et al. 2000). The consumption of old foliage is
therefore likely to have a significant effect on tree growth
(Parsons et al. 2003). However, new foliage produced in
spring is known to have higher photosynthetic activity
(Porté and Loustau 1997). A small fraction of new foliage
regenerated by trees heavily defoliated in the previous
winter could then be sufficient to resume growth, which
could explain why complete processionary moth defolia-
tion (76100 %) decreased growth by only about 50 %
(Fig. 2).

We found no difference in the effect of processionary
moth defoliation on relative growth loss when estimated
from circumference and height data. Similarly, Kulman
(1971) and Wainhouse (2005) cited several studies in
which the impact of insect defoliation on height growth
was as severe as that on radial growth. However, we did
observe a significant effect of tree age on growth responses to

Young trees m Old trees

processionary moth defoliation. Kulman (1971) and
Wainhouse (2005) argued that young trees are more
likely than old trees to die following severe defoliation,
but that the growth-reducing effect of defoliation seems
to be independent of tree age. Yet, young and older trees
differ in term of canopy structure and nutrient storage
capacity, and these differences are likely to influence
their response to defoliation (Kelly et al. 1995; Straw
et al. 2002, 2011). The proportion of older foliage is
higher in old than young pine trees (Porté et al. 2000).
Because processionary moth caterpillars start feeding on
older foliage, for the same percentage defoliation, they
will begin feeding on young foliage earlier in younger
trees. Since young foliage contributes more to tree
growth, the effect of processionary moth defoliation on
younger trees is expected to be greater. Larger trees are also
expected to mitigate some of the effects of defoliation by
using stored nutrient reserves (Niinemets 2010). Although,
we compared young and old trees through a meta-analysis
of a number of different studies, it would be preferable to
test the effect of processionary moth defoliation on the
growth of trees of different age classes within the same
experimental study, with the same site conditions and pro-
cessionary moth population levels.

Overall, our meta-analysis, based on all available pub-
lished papers on the topic, confirms that processionary
moth defoliation has a significant impact on pine and
cedar growth, even when only a small proportion of the
foliage is consumed. Our findings also indicate that
growth loss is more pronounced for younger than for
older trees and would level out at ca. 50+10 % for
heavily defoliated trees. These results suggest that esti-
mates of processionary moth defoliation could easily be
incorporated into tree growth models, to predict the effect
of processionary moth outbreaks on carbon sequestration
in Mediterranean forests.
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Abstract:

Estimating the impact of pest insects on forest productivity requires a better understanding of
host tree responses. While many studies have focused on juvenile trees, studying impacts of
defoliation on trees of increasing age helps to understand underlying mechanisms regulating
growth responses to defoliation. During winter 2009-2010 a large outbreak of pine
processionary moth occurred in South Western France. We set up a field experiment to
examine the effects of pine processionary moth defoliation varying from 25% to 100% on the
growth of Pinus pinaster in pure stands of 3 to 40 years old. Our results clearly showed that
pine processionary moth defoliation resulted in significant loss of radial growth for at least
two years following defoliation. Stem growth loss in the first and the second years were
proportional to the defoliation intensity and ranged from 32% to 93% in year 1, and from 17%
to 68% in year 2. Stem growth was more reduced in older trees. Carbohydrates and nitrogen
contents in needles and stem sapwood were also affected by defoliation. Old and highly
defoliated trees were subsequently killed by bark beetles. Our results suggest that defoliation
affects stem growth through nitrogen and carbon resource limitation and that stem growth

would be a lower priority sink for resources than other physiological processes in pine trees.

Keywords: Forest productivity, herbivory, age, nutrient, carbon, nitrogen, allocation.
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1 Introduction

Forests are important carbon sinks worldwide (Hyvonen et al., 2007), and may help to
mitigate the detrimental effects of climate change (Luyssaert et al., 2010). Thus, the
maintenance of tree growth potential is crucial. However, global warming poses several risks
to carbon sequestration in forests. In particular tree damage by defoliating insects are likely to
be enhanced by increased temperatures (Robinet and Roques, 2010) and drought (Jactel et al.,
2011) thus resulting in reduced forest productivity (Nabuurs et al., 2008). It is therefore of
critical importance to model the impact of insect defoliation on net forest primary production

in order to better predict future carbon storage in the global change context.

In addition to the direct detrimental effects of defoliation on total biomass and
productivity (Chen et al., 2002), insect defoliations have been shown to affect carbohydrate
and biomass allocation patterns in trees (Mc Naughton and Chapin, 1985; Eyles et al., 2009),
foliar nitrogen (N) or related protein concentrations (Piene, 1980; Caldwell et al., 1981;
Wagner and Evans, 1985), photosynthetic activity (Reich et al., 1993; Turnbull et al., 2007;
Quentin et al., 2010), and defensive chemistry (Turnbull et al., 2007) which could further

affect tree resistance to biotic and abiotic stresses.

It has been suggested that non-structural carbohydrates (NSC), usually considered as a
carbon reserve for energy and biosynthesis, mediate tree growth responses to defoliation
(Eyles et al., 2009; Pinkard et al., 2011). Moderate and severe defoliation usually results in
reduced NSC concentrations (Palacio et al., 2011, but not always in case of light defoliation
e.g. Van der Heyden and Stock, 1995) which might in turn reduce carbon allocation to tree
growth (Trumble et al., 1993). It is also well established that a share of carbon reserves are
necessary to support various vital processes such as respiration, reproduction, defense and tree
growth (Mund et al., 2010; McDowell et al., 2011; Pinkard et al., 2011). However, such
carbon limitation does not seem to last long (Palacio et al., 2011, 2012). For example in
evergreen conifers (Pinus cembra), rapid replenishment of carbon stores following defoliation
has been observed (Li et al., 2002; Roitto et al., 2003). These observations suggest that the
impacts of defoliation on tree growth may not only or directly depend on quantitative changes
in NSC concentrations. Because old needles are the main storage organs for nitrogen,
defoliation could also result in a significant export of N stores (Li et al., 2002; Millard et al.,
2001), which may impede stored nitrogen remobilization for photosynthetic processes and

tree metabolism.
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There is therefore a lack of understanding of how trees respond to carbon and mineral
constraints resulting from defoliation (Reich et al., 1993; Vanderklein and Reich, 1999; Eyles
et al., 2009; Pinkard et al., 2011). Because the relative importance of metabolic processes and
patterns of carbon and nitrogen allocation change with tree age (Mikeld & Valentine, 2001),
we argue that assessing the effects of defoliation across a chronosequence of age classes may
shed new lights on the mechanisms linking defoliation to growth loss. Kulman (1971) and
Wainhouse (2005) suggest that young trees are more likely than old trees to die following
severe defoliation. Young and mature conifer trees differ in the proportion of old vs. young
needles (Porte et al., 2000) and these differences might influence their response to defoliation
(Kelly et al., 1995; Straw et al., 2011). Larger trees are for example expected to better
mitigate the effects of defoliation because they have larger stored nutrient reserves (Niinemets

2010).

Pine processionary moth (PPM) Thaumetopoea pityocampa (Dennis & Schiff) is the
main insect defoliator of pine and cedar species in Southern Europe (Devkota and Schmidt,
1990; Masutti and Battisti, 1990). In the last decade, its range has spread towards higher
latitudes and altitudes, probably in response to rising winter temperatures (Battisti et al., 2005;
Robinet et al., 2007). Defoliation by PPM usually results in significant growth reduction
(Lemoine, 1977; Hodar, 2003; Kanat, 2005). A recent meta-analysis of tree growth responses
to PPM defoliation (Jacquet et al., 2012) suggested that growth losses do not increase linearly
with defoliation intensity and were higher in young than in mature trees. However, the use of
different methodological approaches for determining tree growth loss and defoliation rate may
have obscured the general pattern of growth response. Additionally, the effect of tree age has
never been examined simultaneously with that of defoliation intensity within the same

experiment.

To control the magnitude and location of defoliations (Hjdltén, 2004), artificial
defoliations have been often used as a substitute of natural defoliations (Quentin et al., 2010).
Artificial defoliation provides a logistically simpler approach for controlling the extent and
timing of defoliation, thus allowing developing experimental studies that control for both tree
age and defoliation rate. However questions remain related to the capacity of artificial
defoliation to accurately mimic real herbivore damage (Baldwin, 1990; Hjiltén, 2004),
notably in terms of spatial and temporal patterns (e.g. Reich et al., 1993; Vanderklein and
Reich, 1999). Furthermore, physiological responses to artificial and natural defoliation may

differ (Quentin et al., 2010).
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During the winter 2009-2010, a large outbreak of PPM was observed in the Landes de
Gascogne Forest, where maritime pine stands of all ages were naturally defoliated by the
insect, some trees being 100% defoliated. We took advantage of this large biotic disturbance
to set up a large field experiment where we controlled for both the age and the defoliation rate
of trees to quantify the impacts of defoliation by PPM on growth dynamics in the
commercially important tree species Pinus pinaster. More specifically our objectives were to
test the following hypotheses:

1) Radial growth losses associated with PPM defoliation are proportional to the amount of
foliage removed, by both natural and artificial defoliations

2) The magnitude of PPM defoliation effects on radial growth decreases with tree age

3) Growth responses to PPM defoliation are driven by carbohydrate and nutrient resources

limitation.

2 Materials and methods

2.1 Study area

The study was carried out in even-aged monospecific maritime pine (Pinus pinaster
Ait.) stands in the “Landes de Gascogne” forest, south-western France, the largest plantation
forest in Europe with ca. one million ha of maritime pine. The stands were selected in a small
region (Skm x Skm) (44°44°00”N, 00°46°00”W), with very homogenous pedo-climatic
conditions, located ca. 40 km south of Bordeaux. The climate of this region is thermo-Atlantic
(mean annual temperature of 13°C, mean annual precipitation of 977 mm) with wet winters
and marked drought in late summer (August-September). For the two years of the study
precipitation was 812 mm and 638 mm in 2010 and 2011 respectively. Monthly averaged
maximum and minimum temperatures in 2010 were 28.3°C and 0°C respectively and 27.7°C
and 1.3°C respectively in 2011.The region is flat with podzol soils established on several

meters of sandy deposit.

2.2  Experimental design (natural defoliation)

To quantify the impacts of PPM defoliation on P. pinaster growth as a function of
defoliation intensity and stand age, we selected 11 stands along a chronosequence spanning
from 3 to 40 years old (3, 6, 9, 10, 11, 13, 18, 19, 28, 29 and 40), i.e. covering the full rotation

period for the maritime pine in the study area. The longer term (2 years) impacts of PPM
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defoliation on tree growth were examined in a subset of seven stands aged from 9 to 30 years

old in which no subsequent defoliation (winter 2010-2011) were observed.

Trees were allocated in one of five defoliation intensity classes (% of defoliated
crown): 0%, (control) 25%, 50%, 75% and 100%. Percent defoliation was visually assessed to
the nearest 5% by two ground-based visual observers, using binoculars whenever necessary.
Old foliage contributes ca. 50% of tree crown area in maritime pine (Porté et al. 2000).
Furthermore, PPM caterpillars prefer to feed on older needles and shift to current year needles
when the former are entirely consumed. Trees were then considered to be 25% defoliated if
half of the mature needles were missing. Trees were estimated to be 50% defoliated if all of
mature needles were missing. Trees were considered to be 75% defoliated if all of the mature
needles and half of the current year needles were missing and 100% if all mature and current
year needles were missing. All classes of defoliation were represented within each of the 11
sampled stands. A stratified tree sampling design was applied, with the defoliation intensity
factor nested within the stand age factor. For each stand and each class of defoliation
intensity, we sampled three trees of same status, for a total of 165 sampled trees (15 per

stand).

2.3 Artificial defoliation experiment

To investigate whether artificial defoliation had similar growth impacts to natural
defoliation, needles were snipped manually with scissors up to 0.5 cm from the brachyblast in
order to mimic PPM feeding. The artificial defoliation was carried out in February 2010 and
coincided with the end of natural PPM feeding period. Removed needle material was left at
the tree base. The same five classes of defoliation intensity as assessed in natural defoliation
experiment were replicated in this trial. Artificial defoliation was applied to trees belonging to
the stands where the effect of natural defoliation was assessed, allowing true paired
comparisons. Because older stands were too high (more than 10m), canopy access was too
difficult, it was thus impossible to defoliate trees older than 10 years old. So for this study,
only the four youngest stands (3, 6, 9, 10 years old) were used. Within each stand two trees
per defoliation intensity were defoliated, for a total of 40 experimental trees (10 per stand).
These two artificially defoliated trees were similar in size to the three naturally defoliated

trees sampled within the same category of defoliation rate.
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2.4  Stem growth variables

The circumference of each tree was measured at breast height (1.3 m above the soil
surface), weekly from February 2010 to December 2010 in order to capture intra annual
variations in radial growth the year following defoliation, and twice in 2011 (in February and
December 2011). Trees circumference was measured with mechanical dendrometers (0.1
mm). Then we calculated the basal area at 1.3 m for each individual tree (i) and for each date
(d) of measurement, assuming that trunks were cylindrical.

In order to compare the growth dynamics of trees for which the dates of measurement
in 2010 were non-synchronous and to improve the signal / noise ratio (uncertainty of
measurement), we smoothed individual basal area BA;(d) response curves. We fitted a spline
function (polynomial piecewise function) characterized by three time periods, a dynamic
growth period preceded and followed by two constant states (Appendix 1). We specifically
analyzed the effect of PPM defoliation and tree age on the phenology of radial growth using
two parameters of these curves: the starting and ending days of the growth season (dgu and
deng respectively).

To allow the comparison between trees within a given stand, we calculated for each
tree a normalized growth variable (G;j) as the annual basal area increment over the initial basal
area :

o=l

Equation 1

where BA;(d0) is the initial basal area of tree i and BAi(d) values are retrieved from smoothed

response curves.

To characterize the effect of defoliation on radial growth regardless of a stand effect
that may result from slightly different site conditions or management regimes, we calculated

for each tree a Relative Growth (RGj(d)) as the ratio of its normalized growth, over the mean
of normalized growth of the three trees in the control class (no defoliation) G id ) from the

ctl

same stand:

RG.(d)== Equation 2

for each date (d) of measurement in a given stand.
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We derived by the time each individual relative growth function to estimate the
relative growth rate (RGR) along the growing season.
Finally, for each tree (i) we calculated the annual growth loss (AGL) at the end of the year (d
=365) as:

AGL, =1-RG,(d,,;) Equation 3

Given the relative amount of the three needle cohorts in the crown of maritime pine
(Porté et al. 2000), we estimated a residual defoliation rate in 2010 as the defoliation rate in
2009 minus the new needles produced in 2010 (Appendix 2) for each sampled tree in 2010.
Predicted values of growth losses in the second year (2011) were then estimated using the
correlation model established between growth loss in 2010 and defoliation values of 2009,
using this time the residual defoliation values of 2010 as entry data. We could then compare
observed growth loss values in 2011 with predicted values in 2011 in the same trees, taking in

account the establishment of the new needles cohort.

2.5 Leaf traits related to photosynthesis capacity

Our objective was to determine whether PPM defoliation had an effect on tree
photosynthetic capacity at the end of 2010. Photosynthesis capacity was evaluated via two
related leaf traits: leaf area and leaf mineral content (N, P) in both 2010 needles (new needles)
and 2009 needles (old needles) since mineral contents could have been remobilized from 2009

needles to compensate for loss due to defoliation.

On each tree, the extremity of an accessible lateral branch was sampled in autumn
2010 using pruner or a rifle (depending on tree height). From that branch, 10 two year old

needle fascicles (from 2009) and 10 current year needle fascicles (from 2010) were collected.

Nutrient content was determined for the two needle cohorts. Five fascicles were oven-
dried at 65 °C and ground. After digestion in sulphuric acid and hydrogen peroxide, nitrogen
[N]jeat (mg g'l) and phosphorus [Pli,s (mg g'l) concentrations were determined

colorimetrically with a Technicon auto analyser II, as described by O’Neill and Webb (1970).

On the other 5 fascicles, the mid-needle diameter and total length of each needle were
measured. The needle area was calculated assuming a semi-cylinder form. For each tree,

mean needle area (sy, cm?) was calculated per needle cohort. To normalize for branch vigor
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effects on needle size prior to statistical analysis, we calculated the Area Ratio (AR = s¢10 /

S2009) as response of leaf area to defoliation.

2.6  Stem carbohydrates and mineral contents

The concentration of non structural carbohydrates (NSC) in the phloem and sapwood
of all sampled trees was estimated in autumn 2010, i.e. after the tree growth period was
completed. Tree stem tissues were sampled at 30 cm above ground level since stem NSC
account for 50% of the whole tree pool in P. pinaster (Jacquet pers. obs.). Phloem tissue was
collected using a 16 mm diameter corer after removing the bark. Sapwood shavings were
collected using a drill bit (3.4 cm deep, 1.1cm diameter). Samples were frozen at —80°C at the

time of sampling using liquid nitrogen.

Extraction of sugars was performed on ca. 30 mg of phloem or sapwood powder
following a method derived by Moing et al. (1992) and modified according to the following
purification procedure. The extracts were purified on polyvinyl polypyrrolidone (PVPP
Sigma) for eliminating polyphenols and on anion exchangers (AG1*8 100-200Mesh Biorad -
HCO3- form) and on activated carbon (Darco ® powder, 100 mesh particle size). Extracts
were desiccated and then dissolved in ultra-pure water for HPLC analyses. Quantification of
glucose, fructose , sucrose concentrations were done at 85°C, with a flow rate of 1 ml/min of
ultra pure water, using a Gilson 715 system (Gilson International France — 95911 Roissy,
France) equipped with a column Aminex FAST CARBOHYDRATE and a precolumn Micro-
Guard Carbo-C Refill Cartridge 30 x 4.6 mm (BIO-RAD-92430 Marnes-La-Coquette -
France). The detection was done using refractometry (RI2000 - DURATEC Analysentechnik
GmbH - Hockenheim-Germany) and the results were expressed as specific contents in mg/g
(dry weight). From the pellet obtained after soluble sugar extraction, starch content was
quantified as glucose equivalent after hydrolysis with amyloglucosidase (Boehringer 1984) at
an absorbance of 340 nm on a microplate scanning spectrophotometer (Power wave 200 —

Biotek Instrument, Seralbo Technologie, 94886 Bonneuil sur Marne, France).

[Nlwooda and [P]weoa concentrations in the sapwood were determined using the same

method as that described for needles.

2.7  Statistical analyses
Our objective was to test the effect of defoliation intensity, tree age and their

interaction on growth variables (AGL, dgr, deng), needle traits (AR, [Nliear, [Pliear) and stem
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carbohydrates and mineral concentrations ([N]yoods [Plwoods Soluble sugars, starch and total
NSC). These response variables were analyzed using individual trees as replicates to increase
statistical power and to test for interaction effects between tree age and defoliation. Hence, we
carried out linear mixed models to estimate variance components for random effects, while
adjusting for relevant fixed effects (defoliation intensity, tree age). We used fixed effects for
defoliation, age, age squared and their interactions plus a random effect for the forest stand.
Prior to analyses, annual growth losses were centered (i.e. subtracting the sample mean from
all observations) and reduced (i.e. dividing centered variables by their sample standard
deviation) in order to make model coefficients comparable between 2010 and 2011
(Schielzeth, 2010). Non-significant explanatory variables or interactions were successively
removed from complete models until the minimal model best explaining the data was
obtained (Zuur et al., 2009). To further investigate the defoliation x age interaction effect on
sugar contents, stands were grouped into two age classes of similar size (6 stands <15years
and 5 stands >15 years, 15 years corresponding to the age of canopy closure in maritime pine
plantations). To meet the assumptions of normality and homoscedasticity, the residuals were
verified by graphical analyses and Shapiro—Wilk tests on model residuals. Linear mixed-
model analyses (Pinheiro et al., 2011) were performed with the procedure Ime (R software; R
Development Core Team 2010).

Growth responses to natural and artificial defoliation treatments in 2010 were

compared using a paired Wilcoxon test (R software).

3 Results

3.1 Impacts of Pine Processionary defoliation on tree growth the following
year
Defoliation intensity (F; 143=544.6, P=0.0001), tree age (F;143=10.8, P=0.0013) and
squared tree age (F; 14=23.9, P<0.0001) had highly significant effects on annual growth loss
in 2010. There were no significant interactions between age and defoliation (F=0.98 P>0.05).
The best explanatory model was then as following:

AGL,,,, =0.0235xdef (%) +0.0756x age —0.0015x age? Equation 4

The year following PPM defoliation (2010), relative growth loss showed a strong

positive linear relationship with the percentage of defoliation (Figure 1). Annual growth
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losses ranged from 32+7.4% to 93+2.5% for trees 25% and 100% defoliated respectively in

comparison to undefoliated trees.
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Figure 1: Annual radial growth loss (%) of Pinus pinaster trees (mean + CI 95%) in 2010
(black circle) and 2011(grey diamond) in relation with natural pine processionary moth
defoliation intensity in 2009.
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Figure 2 : Curvilinear relationship between annual radial growth loss due to natural pine
processionary moth defoliations and age of Pinus pinaster trees in 2010.
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There was a significant curvilinear relationship between tree age and annual growth
loss due to natural PPM defoliation in 2010 (Figure 2). The highest growth losses were
observed for trees between 15 and 30 years old, which correspond to the period of complete
canopy closure in maritime pine stands. For younger trees growth losses tended to increase

with tree age, whereas it seemed to decrease for tree older than 30 years old.
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Figure 3 : Intra-annual phenology of Pinus pinaster radial growth (a) and growth rate (b) in
response to different natural PPM defoliation intensities (with confidence interval 95%
showing variability between trees).

73



The phenology of P. pinaster radial growth (RG) under different intensities of PPM
defoliation is shown in Figure 3a. Intra-annual growth patterns followed a sigmoid shape. The
growth dynamics of 100% defoliated trees was less regular, with several successive plateaus.
The relative growth remained very low for all 100% defoliated trees with high individual
variability in the growth dynamics (data not shown).

The start (dswa) and end (deng) days of the growing season were also significantly
affected by defoliation (Table 1). The growth of 100% defoliated trees started later (in early
May instead of mid-March for control trees) and finished earlier in the season (mid August
instead of mid-September for control trees) compared to trees with lower defoliation
intensities. Furthermore, the initial growth rates of defoliated trees (except for 100%
defoliation) did not differ from that of control trees (Figure 3b). There was no significant

impact of tree age or age? on the two parameters of intra annual growth phenology (deng, dstart)-

3.2 Artificial defoliation

There were no significant differences between relative growth losses due to natural or
artificial defoliation (p-values >0.05 for all defoliation levels) in young trees (Figure 4). Thus
artificial defoliation can be used as a surrogate of natural PPM defoliation in future studies, at
least in younger stands (<10 y.o.). Such similarities in AGL responses to natural and artificial

defoliations also provide confidence in our assessment of natural defoliation intensity.
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Figure 4 : Comparison of annual radial growth loss in artificially vs. naturally defoliated
Pinus pinaster trees of the same age (in the same stands).
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3.3 Second year impact of PPM defoliation on tree growth

We found no significant effect of tree age on relative growth loss in 2011, i.e. during
the second year of growth following PPM defoliation (P=0.7372). But this may be due to
exclusion of some age classes (3, 6, 40 y.o) from the analysis because of subsequent

defoliation event (see Materials and Methods).
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Figure 5 : Predicted radial growth losses (solid line, based on the regression model built with
2010 data from the same plots as those observed in 2011) plotted against observed radial
growth losses in 2011.

Despite this, PPM defoliation still had a very significant negative impact on relative
growth loss (P <0.0001) (Figure 1). As in 2010, relative growth loss in 2011 decreased
linearly with increasing defoliation intensity. However, the magnitude of defoliation impact
was lower than in 2010. Since the explanatory variables were centered and reduced, we could
compare the magnitude of defoliation effects: they were 0.023 + 0.001 in 2010 and 0.017 £
0.002 in 2011. Annual growth loss in the second year was still significant, varying from 17%

to 68% for trees 25% and 100% defoliated respectively, in comparison to undefoliated trees.

Observed annual growth losses in 2011 (up to 68%) were more important than
predicted growth losses (up to 39%) taking into account the establishment of new current year

needles (Figure 5). Relative growth losses in 2011 were therefore not entirely explained by
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the deficit in leaf area caused by the initial defoliation and partly compensated by the

production of new needles.

3.4 Impacts of Pine Processionary defoliation on tree traits

3.4.1 Impact of defoliation and tree age on leaf traits

There was no defoliation effect on leaf area ratio (AR) (F;;13=2.89, P=0.09) nor on N
and P concentrations in 2009 needles at the end of 2010. By contrast, N and P concentrations
in current year needles (those produced in 2010, following PPM defoliation) were
significantly increased with increasing defoliation intensity (Table 1). There were no

significant effects of age (or age?) on those leaf traits.

Table 1 : Effect of Pine Processionary Moth defoliation on tree growth dynamics parameters
and leaf traits (mean + IC95%) in Pinus pinaster.

Defoliation(%) 0 25 50 75 100 F 1151
dstart (day) 77 £4 74 +£5 81+9 80 +11 130 + 22 28,70
dend (day) 251 +17 230 +14 246 + 15 235+ 18 219+ 20 4,88*
[Pliea(mg.g™)
2009 0.62 + 0.03 0.57+0.05 0.61+£0.04 057+£0.05 0.71%£0.19 0.85
[N]ea(mg.g™)
2009 9.18 £ 0.61 867+036 886+047 889+0.47 9.33+£0.87 0.01
[Pliea(mg.g™) N
2010 0.81 £ 0.06 0.82+£0.08 0.84+0.08 0.82+£0.07 0.92+0.09 3.98
[N]ea(mg.g™) N
2010 978056 9.078+0.53 9.38+0.53 9.71+£0.56 10.26 £ 0.7 5.05
[Nlwoos(mg.g™)

4.73+1.2 3.26+x1.4 3.72+2.2 3.29+1.3 3.33+1.8 2.1
2010
[P] wood(mg-gq)

4.96+0.52 4.58+0.28 4.48+0.39 4.32+0.89 4.42+0.96 2.60
2010

The F-value statistics were calculated with mixed models at the tree level. * P <0.05, ** P

<0.01, *** P <0.001

76



3.4.2 Impact of defoliation and tree age on sapwood mineral contents

There were no significant effects of defoliation or tree age on sapwood N and P

concentrations at the end of 2010 (Table 1).

3.4.3 Carbohydrates responses to defoliation and tree age
The concentration of soluble sugars and starch were always higher in stem phloem

than in sapwood. Both sapwood and phloem compartments had larger concentration of

soluble sugars than of starch (Figure 6).
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Figure 6 : Mean (x CI 95%) concentrations of non structural carbohydrates (sugars and
starch) in the sapwood and phloem of the trunk of Pinus pinaster under to different levels of

PPM defoliation intensity.

Defoliation intensity (F; 14;= 8.87, P=0.003), tree age (F; 141= 10.89, P=0.037) and tree
age? (Fj141= 7.19, P= 0.008) had significant effects on stem sapwood soluble sugars but not
on sapwood starch nor on any phloem carbohydrates. Soluble sugar concentrations in stem
sapwood were 3% lower in 25% defoliated trees and 35% lower in 100% defoliated trees than
in control trees (respectively 10. 7+ 1.2 and 7.2 2.0 mg.g™' vs. 11.0 + 1.0 mg.g™") (Figure 6).
As for relative radial growth loss, there was a significant curvilinear relationship between tree

age and concentration of sapwood soluble sugars (Figure 7a).
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There was a significant effect of the interaction between defoliation intensity and tree
age on concentrations of soluble sugars in stem sapwood (F;14=18.30, P<0.0001).
Defoliation intensity had no significant effect on concentration of soluble sugars in the stem
sapwood (P=0.46) of young trees (<15 years old. i.e. before canopy closure) whereas it

significantly reduced this concentration in older trees (P<0.001) (Figure 7b).
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Figure 7 : (A) Relationship between soluble sugar concentration in stem sapwood and tree age

in Pinus pinaster. (B) Linear regressions between soluble sugar concentration in stem
sapwood and PPM defoliation intensity for old (>15y.0.) and young trees (<15y.0.) (with

standard error on the regression slopes).
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3.5 Tree mortality

Tree mortality was observed at the end of 2010 for 7 out of the 15 naturally 100%
defoliated trees sampled in 5 stands older than 15 years old. No mortality was ever observed
for lower defoliation intensities or in younger stands. The stenographer bark beetle (Ips
sexdentatus Boern.) was always associated with tree mortality. There were no significant
differences in the concentrations of starch or sugars in the sapwood between dead trees and

surviving 100% defoliated trees within the same stands.

4 Discussion

4.1 PPM and artificial defoliation significantly reduces stem growth

Our results clearly show that PPM defoliation can result in significant radial growth
losses in P. pinaster and that this effect lasts at least two years. In this study, stem growth loss
was linearly related to defoliation intensity and reached ca. 90% in 100% defoliated trees. In
other studies with the same insect species, 100% defoliation resulted in growth losses ranging
from 20% to 80% (Lemoine, 1977; Markalas, 1998; Barrento, et al. 2008; Arnaldo et al.,
2010; Pestafia and Santolamazza-Carbone, 2010). Recently, Jacquet et al. (2012) reported that
the effect of defoliation intensity appeared to plateau at defoliation intensities larger than
50%. These discrepancies might be due to different methodological approaches in
determining growth losses and the degree of defoliation in the different studies. In the present
experiment we simultaneously controlled for tree age and defoliation intensity whereas the
meta-analysis of Jacquet et al. (2012) incorporated many studies carried out in forests of
different tree ages and different defoliation rates and thus introducing possible confounding
factors. Similar growth losses observed for natural and artificial defoliation suggest that PPM
primarily affects tree growth through a foliar loss. This is consistent with other studies with
sawflies (Neodiprion sertifer (Geoff.) and N. gillettei (Rohwer)) which also found comparable
reduction in tree growth following both insect and artificial defoliation treatments (Britton,

1988; Sanchez-Martinez and Wagner, 1994).

4.2 PPM defoliation may affect tree growth through photosynthesis disruption
and then carbon resource limitation
Most models trying to evaluate defoliation impact on net primary productivity apply a

uniform discount rate (Roxburgh et al., 2004) considering that defoliation affect tree growth
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mainly through photosynthesis disruption and then reduced carbon fixation. A proportional
relationship between defoliation and growth losses observed in our study suggests that tree
responses to defoliation are driven by a fixed carbon (photosynthates) allocation scheme as
proposed by the “empirical and allometric allocation” principle (Marcelis and Heuvelink,
2007; Franklin et al., 2012). According to this principle, photosynthesis capacity should be
proportional to the remaining leaf area (after defoliation). However, the observed annual
growth losses in 2011 were larger than those predicted by the model we built between
defoliation intensity and tree growth reduction in 2010, once the establishment of new 1-year-
old needles had been taken into account. This indicates that relative growth losses in the

second year could not be fully explained by reduced photosynthates supply.

We observed a significant depletion of sapwood soluble sugars at the end of the
growing season, which was proportional to defoliation intensity in mature trees. There are
numerous examples in the literature reporting such reduction of carbohydrate reserves
following defoliation in evergreen trees (Ericsson et al., 1980; Bauer et al., 2000; Li et al.,
2002; Hudgeons et al., 2007; Quentin et al., 2011). This could result from both a lack of
carbon fixation through reduced photosynthesis and a net loss of stored carbohydrates due to
needles consumption (Li et al., 2002). The defoliation effects on stem growth might be then
mediated by a carbohydrates storage which acts as a temporary buffer (Vanderklein et Reich,
1999). In our study, the intra-annual growth phenology revealed that, for defoliation
intensities up to 75%, the growth rate during the initial growth period was unaffected by
defoliation. This pattern seems to support the hypothesis of temporary compensation of
reduced photosynthesis with carbohydrates derived from this carbohydrate buffer. However
later in the season, a competition may occur between tree growth and other carbohydrates
demanding processes such as NSC storage, maintenance of respiration and production of
defense chemicals (Wiley and Helliker, 2012). Carbohydrates storage has already been
considered as a high priority (Silpi et al., 2007; Chantuma et al., 2009), in competition with
other carbon sinks, particularly to sustain hydraulic transport during periods of water stress
(Sala et al., 2012), as maritime pine trees experienced during summer in our study area. We
also observed that stem growth losses and reduction of soluble sugars concentration were
more pronounced in older trees following defoliation. And yet, the proportion of
carbohydrates allocated to maintenance respiration relative to growth is known to increase
with tree age (Mékeld and Valentine, 2001; De Lucia et al., 2007). Furthermore in old trees,

heavy defoliation resulted in complete growth cessation but also in higher risk of successful
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bark beetles attacks that ultimately lead to tree mortality. It can be hypothesized that in these
old trees carbohydrates were depleted first and foremost by respiration maintenance at the
expense of both stem growth and secondary metabolism, thus limiting the production of
chemical defenses involved in resistance to bark beetles (Herms and Mattson, 1992;

McDowell et al., 2011).

4.3 Defoliation may also affect tree growth through nitrogen resource

depletion

An important characteristic of evergreen conifers is that they store nutrients, such as
nitrogen, in old foliage (Millard et al., 2001). These resources are remobilized each spring to
supply the growth of new foliage. We observed that 100% defoliated trees were almost unable
to start growing in Spring, which is consistent with the hypothesis of an incapacity to
remobilize enough nitrogen resources due to complete lack of needles. Furthermore the
relative amount of old needles is higher in older trees thus explaining the more detrimental

effects of defoliation in old vs. young trees.

This N remobilization is source driven (Millard et al., 2010), seasonally programmed
and depends upon the amount of N in store. Defoliation, particularly of old needles that are
preferred by the pine processionary moth, is therefore very likely to cause nitrogen shortage
which can in turn result in reduced photosynthetic activity (Field and Mooney, 1986), tree

growth, and secondary metabolism.

In our study, defoliation had no effect on the N concentration of old 2009 needles
measured at the end of the growing season whereas higher N content was detected in 2010
needles. Unchanged (Reich, 1993) or higher (Piene, 1980; Caldwell et al., 1981) N contents in
remaining needles following defoliation have been observed previously. This could be
explained by N remobilization from old needles to new foliage. Higher foliar N concentration
in 2010 needles seems then consistent with patterns of photosynthetic up regulation often
observed following defoliation (Vanderklein and Reich, 1999; Pinkard et al., 2011).
Furthermore the prolonged effect of defoliation in the second year of the monitoring, which
was more pronounced that expected if the regrowth of needles is taken into account, might

also be due to the shortage of N consecutive of old needles consumption.

According to the resources allocation principle any limiting factor such as N content

may impede competitive physiological processes. The absence of a decline in foliar N content
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in new needles (from 2010) and the maintenance of individual needle area in defoliated trees
suggest that the restoration of photosynthetic capacity is a high priority. Likewise the
maintenance of all stem NSC stores (but soluble sugars in sapwood) could be seen as a
consequence of a tree growth limited by a lack of nitrogen that lead to a reduced consumption

of carbohydrates stores.

S  Conclusion

Stem growth clearly needs "resources" but the observed effects of PPM
defoliation suggest that, at least in P. Pinaster, radial growth is a lower priority sink for
resources than other processes such as the production of new foliage, mineral uptake,
maintenance of respiration and production chemical defenses. As trees are seldom limited by
C availability only (Korner, 2003; Millard et al., 2007) both N and C limitations can be
proposed as main drivers of radial growth responses to PPM defoliation. It would be then of
interest to forest managers to examine how nitrogen fertilization could help reduce the
detrimental effect of PPM defoliation on tree growth. We found a linear relationship between
the rate of defoliation and the loss in radial growth which means that PPM populations start
affecting the production of biomass and carbon sequestration since the beginning of their
outbreaks that occurs every 5 to 7 years in the Landes forest and last 3 to 4 years. Furthermore
our survey indicated that highly severe defoliations can even lead to tree mortality as they

trigger bark beetles attacks.
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7  Appendix

7.1 Illustration and quality of the intra annual tree growth fitting
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Fig. A.1 Example of an intra-annual phenology of Pinus pinaster tree growth in 2010 (blue
diamond) with its fitted spline function (green line) and associated growth rate (grey line) as
the derivative of the spline function.
BA.(d)— BA.
G.(d)= (d)-BA,(d0)
BA.(d0)

where BA;(dO) is the initial basal area of tree i and BA;(d) is the basal area at date d (observed
value in blue, adjusted value in green)
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Fig. A. 2 Frequency distribution of R squared (coefficient of determination) values for the 205
individual models of correlation between observed growth values (Gi(d)) and adjusted values
with a spline function. Note that 93% of R? were above 0.50.
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7.2  Estimation of residual leaf area the second year after defoliation

Needles were affected by two mortality processes: natural defoliation and natural needle fall.

To estimate the foliage biomass (W) per 3 needle age (1,2 and 3 year-old) we used the model
developed by Porté et al. (2000) as a function of DBH (diameter at breast height cm) and tree

age (year) :

Needle age | Unit Model Al A2 A3

1 yearold |kg W1=A1.DBH" . age™ |[1.115.107 [ 1.598 -3.224.10™
2yearsold | kg W2 =Al .DBH" . age™ [6.653.107 |2.051 -7.278.10""
3yearsold | kg W3 =Al.DBH" .age™ |4.203.10° |1.945 3.774.10"

For each tree, the proportion of biomass for each needle age was calculated as follows:
Pi= =

[
TT LY
Liims

For example P1=52.7%, P2=37.2%, P3=10.1% for 42 year-old trees.

Given that PPM starts feeding on older needles, we could estimate the residual proportions
(RP2g10) of the 3 needle ages after defoliation in 2010, using a three steps procedure:

1. Defoliation firstly affected the 3 years old needles:

RP35010= max (0; (P3 — def2010))
with def2010 the total percent of defoliation during the winter 2009-2010

2. Once 3 years old have been completely consumed, defoliation affected 2 years old needles
RP2201() =P2 - max (0, (def2010 - P3))

3. Once 3 and 2 years old have been completely consumed, defoliation affected 1 year old
needles

RP12910=P1 — max (0; (def2010 — P3 — P2)

Taking in account the establishment of new needles produced in 2010, the residual defoliation
in 2011 for each needle age was calculated as:

New needles (1 year old) produced in 2011: P19, =P1

The 1 year old needles not consumed in 2010 became 2 years old needles in 2011.
We use the P2/P1 ratio (calculated at tree age + 1) to take into account natural needle fall:
P25011=RP12919x (P2/P1)

The 2 years old needles not consumed in 2010 became 3 years old needles in 2011.
We use the P3/P2 ratio to take into account natural needle fall:
P32011 = RP22010 X (P3/P2)
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Then, the residual total defoliation in 2011 was estimated for each tree as:

TRD 2011 = 100 x (1 — (P1 2011 + P2 2011 + P3 2011))
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Abstract

Climate change is expected to increase both pest insect damage and the occurrence of severe
drought. There is therefore a need to better understand the combined effects of biotic and
abiotic damage on tree growth in order to predict the effect of climate change on forest
ecosystem productivity. And yet it is unlikely that the impact of combined stresses can be
extrapolated from the outcomes of studies that focused on single stress. We developed a
manipulative study in real field conditions where we applied artificial defoliation and induced
water stress on ten years old (ca. 10 m high) maritime pine trees (Pinus pinaster) in order to
estimate their quantitative effect on tree growth and carbohydrates responses. We found
cumulative effects of water stress and defoliation resulting in a sharp reduction of annual
radial growth in 100% defoliated water stressed trees. Overall, the whole tree carbohydrates
pool was affected by defoliation. However stem carbohydrates could not be considered as a
limiting factor of radial growth since they were maintained during the entire growing season

in 100% defoliated trees and even increased for 50% defoliation. We also observed a
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significant decrease in roots carbohydrates which suggests a carbon use for increasing mineral
and water uptakes. The additive effects of tree defoliation and water stress on stem growth
might be due to similar adverse consequences on water flow — as a result of reduced uptake by
the crown and reduced availability in the soil — and/or on nitrogen pool — as a result of old

needles loss and reduced supply by the roots.

1 Introduction

The effect of single stresses such as abiotic stresses such as drought (Breda et al.
2006) or biotic stresses such as insect defoliation (Pinkard et al. 2011) on tree growth have
been well documented. However, they are likely to occur concomitantly in the real world, and
even more often in the future as climate change will increase their frequency. At a global
scale, it has been reported that heat waves are likely to be more intense, more frequent and
longer lasting in a future warmer climate (IPCC 2007). Likewise, longer periods between
rainfall events and tendency for lower precipitation during the summer are expected (IPCC
2007). In southwestern France, average temperature is expected to increase by +2.7°C and
average rainfall to decrease by —219mm between recent past (1970-1999) and distant future
(2070-2099) thus resulting in higher risk of water stress in summer (Levrault 2010). At the
same time, climate change is expected to enhance pest insect damage (Logan et al. 2003;
Netherer and Schopf 2010).There is therefore a need to better understand the combined risks
of biotic and abiotic stresses on tree growth to provide a more holistic view of the effect of

climate change on forest productivity.

The compensatory continuum hypothesis predicts a lower tolerance to damage for
plants under reduced resource availability (Maschinski and Whitham 1989). A recent meta-
analysis has demonstrated that damage by insect defoliators to be significantly higher when

under water stressed conditions (Jactel et al. 2011). In contrast, it has also been reported that
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defoliation may limit plant tolerance to challenging environment conditions (Valladares and
al. 2007). However, other studies have suggested the opposite combined effect, with woody
plants more tolerant to defoliation under limited resources (Hawkes and Sullivan 2001, Wise
and Abrahamson 2005). Thus,it is not clear whether the effects of several interacting stresses

would be additive, synergistic or even antagonistic.

Defoliation itself may have significant detrimental effects on tree growth (Chen et al.
2002) via photosynthesis photosynthetic capacity and reduced carbohydrate supply (Eyles et
al., 2009; Pinkard et al., 2011, Jacquet et al. 2012). While moderate and severe defoliation can
result in reduced non-structural carbohydrates concentrations (Palacio et al., 2011, 2012), it
may also have important impacts on nutrient cycling within the tree. Needles are important
storage organs for nutrients such as nitrogen (Millard et al. 2001), so defoliation may also
cause growth limitations through loss of nutrient reserves. Similarly, drought can also cause
declines in growth via changes in hydraulic conductance of the soil to leaf pathway and it
impacts on cell turgor and other processes such as photosynthesis (Mc Dowell et al. 2008,
Breda et al. 2006). However, it is unclear how these ecophysiological mechanisms interact in
a combination of water stress and defoliation stress (Quentin et al. 2012, Gieger and Thomas
2002). By reducing foliar biomass, insect defoliation may reduce the transpirational
demandfrom the canopy and thus reduce the detrimental effects of drought on tree
metabolism (Quentin et al. 2012). Although, the loss in carbohydrates production due to
reduced photosynthesis in defoliated trees may limit the carbohydrate supply to the root
system thus limiting its capacity to increase root production and exploit available soil water

under drought conditions (Gieger and Thomas 2002).

The loss in nitrogen resulting from the consumption of foliage in conifer trees (Millard et
al. 2001) combined with the reduced nitrogen uptake from the soil due to reduce water flow

and mineralization in response to drought (Breda et al. 2006) may cummulativelylead to
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severe disruptions to tree growth. While all of these processes have been proposed, to date,
there have been very few experimental studies examined both defoliation intensity and water
stress determine their combined effects on tree growth (Mc Graw et al. 1990, Kolb et al. 1999,
Quentin et al. 2012). To adress this gap, we developed a manipulative study under field
conditions, where we combined artificial defoliation and water stress in plots of ten years old
(ca. 10 m high) maritime pine trees (Pinus pinaster). We monitored the annual dynamics of
radial tree growth and carbohydrate pools in all tree organs in order to test the combined
effects of the two stresses on tree growth. More particularly we tested the following two

hypotheses:

1) Moderate defoliation can limit the impacts of water stress on pine tree growth through
reduced water uptake by a tree canopy partly defoliated, i.e. antagonistic effects of water

stress and defoliation stress

2) Carbohydrate pools under combined defoliation and water stress are not changed in the
trunk where they act as transient reserves but are reduced in the roots where they are

mobilized to improve soil water and nutrient uptake.

2  Materials & Methods

2.1 Site

The field experiment was conducted in a ten year old, monospecific maritime pine (Pinus
pinaster Ait.) plantation at the INRA Forest Research Centre at Cestas, south-western France.
The stand density was 1250 trees/ha. Climate of the region is thermo-Atlantic (mean annual
temperature of 13°C, mean annual precipitation of 977 mm) with wet winters and marked
drought in late summer (August-September). During the study year (2011) precipitation was

638 mm and monthly average maximum and minimum temperatures were 27.7°C and 1.3°C
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respectively. The region is flat with podzol soils established on several meters of sandy

deposit. The stand density was 1250 trees/ha.

2.2  Treatments and experimental design

The effects of defoliation and water supply on tree growth were tested in a complete
factorial design with four replications. Within the pine stand, we selected 8 plots of three
neighboring trees of similar height and diameter (for a total of 24 trees). Four plots were
designated well-watered and four were well designated to the drought treatment. Within each
plot, one tree was 100% defoliated, one was 50% defoliated and the last tree was left intact
(control). Both defoliation and water treatment were applied at the same time, in February

2011.

Well-watered plots were irrigated with sprinklers operating 15min per hour from 9 pm to 6
am to provide a rainfall equivalent of 9mm/m?/day (from June 1, 2011 to November 30,
2011). The drought treatment was established using rainfall exclusion using rainfall exclusion
shelters placed around tree trunks under the canopy at one meter above the ground level. The
water was collected in gutters and conducted 10 m outside the plot in drainpipes. In addition,
to reinforce the drought treatment, neighboring trees (Appendix 1) were forced to use water
supply within the plot by cutting their external roots. Predawn leaf water potential (,q) was
measured on one needle (1 year old) collected in the upper canopy, using a pressure chamber
and recorded three times during the experiment (July 12, August 9 and October 7, 2011) to
assess the progression of water stress.

The water treatment had a significant effect on predawn leaf water potential (Table 1).
As expected, it was significantly lower in the water stress treatment than in the irrigated
treatment at the three dates of assessment (— 0.37+£0.029 MPa vs. — 0.83+0.14 MPa in the

irrigated and stressed plots respectively in August 2011). Defoliation had no significant direct
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or interactive effects on leaf water potential, suggesting that the three trees of each plot did

share the same water conditions.

Table 1. Summary of two ways ANOVA results showing the effects of water stress (WT),
defoliation (D) and their interaction on predawn water potential.

predawn water potential Factor df. F P
07/12/11 Defoliation 2 0.69 0.1
Water treatment 1 81.39 1.736e-08 ***

Defoliation x Water treatment 2 0.39 0.68

08/09/11 Defoliation 2 3.95 0.061
Water treatment 1 50.78 6.64e-07 ***

Defoliation x Water supply 2 407 0.057

10/07/11 Defoliation 2 1.18 0.29
Water treatment 1 8.14 0.0098 **

Defoliationx Water treatment 2 1.08 0.31

The F-value statistics were calculated with ANOVA at the tree level. ** P <0.01, *** P

<0.001

Artificial defoliation was carried out to mimic pine processionary moth
defoliations(Jaquet et al 2012 FEM) in February 2011 which coincided with the end of natural
PPM feeding period. PPM caterpillars feed on older needles and shift to current year needles
when the former are entirely consumed. Old foliage contributes ca. 50% of tree crown area in
maritime pine (Porté et al. 2000). Trees were then estimated to be 50% defoliated if all of

mature needles were cut and 100% defoliated if all mature and current year needles were
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removed. Needles were snipped manually with scissors up to 0.5 cm from the brachyblast in
order to mimic PPM feeding behaviour. Removed needle material was left at the tree base
(see Jacquet et al. submitted for details). As similar radial growth responses were found to
natural and artificial defoliation in maritime pine stands of similar age (10 years old) (Jacquet
et al. submitted), we were confident in using artificial defoliation as a surrogate of natural

PPM defoliation in this study.

2.3  Radial growth measures

Circumference at breast height (1.30m above ground level) of each sampled tree was
measured weekly from February 2011 to November 2011 using mechanical dendrometers in
order to capture intra-annual growth dynamics.

Prior to defoliation, there were no significant differences between mean
circumferences of undefoliated and defoliated trees (28.5 cm for 0% defoliation, 26.5 cm for

50% defoliation, 28.09 cm for 100% defoliation, P>0.05).

For each individual tree we calculated a normalized circumference increment (cm) to allow

for growth comparisons between trees (Eq. 1).

cl(d) = (c(d) - ¢(d0)) x (C(d0) / c(d0)) Equation 3

where C(d0) is the initial circumference of the tree in February 1, 2011, C(d0) the mean initial

circumference of all sampled trees and C(d) the circumference of the tree at the date d.
Annual radial growth was then CI(d,,s) with C(d,,,) the tree circumference in November 30,

2011.

2.4  Carbohydrates concentrations

The concentration of non structural carbohydrates (NSC) in needles, roots, stem

phloem and stem sapwood of all 24 sampled trees were estimated in November 2011, i.e. at
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the end of the growing season. Stem NSC (sapwood and phloem) were also sampled in May
2011 and July 2011 to characterize carbohydrates dynamic in the stem. Tree stem tissues were
sampled at 30 cm above ground level in the trunk. Phloem tissue was collected using a 16 mm
diameter corer after removing the bark. Sapwood shavings were collected using a drill bit (3.4
cm deep, 1.1cm diameter). One section of a main root was sampled, between the trunk and the
place where the root diameter was equal to 5 mm. Five needles from all age classes were
sampled from a main branch. For roots and needles, all tissues were grinded together.
Samples were frozen at —80°C at the time of sampling using liquid nitrogen, before

lyophilisation.

Extraction of sugars was performed on ca. 30 mg of tissue powder following a method
derived by Moing et al. (1992) and modified according to the following purification
procedure. The extracts were purified on polyvinyl polypyrrolidone (PVPP Sigma) for
eliminating polyphenols and on anion exchangers (AG1*8 100-200Mesh Biorad - HCO3-
form) and on activated carbon (Darco ® powder, 100 mesh particle size). Extracts were
desiccated and then dissolved in ultra-pure water for HPLC analyses. Quantification of
glucose, fructose , sucrose concentrations were done at 85°C, with a flow rate of 1 ml/min of
ultra pure water, using a Gilson 715 system (Gilson International France — 95911 Roissy,
France) equipped with a column Aminex FAST CARBOHYDRATE and a precolumn Micro-
Guard Carbo-C Refill Cartridge 30 x 4.6 mm (BIO-RAD-92430 Marnes-La-Coquette -
France). The detection was done using refractometry (RI2000 - DURATEC Analysentechnik
GmbH - Hockenheim-Germany). Soluble sugars concentrations were calculated as the sum of
glucose, fructose and sucrose concentrations. From the pellet obtained after soluble sugar
extraction, starch content was quantified as glucose equivalent after hydrolysis with

amyloglucosidase (Boehringer 1984) at an absorbance of 340 nm on a microplate scanning
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spectrophotometer (Power wave 200 — Biotek Instrument, Seralbo Technologie, 94886

Bonneuil sur Marne, France).

For each tree, individual organ biomass (roots, needles, stem phloem and stem
sapwood) were calculated using allometric equations on Pinus pinaster based on trunk
circumference and tree age (Porté et al. 2002). The sum of soluble sugars (SS) and starch
measured was referred to as total non-structural carbohydrates (TNC). Carbohydrates pool
sizes were preferred to carbohydrates concentrations to allow consideration of the importance
of different organs for carbon storage at the tree level. The pool sizes (SS, starch and TNC in
g.tree'l) for a given organ were calculated as the product of individual organ biomass by
carbohydrate concentrations (of either SS, starch and TNC in mg.g'l) and a normalized factor
for initial tree size (Equation 2). As initial tree sizes could slightly differ between trees and
influence carbohydrates pool size (through differences in total biomass), we took as
normalized factor the ratio between the average total biomass of all sampled trees and the

total biomass of the sampled tree.

CPgon = [CCorgan X W oo (Wi / Wi Equation 2

organ organ

with CP oan, the carbon pool of a given organ, CCy,an the measured carbohydrates

concentration of the given organ, Wi, the final organ biomass (calculated according to the

final circumference of the tree) Wi the initial tree biomass in February 1, 2011 and Wi the

mean initial biomass of all sampled trees (calculated according to tree circumferences).

Whole tree SS, starch and TNC pools sizes (g.tree'l) were calculated as the sum of contents in

the different compartments.
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2.5  Statistical analyses

Using generalized linear model comparison, we found that the plot effect (as random factor)
was never significant (P>0.05). Then, we performed simple ANOVAs to test the effect of
water and defoliation treatments (as fixed factors) and their interaction on radial tree growth
(CI) and carbohydrates pool sizes (g.tree'l). All analyses were performed using R (aov
package, Chambers et al. 1992). Post hoc comparisons of means were preformed using
Tukey’s tests to determine significant differences among treatments. For each model,
residuals were verified by graphical analyses to assess the assumptions of normality and

homoscedasticity.

3 Results

3.1 Annual Growth affected by both defoliation and water availability
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Figure 1 : Effects of defoliation level and water treatments on annual radial growth of Pinus
pinaster. Dots with the different letters corresponded to significantly different mean values
(Tuckey’s tests, o0 = 0.05).

Both defoliation rate and water treatments significantly affected annual stem growth

with no significant interaction between the two factors (Table 2).

In the well watered plots, annual radial growth was significantly reduced by 88% in
100% defoliated trees compared with control, undefoliated trees. but not in 50 % defoliated

trees (Figure 1).

Table 2 :. Summary of ANOVA results showing the effects of water treatment (df= 1),
defoliation rate (df=2) and their interaction (df=2) on annual radial tree growth.

Factor d.f. F P
Defoliation 2 34.26 7.3e-07 ***
Water stress 1 7.96 0.011 *
Defol x Water stress 2 1.60 0.23

* P <0.05, ** P <0.01, *** P < 0.001

Independent of their defoliation level, water stressed trees showed significantly
reduced annual radial growth (Table 2, Figure 1). The relative growth loss in water stressed
trees compared with non stressed trees remained constant across the defoliation classes (-35 +
26 %, -32 + 23%, -22 + 77 % of relative reduction for 0%, 50% and 100% defoliation

respectively).
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3.2  Growth intra-annual dynamics:
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Figure 2: Effects of defoliation and water stress on intra-annual stem growth (normalized
circumference increment CI(d) (cm)).

We observed (Figure 2) a clear decoupling of growth dynamics in 100% defoliated
trees compared the 50% and control trees from the beginning of the growing season (March
2011). Differences in growth dynamics between water stressed and well watered trees
appeared in April for undefoliated trees, May for 50% defoliated trees and July for 100%

defoliated trees suggesting that defoliation intensity delayed the onset of water stress.

3.3  Carbohydrates pools at the end of the season were affected by defoliation

in all organs:

Stem was the dominant organ for carbohydrates storage, accounting for 47% of whole
tree TNC pool, leaves accounted for 16.5 % of tree TNC and roots for 36.5%. And these

proportions were stable across treatments (Figure 3).
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There was no significant effect of water stress on TNC pools in any organ (Table 4).
In contrast defoliation had significant effects on carbohydrate pools in all organs and at the
whole tree level (Table 4, Figure 4). Differences in C pools were only significant between
undefoliated and 100% defoliated trees (and not for 50% defoliated trees). Whole tree TNC
pool was reduced by 36% in 100% defoliated trees compared with undefoliated trees

(604.8+173.1 g.tree” vs. 944.8+129.3 g.tree™).

Defoliation reduced TNC pools in 2010 needles through direct biomass reduction but
also 2011 needles TNC pools through a reduction in concentration (Table 4). 100%
defoliation reduced TNC in roots by 44% (219.9+75.6 g.tree'l) in comparison to undefoliated
trees (390.8+72.9 g.tree'l) (Figure 5). By contrast, TNC pools in stem sapwood were
significantly higher for 50% defoliated trees that in the control trees and unchanged in 100%
defoliated trees at the end of the growing season (Figure 6). A similar trend was observed for

soluble sugars and starch in stem sapwood.

By May, defoliation resulted in significant depletion of TNC in stem for both 50%
defoliated trees and 100% defoliated trees in comparison to control trees (respectively 40757
g.tree'1 and 294442 g.tree'1 vs. 581+69 g.tree'1 in control trees) (F=26.9, P < 0.0001).
However by July, TNC pools were restored in both 50% and 100% defoliated trees
(respectively 545+62 g.tree’ and 377+62 g.tree' vs. 531+42 gtree’ in control trees)
(P>0.05). Once again, water stress had no significant effect on stem carbohydrates during the

growing season (P>0.05).
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Figure 3 : Mean proportions of TNC pools in different organs of trees subject to water stress
(orange) or in watered plots (blue) and 0%, 50% or 100% defoliation. The area of each pie is
proportional to the total TNC pool per tree (g. tree-1).
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Table 3 : Summary of two way ANOV A results showing the effects of water treatment (df=
1), defoliation rate (df=2) and their interaction (df=2) on carbohydrate pools in Pinus pinaster

trees 10 months after treatments were imposed.

Ressource  pool Water Treatment Defoliation WT x DR
(g.tree’) (WT) Rate (DR)
F P F P F P

Leaf SS 0.95 034  64.66 6.07¢kxx 0,33 0.72
Leaf starch 0.03 0.87 9.96 0.0012%* 0.50 0.61
Leaf TNC 0.998 033  69.26 3.52¢ % (.33 0.72
Leaf 2010 TNC  1.81 0.19  256.59 7.12¢ Pk 275 0.11
Leaf 2011 TNC  0.077 0.78  9.73 0.0054 **  0.07 0.79
Phloem SS 0.24 0.63  1.70 0.21 0.08 0.92
Phloem starch 1.69 021  3.73 0.044 * 0.24 0.79
Phloem TNC 1.96 0.17  0.16 0.69 0.07 0.93
Sapwood SS 0.12 0.74  6.38 0.008 ** 323 0.06
Sapwood starch ~ 3.15 0.093  8.00 0.0033%*  1.49 0.25
Sapwood TNC ~ 0.0047 0.95  8.46 0.0026%* 253 0.11
Roots SS 4.42 0.05  4.47 0.027 * 0.07 0.94
Roots starch 0.0075 093 691 0.0053**  1.97 0.17
Roots TNC 3.55 0.074 6.94 0.0051%*  0.36 0.70
Total SS 0.71 041 102 0.0011%% 133 0.29
Total Starch 0.75 0.40  8.54 0.0025%%  0.70 0.51
Total TNC 0.87 036 1191 0.00039*** 1,29 0.30

F-value statistics were calculated with ANOVA at the tree level. * P <0.05, ** P <0.01, *** P

<0.001
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Figure 4 : Water stress and defoliation effects on whole tree TNC pool size (means + SE) at
the end of the growing season.
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Figure 5 : Water stress and defoliation effects on mean (+ SE) TNC pool size in roots at the
end of the growing season.
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Figure 6 : Water stress and defoliation effects on mean (+ SE) TNC pool size in the stem, at
the end of the growing season.

Discussion:

3.4 Additive effects of defoliation and water stress on Pinus pinaster annual
stem growth

Annual stem growth was reduced by 88% in 100% defoliated trees in watered plots
(no water stress). Important stem growth losses ranging from 20% to 90% have been already
reported in Pinus pinaster following 100% defoliation by PPM (Lemoine, 1977; Markalas,
1998; Arnaldo, 2010; Jacquet et al. 2012). The annual growth was not significantly reduced in
50% defoliated trees. This result contrasts with previous studies showing significant growth
losses up to 50% for such PPM defoliation intensities and for trees of the same age (Arnaldo
et al. 2010; Jacquet et al., 2012). However these discrepancies in the magnitude of stem
growth responses to defoliation may also be attributed to various climatic conditions in the

different studies.
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In undefoliated trees, there was a significant drought-induced reduction of annual stem
growth. On average, the radial growth in water stressed trees was reduced by ca. 35%. Such
decrease in radial growth has been described for drought-prone forests throughout the world
(Allen et al. 2010). More specifically, our results are consistent with drought-induced growth

decline of maritime pine forests in south-eastern Spain (Sanchez-Salguero et al., 2010).

The combination of defoliation and drought resulted in significantly reduced Pinus
pinaster annual stem growth and the lack of any significant interaction between the two
factors suggest an additive effect of the two stresses. In water trees, the annual radial growth
was reduced from 6.03 cm.year'lin control trees to 3.94 cm year'1 in 100% defoliated trees.
Water stress caused a 35% reduction in tree growth of non defoliated trees. If we apply this
estimated reduction to 100% defoliated trees, we should obtain a theoretical annual tree
growth of 0.43 cm yealr'1 under the hypothesis of additive defoliation and water stress effects

and this is very close to the observed annual radial growth of 0.56 cm year™.

This is consistent with the results of a meta-analysis that showed larger impacts of
defoliation on growth damage in water stressed trees (Jactel et al. 2011) but contradicts our
initial hypothesis of antagonist effects, i.e. that defoliation would reduce the impact of water
stress on stem growth by reducing water uptake in tree crown. Our results are also consistent
with an ecology review reporting on additive effects of harsh environmental conditions and
insect herbivory on plants (Valladares et al. 2007) and with observational studies that show
significantly larger defoliation effects on stem growth in low-productivity (low nutrient) sites
(Ovaska 1993, Pinkard and Beadle 1998c, Antonnen et al. 2002, Pinkard et al. 2007)
suggesting that the effects of abiotic stresses and defoliation on tree growth are additive.
However these observations contrast with other reviews that predict antagonist effects of
biotic and abiotic stresses on growth in woody plants (Hawkes and Sullivan 2001, Wise and
Abrahamson 2005). Unfortunately, very few experiments have manipulated both water supply
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and defoliation to examine their combined effects on tree growth and they provided again
contrasting results. Kolb et al. (1999) found higher stem biomass in potted Douglas-Fir
seedlings submitted to western spruce budworm defoliation in low moisture than in high
moisture conditions, which is compatible with antagonist effects of water stress and
defoliation. In Eucalyptus globulus (Quentin et al. 2012, Eyles et al. 2009) and in red oak
seedlings (Mc Graw et al. 1990), tree growth was unaffected by defoliation under different

water treatments which might be due to compensatory responses to defoliation and drought.

3.5 Trees may rely on carbon and nitrogen reserves to mitigate the effects of
defoliation

Defoliation resulted in a net loss of stored carbohydrates due to needle consumption
(Li et al. 2002) and a decrease in carbon fixation through reduced photosynthesis. In our
study, artificial defoliation also resulted in the depletion of whole tree TNC pools and more
specifically in roots and foliage TNC pools. Such declines in carbohydrate reserves in both
roots and remaining foliage has been observed following leaf removal (Hudgeons et al., 2007,
Eyles et al. 2009). Those results are consistent with the view that defoliation effects on stem
growth might be mediated by a shortage in carbohydrates storage (Vanderklein and Reich,

1999).

Despite this, we found that stem carbohydrates were only temporary reduced by
defoliation (in May 2011). This is consistent with the literature showing short duration of C
(source) limitation for stem growth even after severe defoliation (Palacio et al. 2008, 2011).
For example in evergreen conifers (Pinus cembra), a rapid replenishment of carbon stores
following defoliation has been observed (Li et al. 2002, Roitto et al. 2003). At the end of the
growing season, we found significantly higher stem TNC pools in 50% defoliated trees and
unchanged pools in 100% defoliated trees compared to undefoliated trees. Furthermore, in

100% defoliated trees, stem growth was strongly affected whereas stem TNC were maintained
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for the second half of the season suggesting that reduced stem growth was not dependent on
local TNC storage. Similarly, higher stem TNC pools in 50% defoliated trees did not result in
higher annual stem growth in comparison to control trees. These findings suggest that stem
growth responses may not directly depend on changes in TNC stores. Maintenance (in 100%
defoliated trees) and increase (in 50% defoliated trees) of carbohydrates pools could be then
considered as a consequence of other resource limitations (such as mineral) in tree
physiological processes that lead to reduced consumption or even accumulation of carbon
stores. Indeed, a characteristic of conifers is that they store nutrients such as nitrogen in old
needles (Millard 2001). Thus, artificial defoliation may have lead to significant nitrogen

shortage.

In this context, the great and significant decrease in carbohydrate pool in the roots of
defoliated and water stressed tress may be due to localised consumption since root
carbohydrates can be mobilized to increase mineral uptake (Eyles et al. 2009). The efficiency
of soil mineral absorption in trees depends on both spatial extension and density of their root
system (Levitt, 1980) and several C demanding processes may have been involved to increase
this absorption such as root proliferation (Robinson 2001) or interactions with mycorrhizae

(Marschner et al 1994).

3.6 Water stress effects

It has been reported that water availability, more than any other resources, determines
the annual growth potential of individual trees (Breda et al. 2006). Initially the most important
impact of water stress on growth is via reduced turgor. Then, the reduction in soil water
availability caused by water stress can modify the hydraulic conductivity of trees and may
also cause in turn a decline in radial growth (Mc Dowell et al., 2008). To maintain the
integrity of their hydraulic system, trees can dynamically regulate processes such as

transpiration by stomatal closure (Sperry 2000) or via longer term responses such as increased
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carbohydrates allocation to roots vs. leaves (Sperry 2002)., Stomatal closure leads to lower
CO; assimilation and transpiration, higher temperatures on the leaf surface that overall
contribute to reduce photosynthetic efficiency (Medlyn et al. 2002). Drought can then induce
short term physiological disorders such as reduction in carbon and nutrient assimilation and

even a breakdown of photosynthesis (Breda et al. 2006).

In our study, water stress significantly affected stem growth but not carbohydrates
pools which suggests that drought may have limited stem growth through water and nutrient
shortage. Since transpiration is the driving force for water transfer in trees, the absence of
foliage in 100%defoliated trees obviously stopped any water flow through the tree and then
may have impeded nutrient supply to different organs. This could explain why 100%
defoliated trees exhibited almost no radial growth since the very beginning of the growing

s€ason.

4 Conclusions

The additive effects of tree defoliation and water stress on stem growth were due to
similar adverse consequences on water flow — reduced uptake by the crown and reduced
availability in the soil — and/or on nitrogen pool — loss of N reserves in old needles and

reduced supply by the roots.

As the occurrence of insect defoliation are likely to increase with climate change, our
results suggest that such additive detrimental effects will lead to higher decline in forest

productivity than expected from the consideration of only drought impacts.
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Discussion générale :

1  Quantifier les pertes de croissance radiale en fonction de I’intensité de

défoliation par la processionnaire du pin.

1.1  Des pertes de croissance significatives des les plus faibles niveaux de

défoliation

Nos résultats expérimentaux (Chapitre 3) montrent des pertes de croissance
significatives des 25% de défoliation sur deux années consécutives. Ces pertes de croissance
radiale s’élevent a 30% la premiere année et a 17% la deuxieme année. Ces résultats sont
cohérents avec ceux de notre méta-analyse (Chapitre 2) montrant qu’une défoliation de 5 a
25% des différentes especes de processionnaire se traduit par des pertes de croissance
d’environ 20% pour le pin et le cedre. De méme, Kulman (1971) discute de nombreux cas de
dommages causés par des Hymenopteres et Lepidopteres défoliateurs des coniferes et

rapporte des pertes de 10 a 30% de croissance radiale pour de faibles taux de défoliations.

Cependant, dans notre derniere étude expérimentale en 2011 (Chapitre 4), une
défoliation artificielle de 50% n’entraine pas de perte de croissance significative. Or, la
défoliation artificielle s’est révélée avoir le méme impact que la défoliation naturelle au moins
sur des jeunes pins (Chapitre 3). Cette différence pourrait étre attribuée a des conditions
environnementales stressantes (été tres sec) en 2011, qui auraient pu limiter la croissance du
témoin, masquant ainsi D’effet d’une défoliation intermédiaire. Il est aussi important de
signaler que notre étude en 2011 a été réalisée dans le but d’étudier la combinaison de la
défoliation avec un stress hydrique controlé, et donc pour des raisons logistiques sur un

effectif beaucoup plus réduit (24 arbres vs 165 arbres) que dans le chapitre 3.

Nous concluons donc que, méme si d’autres modeles d’études suggerent que de
faibles défoliations pourraient ne pas affecter (Reich et al. 1993, Vanderklein et Reich 1999)
ou méme augmenter la croissance en biomasse des arbres (Harris 1974, McNaughton 1983),
nos résultats montrent qu’il n’y a pas de compensation en croissance radiale du pin maritime
en réponse a de faibles taux de défoliation de la processionnaire du pin. Les populations de

PPM affectent donc la productivité des peuplements des le début de leur cycle épidémique.
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1.2  Des dégats bien plus importants pour de fortes défoliations

Nos résultats expérimentaux montrent qu’une défoliation totale de la processionnaire
du pin réduit tres fortement la croissance radiale du pin maritime pendant au moins deux ans.
En effet, la productivité du pin maritime est presque réduite a néant la premiere année avec
des pertes de croissance excédant les 90%. Les pertes de croissance atteignent encore 70% la
deuxieéme année consécutive a la défoliation. Notre méta-analyse révele en moyenne des
pertes de ca. 50% pour des défoliations de 76 a 100% mais en regardant plus en détail les
différentes études retenues pour la méta-analyse (Chapitre 2, Table 1), les plus fortes pertes
de croissance sont rapportées pour des défoliations de la processionnaire sur le pin maritime.
En effet, Arnaldo (2010), Barrento et al. (2008) et Markalas (1998) observent des pertes de
croissance atteignant respectivement 70%, 80% et 60%. De tres fortes défoliations semblent
donc pouvoir provoquer des pertes de croissance plus intenses dans le cas du pin maritime. En
revanche, I’étude la plus ancienne (Lemoine 1977) rapporte des pertes de croissance de
seulement 30% pour le méme modele d’étude. On peut supposer que ces divergences
pourraient €tre dues a des facteurs environnementaux tels que les conditions climatiques
I’année de I’étude. En cas de conditions limitantes pour la croissance, méme des témoins non

défoliés, I'impact de la défoliation sur la croissance pourrait étre plus difficile a déceler.

Au regard des dynamiques intra-annuelles de croissance, on constate également que
les arbres défoliés intégralement ont un statut particulier et ce des le début de la saison. Alors
que des arbres défoliés jusqu’a 75% démarrent leur croissance normalement, les arbres
intégralement défoliés « décrochent » des le début de saison. De plus, la mortalité n’a été
observée que pour des arbres 100% défoliés. Nos résultats suggerent donc qu’une défoliation
de 100% doit étre considérée avec une attention particuliere. Les tres forts niveaux de
défoliation, outre leur impact majeur sur la productivité de 1’arbre hote, semblent fragiliser
I’arbre hote et le placer dans un statut de stress bien particulier, le rendant notamment plus

sensible aux attaques de ravageurs secondaires comme les scolytes.

1.3  Larelation perte de croissance — intensité de défoliation : le cas de
Thaumetopoea pityocampa sur Pinus pinaster
Nous avons observé différents patterns de réponse en croissance a l’intensité de
défoliation au cours de ce travail de these. Les résultats de la méta-analyse (Chapitre 2)
intégrant ’effet de différentes processionnaires sur différentes especes de pin et de cedre,

indiquent que les pertes de croissance plafonnent a partir de 50% de défoliation alors que
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notre étude expérimentale (Chapitre 3) révele une relation linéaire entre la perte de
croissance radiale de Pinus pinaster et lintensité de défoliation de Thaumetopoea
pityocampa. Le pattern obtenu dans la méta-analyse intégrant des modeles d’études variés, il
nous a semblé intéressant de reconduire une méta-analyse en se restreignant au cas de la
processionnaire du pin sur le pin maritime et en intégrant nos données expérimentales

(Chapitres 3 et 4).

Nous avons utilisé les mémes criteres que dans le chapitre 2 pour discriminer et
intégrer les différents cas issus de nos deux études expérimentales. Chaque cas d’étude
s’integre donc dans une des deux classes d’age (<ou >15ans) et dans une des quatre classes de
défoliation ([5-24%] ; [25-49%] ; [50-74] ; [75-100%]). Notre chapitre 3 a permis 1’ajout de
44 cas d’études (11 peuplementsx4 classes de défoliations) et le chapitre 4 I’ajout de 2 cas (2
niveaux de défoliation dans les placettes témoins non stressées). La méta-analyse porte donc
sur 80 cas. L’effet de la processionnaire du pin sur la croissance du pin maritime a été estimé
en utilisant le log ratio /nR (cf chapitre 2 pour les détails) comme « effect size » standardisé

pour chaque comparaison appariée défolié/témoin (Hedges et al. 1999).

Intensité de défoliation
5-24% 25-49% 50-74% 75 -100%
0 T T T
-0,1
-0,2
3
c -0,3
[4°]
8 04
o
5 -0,5
(]
S  -0,6
g
E -0,7
-0,8 -
-0,9 -
1 4

Figure 1. Méta-analyse de I’effet de I'intensité de défoliation par Thaumetopoea pityocampa
sur la perte de croissance du pin maritime.

Cette nouvelle méta-analyse révele toujours un effet significatif de la défoliation sur la

perte de croissance (df=3, Qp=67 et P=0.001). Cependant, on obtient cette fois une relation
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linéaire entre la perte de croissance et 1’intensité de défoliation confirmant le pattern obtenu
dans notre étude expérimentale (Chapitre 3). Les pertes de croissance s’étalent de 25% pour

des faibles défoliations (0-24%) a 75% pour des fortes défoliations (75-100%) (Figure 1).

Le pattern obtenu par la méta-analyse est basé sur des valeurs moyennes de perte de
croissance sur des classes de défoliation assez larges. L’originalité et la force de notre étude
expérimentale réside dans une meilleure précision et homogénéité de notre évaluation de ce
niveau de défoliation. Nous avons réellement considéré le pourcentage de défoliation comme
une variable continue (gradient) a 5 niveaux. Ces niveaux de défoliation correspondant aux
bornes supérieures des classes considérées par la méta-analyse, il est logique que 1’on
obtienne un pattern similaire mais décalé, avec des pertes de croissances s’étalant cette fois de

32% (pour une défoliation de 25%) a 93% (pour une défoliation de 100%).

1.4  Effets des défoliations sur plusieurs années

Pour une évaluation des effets cumulés des défoliations sur la durée d’un cycle
épidémique, il conviendrait de préciser la relation entre intensité de défoliation et perte de
croissance de I’arbre hote les années suivant la premiere infestation. Nous avons montré dans
le chapitre 3 que les pertes de croissance la deuxieme année suivant la défoliation sont
toujours linéairement liées a I’intensité de défoliation. Ces pertes de croissances vont de 17%
a 68% suggérant une récupération de 1’arbre en deuxieme année. Cependant, ces pertes de
croissance sont supérieures a celles que I’on aurait pu prédire avec le modele 2010 en tenant
compte de la repousse des aiguilles de I’année. La réponse de 1’arbre est donc complexe et il
semble qu’il faille s’intéresser aux réponses écophysiologiques de I’arbre a la défoliation pour
mieux réussir ce travail d’intégration temporelle. De méme conviendrait-il de tenir compte
des effets de défoliations répétées sur les mémes arbres mais cette étude nécessiterait un tres
gros effort d’échantillonnage pour un dispositif expérimental testant toutes les combinaisons
possibles de plusieurs intensités de défoliations successives (par exemple tester 5 intensités

sur 3 années impliquerait 5% = 125 modalités !)
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Ce qu’il faut retenir :

e La productivité du pin maritime est affectée des les plus faibles taux de défoliation de

la processionnaire du pin pour au moins deux saisons de croissance.

¢ Une défoliation complete annule la croissance de 1’arbre hote et affecte le statut de
I’arbre des le début de la saison de croissance. L’arbre hote est ensuite plus sensible

aux attaques de scolytes.

e Larelation entre I’intensité de défoliation par Thaumetopoea pityocampa et les pertes

de croissance de Pinus pinaster est linéaire.

* A plus long terme, les pertes de croissance ne peuvent pas étre seulement prédites via

le taux de défoliation résiduel de 1’arbre.

2 Comprendre la réponse physiologique du pin maritime a une

défoliation

2.1 Laréponse écophysiologique de I’arbre hote

La défoliation, affectant I’arbre dans un premier temps par une dégradation de 1’appareil
photosynthétique, se traduit par une diminution de la fixation du carbone. La relation
proportionnelle entre 1’intensité de défoliation et la perte de croissance observée dans notre
étude expérimentale (Chapitre 3) suggere au premier abord que la réponse de 1’arbre hote
s’explique tout simplement par la réduction d’une fixation carbonée considérée comme
constante et proportionnelle au volume de feuillage en place (Marcelis et Heuvelink 2007,
Franklin et al. 2012). Cependant, dans la méme étude expérimentale (Chapitre 3), on constate
que les pertes de croissance observées en deuxieme année sont plus importantes que prédites
lorsque 1’on tient compte de la mise en place de la nouvelle cohorte d’aiguilles. Ce résultat
suggere donc I’existence de mécanismes plus complexes sous-jacents pour la réponse du pin

maritime a la défoliation.

Nos résultats confirment que la défoliation affecte également les réserves carbonées dans

les différents organes de la plante (Chapitres 3 et 4). On observe en fin d’année une
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réduction des sucres solubles dans le bois du tronc (Chapitre 3), ainsi qu’une réduction des
sucres non-structuraux des aiguilles et des racines (Chapitre 4). D’autres études ont montré
une réduction des réserves carbonées en réponse a la défoliation chez les essences
sempervirentes (Hudgeons et al. 2007, Quentin et al. 2011). La défoliation provoquant a la
fois une diminution de la fixation du carbone et une exportation significative de réserves
carbonées des aiguilles chez les coniferes (Li et al. 2002), les sucres non-structuraux,
généralement considérés comme une réserve d’énergie et de biosynthese, joueraient donc un
role de tampon permettant un maintien de la croissance et de la fonctionnalité des différents
organes (Eyles et al. 2009, Pinkard et al. 2011). Nous observons également un maintien des
taux de croissance de début de saison pour des arbres défoliés jusqu’a 75% (chapitre 3), ce
qui est compatible avec 1’hypothése d’une compensation au moins temporaire de la croissance
du tronc par I’utilisation de réserves carbonées. En revanche, on observe que la réduction des
sucres non-structuraux dans le tronc n’est que provisoire (jusqu'en Mai 2011, chapitre 4).
Les sucres non-structuraux dans le tronc sont en effet restaurés en fin de saison méme pour
une défoliation forte (100%). Ces résultats sont cohérents avec la littérature rapportant qu’une
restauration rapide des réserves carbonées apres défoliation a été observée chez les coniferes

(Pinus cembra) (Li et al.2002; Roitto et al. 2003).

Nos résultats rapportent donc a la fois des pertes de croissances significatives et un
maintien des réserves carbonées dans le tronc, méme pour des défoliations de 100%. Deux

interprétations sont possibles :

e Dans une vision « carbone centrée », il existerait une compétition pour le carbone
entre la croissance radiale et d’autres processus tels que le maintien des réserves
carbonées, la respiration de maintenance, la restauration du feuillage et la production
de défenses chimiques. En effet, le stockage de carbone pourrait ne pas jouer
simplement le réle d’un tampon passif et étre au contraire un processus prioritaire a
maintenir (Silpi et al. 2007, Chantuma et al. 2009). En effet, son rdle potentiel pour
I’entretien du systeme hydraulique (Sala et al. 2012) en ferait une priorité en cas de

stress hydrique (comme souvent 1’été dans le massif landais).

e (Ces résultats suggerent également que les réponses en croissance radiale ne dépendent
pas directement des réserves carbonées. Le maintien (Chapitres 3 et 4) ou méme
I’augmentation (Chapitre 4) des stocks de carbone peuvent étre considérés comme

une conséquence d’une autre ressource limitante pour la croissance (minérale ?), ce
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qui mene a une consommation réduite ou méme a une accumulation des réserves de

carbone.

Chez les coniferes, la défoliation induit également une exportation significative du pool
d’azote fonctionnel des aiguilles (Millard et al. 2001). La consommation des aiguilles de
deuxieme et troisieme année, dont 1’azote allait étre remobilis€ avant leur chute, notamment
pour le fonctionnement des nouvelles aiguilles, est donc susceptible de créer un déficit azoté a
court terme. De plus, la diminution du nombre d’aiguilles peut induire un moindre « appel »
d’eau par le houppier, réduisant ainsi la circulation de I’eau dans la plante et donc 1’apport de

nutriments transportés par la seve brute dans les organes de 1’arbre.

Ce déficit azoté peut faire défaut aux aiguilles encore en place ou nouvellement formées
apres défoliation (réduisant leur efficacité photosynthétique), a la croissance de 1’arbre et au
métabolisme secondaire. Nos résultats montrent que la défoliation n’a pas d’effet sur le
contenu azoté des aiguilles de deuxieme et troisieme année, voire méme augmente celui des
aiguilles de I’année. La restauration des capacités photosynthétiques semble étre donc un
processus prioritaire. Il peut étre expliqué par un ajustement des concentrations en azote pour
le feuillage restant qui est plus exposé a la lumiere apres défoliation. Dans un contexte de
limitation azotée, la diminution du pool de carbone des racines que nous avons observée
(Chapitre 4) peut étre considérée comme due a une consommation locale de carbone dans
I’organe en question pour augmenter 1’absorption de minéraux au niveau racinaire (Eyles et al
2009). L’efficacité de cette absorption dépend a la fois de 1’extension spatiale des racines et
de leur densité (Levitt 1980) et plusieurs processus peuvent avoir été impliqués tels que la
prolifération de racines (Robinson 2001) et les interactions avec les mycorhizes (Marschner et

al. 1994). Ces derniers sont des processus consommant du carbone.

2.2 Variabilité ontogénique de la réponse a la défoliation

Dans notre méta-analyse (Chapitre 2) et notre étude expérimentale, nous avons observé un
effet significatif de 1’age de I’arbre sur la réponse de I’arbre a la défoliation. Dans la méta-
analyse, I'effet « age » a été traité en formant deux classes: les jeunes arbres (<15 ans) et les
vieux arbres (>15 ans). Les résultats de notre méta-analyse révelent des pertes de croissance
plus importantes pour les jeunes arbres. Au contraire dans I’étude expérimentale les vieux
arbres semblent plus impactés. Cependant, aucune des douze études retenues pour la méta-

analyse ne traite individuellement a la fois de jeunes et de vieux arbres.
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Une des originalités et des forces de notre étude expérimentale réside dans 1’étude d’une
chronoséquence de peuplements de pin maritime. L’effet age a été étudié sur un gradient
d’age de 3 a 40 ans au sein du méme dispositif expérimental. Pour chaque age, I’effet de tous
les niveaux de défoliation a été étudié avec une seule et méme méthode de notation. Ces
arguments portent a croire en la fiabilité et robustesse de nos résultats expérimentaux. Dans
cette étude expérimentale, on obtient une relation curvilinéaire entre 1’age et la perte de
croissance en 2010. Les plus fortes pertes de croissance ont été observées pour des arbres

entre 15 et 30 ans, ce qui correspond a la période de complete fermeture du couvert.

D’un point de vue « carbone centré », notre premiere hypotheése est que la part relative du
carbone utilisé pour la maintenance des tissus par rapport a celle mobilisée pour la croissance
augmente avec 1’dge (« colit de maintenance » plus élevé). C’est une premiere explication
plausible qui est soutenue par le fait que les sucres solubles dans le bois du tronc sont eux
aussi diminués par I’dge (de la méme maniere que la croissance radiale, chapitre 3).
Cependant, Niinemets (2010) explique que les jeunes arbres ont des réserves carbonées moins
importantes et qui dépendent plus directement des produits de la photosynthese, ce qui

potentiellement les rendraient plus sensibles a une défoliation.

D’un autre co6té, la conductivité hydraulique chez les plus vieux arbres est moindre que chez
les plus jeunes du fait de leur taille (Figure 2). Malgré un acces aux ressources minérales plus
importantes chez les plus gros arbres (dii a leurs racines plus profondes), ils sont ainsi
considérés comme plus rapidement limités en eau et en nutriments. La limitation en azote
évoquée plus haut chez les arbres défoliés pourrait donc expliquer en partie cet effet « age ».
De plus, les jeunes arbres pourraient répondre avec plus de plasticité a une perte de biomasse
car ils peuvent plus facilement modifier leur allocation en biomasse et favoriser des repousses

(Stevens et Lindroth 2005, Niinemets 2010).
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Photosynthesis, hydraulic conductance
Whole plant plasticity in allocation and growth

Total foliage area, plant height, carbon
reserves, foliage robustness

F

Light availability, photoinhibition

-
Water (nutrient) availability
< Overall stress sensitivity
Photoinhibition (heat) x drought interaction -
< Shading x drought interaction

Figure 2. Variation de I’intensité des processus écophysiologiques en fonction de 1’age des
arbres (adapté de Niinemets 2010)

Ce qu’il faut retenir :

L’effet de la défoliation ne peut se résumer a une diminution de la fixation de carbone

via I’altération de I’appareil photosynthétique

Les réserves carbonées dans le tronc joueraient un role de tampon provisoire en début

de saison.

L’effet de la défoliation sur la croissance pourrait s’expliquer par une compétition

pour le carbone, considérant les « réserves » carbonées comme un puits de carbone.

L’effet de la défoliation sur la croissance pourrait aussi s’expliquer par une limitation
en nutriments (notamment azotés) car les réserves carbonées ne semblent pas étre

limitantes dans le tronc.

Les arbres plus agés (entre 15 et 30 ans) sont plus affectés par la défoliation en termes

de croissance radiale.
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3  L’effet combiné du stress hydrique et de la défoliation sur la croissance

du pin maritime

3.1 Des effets additifs de la défoliation et du stress hydrique sur la croissance
radiale du pin maritime

Nous avons observé des effets additifs de la défoliation et du stress hydrique sur la croissance
radiale du pin maritime. En effet, individuellement, la défoliation et le stress hydrique
réduisent la croissance radiale du pin maritime et nous n’observons pas d’interaction
significative entre les deux facteurs. Les pertes de croissance liées aux effets additifs de la
défoliation et du stress hydrique atteignent 91%. L’effet de la défoliation pourrait donc étre
aggravé par une sécheresse estivale. Nous contredisons ainsi I’hypothese qu’une défoliation
modérée limiterait I’effet du stress hydrique du fait d’une évapotranspiration réduite par la
réduction de la surface foliaire. En revanche ce résultat est cohérent avec les revues
écologiques et études observationnelles montrant que 1’effet de la défoliation est plus sévere
dans des conditions environnementales contraignantes (Valladares et al. 2007) et sur des sols

pauvres en nutriments (Anttonen et al. 2002, Pinkard et al. 2007).

3.2  Les effets combinés de la défoliation et du stress hydrique via une
limitation en ressource

Comme expliqué plus haut dans cette discussion, nous proposons dans le chapitre 4
I’hypothese que la défoliation affecte la croissance radiale via une limitation en nutriments.
En effet, le stock de carbone dans le tronc n’est affecté qu’en début de saison et ne semble pas
étre limitant. Cette limitation azotée s’expliquerait par une exportation de 1’azote foliaire et
une inhibition de la conductivité hydraulique, toutes les deux provoquées par la défoliation.
Nous avons également montré une diminution du stock de carbone dans les racines qui
suggere une consommation locale de réserves pour I’optimisation de la surface d’échange et

de I’efficacité d’absorption.

Nous ajoutons dans 1’étude rapportée au chapitre 4 un niveau de complexité supplémentaire
avec un stress hydrique connu pour limiter par lui-méme la croissance radiale de 1’arbre
(Breda et al. 2006). La sécheresse diminue la disponibilité de 1’eau dans le sol. Un stress
hydrique intervient lorsque la réserve en eau du sol passe en deca d’un niveau critique qui
induit la diminution de la croissance et de la transpiration de 1’arbre. Cette disponibilité

réduite en eau affecte les interfaces sol-racine et feuille-atmosphere et menace ainsi la
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conductivité hydraulique de 1’arbre, du sol aux aiguilles. Les flux d’eau et de CO; sont

diminués, la croissance de 1’arbre est limitée et méme la survie de I’arbre peut étre mise en

cause en cas de forte diminution de 1’eau du sol. Plus spécifiquement, la croissance radiale de

I’arbre peut étre affectée via :

Une limitation de la turgescence des cellules ;

Une diminution de la fixation carbonée par fermeture des stomates : en effet, pour la
plupart des especes, une fermeture des stomates a lieu pour limiter « ’appel » d’eau

au prix d’une diminution de 1’assimilation en CO ;

Une mort prématurée des racines et des tiges par embolie des vaisseaux lorsque

I’intensité de la sécheresse augmente ;

Une dégradation de I’efficacité photosynthétique due a [’augmentation des

températures a la surface des feuilles ;

Outre une limitation en eau, le stress hydrique peut donc mener également a la
diminution des réserves carbonées et de 1’assimilation des nutriments. Le stress
hydrique n’ayant pas d’effet sur les réserves carbonées dans notre étude, nous
concluons qu’il affecte probablement la croissance via une limitation en eau et en
nutriments. Les effets des deux stress étant additifs, nous ne sommes pas dans une
forme de réponse de type ‘facteur limitant’. Nous penchons plutdt pour un effet
similaire des deux stress sur la gestion par I’arbre des mémes ressources: 1) la
ressource en azote par perte du stock azoté des aiguilles et diminution de 1’absorption
racinaire et 2) la ressource en eau par diminution de I’évapotranspiration et perte de

conductivité hydraulique (cavitation).

Ce qu’il faut retenir :

La défoliation et le stress hydrique ont des effets additifs sur la croissance

Les effets additifs de la défoliation et du stress hydrique sur la croissance de I’arbre
s’expliquent probablement par des conséquences défavorables sur la conductivité

hydraulique et/ou la disponibilité en ressources azotées.
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4  Prédire ’impact des défoliations sur la productivité des foréts :

Ce travail de these a permis d’établir le lien entre 1’intensité de défoliation et les pertes
de croissance. Nous nous sommes placés a 1’échelle de 1’arbre pour quantifier sa réponse a la
défoliation et en expliciter les mécanismes. Cependant, modéliser I’effet des défoliations de la
processionnaire du pin sur la productivité des foréts requiert différents changements

d’échelles, spatial et temporel.

4.1 Changement d’échelle spatiale :

La perte de croissance subie par un arbre peut étre considérée comme la résultante 1)
de sa probabilité d’étre attaqué par la processionnaire du pin, 2) du niveau de défoliation
infligé et éventuellement de I’effet combiné de facteurs édaphiques (ex. stress hydrique) et 3)
de la réponse physiologique de I’arbre a ces stress. La prédiction des pertes de croissance a
différentes échelles dépend donc de notre capacité a prédire comment ces trois composantes

varient dans le temps et I’espace.

La réponse physiologique de I'arbre a été le sujet de ce travail de these. Nous avons
notamment montré une relation linéaire entre 1’intensité de défoliation et la perte de
croissance mais qui peut varier en fonction de 1’age des arbres. Il convient donc maintenant
d’étudier comment la probabilité d’étre attaqué et 1’occurrence de stress abiotiques peuvent
étre influencées par les conditions environnementales aux différentes échelles

spatiotemporelles.

4.1.1 ... aUléchelle de la parcelle:

Pour estimer les pertes de croissance a 1’échelle de la parcelle, il convient de tenir
compte a la fois de la probabilité pour chacun des arbres d’étre attaqué par la processionnaire
du pin et ensuite de I’effet des défoliations sur leur croissance. Dans le cas de foréts equiennes
on peut considérer que la relation entre défoliation et croissance est linéaire (cf. résultats de la
these). Il reste donc essentiellement a prédire le risque d’attaque en fonction des
caractéristiques de chacun des arbres. En effet ce risque semble dépendre: (i) de sa position
(Samalens 2011, Dulaurent et al. 2012): les arbres en lisiere sont plus fortement attaqués par
le défoliateur (ii) de son orientation (les lisieres exposées au sud et a 1’ouest sont plus
infestées) (ii1) de sa hauteur (le choix de 1’hote par la femelle se porte préférentiellement sur
ceux dont la silhouette se détache sur un fond clair, Démolin 1969). Il apparait donc que les

arbres les plus hauts et/ou les plus proches d’une lisiere exposée au soleil seraient les plus
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exposés a des attaques et par conséquent a des défoliations importantes de la processionnaire.
Il conviendrait donc de tenir compte de la proportion relative de ces arbres pour prédire les
dégats a la parcelle a 1’aide d’outils de simulation (type PP3, Meredieu et al. 2005) ou de
prendre soin d’échantillonner aussi les arbres en lisiere pour estimer les niveaux de
défoliations moyens, comme le pratique actuellement le Département de la Santé des Foréts
(Ministere de 1’Agriculture) sur son réseau de suivi permanent des infestations de

processionnaire du pin.

4.1.2 ... aléchelle du massif
Pour élargir les prédictions a 1’échelle du massif, il semble important de prendre en
compte la structure du paysage (lisiere, age des peuplements) et les variations de conditions

édaphiques pour mieux estimer les pertes de production.

Dans un premier temps, il faut considérer la structure du paysage pour bien estimer les
niveaux d’infestation et donc de défoliation. En effet, la répartition des dégats de la
processionnaire du pin est fortement influencée par 1’orientation des peuplements, la
fragmentation du paysage (effet lisiere) et la présence d’autres essences non hotes. Dulaurent
et al. (2012a et b) ont apporté quelques éléments clefs concernant I’effet de la diversité des
essences sur les niveaux d’infestation par la processionnaire du pin : (i) la présence d’une haie
de feuillus devant la lisiere du peuplement de pin réduit significativement les infestations par
T. pityocampa ; (ii) la présence d’une zone enherbée en bordure de peuplement favorise la

survie des chrysalides et augmente donc la probabilité d’attaque par les papillons émergents.

Ensuite, nous avons montré dans ce travail de these que les conditions édaphiques et
I’age du peuplement étaient susceptibles d’influencer 1’amplitude de la réponse de I’arbre a

une défoliation.

Pour estimer une année donnée les pertes de croissance due a la processionnaire du pin
a I’échelle d’un massif (par exemple le massif des Landes de Gascogne) il serait donc
nécessaire de prendre en compte la distribution des fréquences de niveaux de défoliations en
fonction des classes d’age, des principaux types de station (ex. types de lande en Aquitaine) et
des catégories de voisinage (voisinage d’un peuplement ou haie de feuillus, voisinage d’une

coupe rase, d’un pare-feu ou d’une bande enherbée).

137



4.1.3 ... aléchelle de la France et de I’Europe :

Pour une projection plus étendue des dégats de Thaumetopoea pityocampa sur les
foréts francaises, méditerranéennes ou européennes, il faut bien entendu en premier lieu
prendre en compte 1’aire de répartition de I'insecte (Battisti et al. 2005). Ensuite, les dégats de
processionnaire du pin affectant d’autres especes hotes, il faudrait également mener des
études plus poussées sur leurs réponses spécifiques a la défoliation. En effet, notre méta-
analyse purement Thaumetopoea pityocampalPinus pinaster (cf premiere partie de
discussion) révele un pattern de réponse différent de la méta-analyse globale suggérant un

effet de I’essence hote sur ’amplitude de réponse aux défoliations de la processionnaire du

pin.
4.2 Changement d’échelle temporelle :

4.2.1 Le caractere cyclique des niveaux de population de ’insecte et ’effet du
changement climatique sur ’amplitude, la fréquence et l’intensité des

pullulations de ’insecte.

La dynamique des populations de la processionnaire du pin présente un caractere cyclique,
avec des pullulations tous les 6-7 ans (Robinet 2006). La prévision des pertes de croissance
sur la durée d’une révolution sylvicole requiert donc la prise en compte du nombre de cycles
de pullulation pouvant s’accumuler pendant cette durée, avec des effets dépendant de 1’age

des arbres qui évolue lui aussi pendant cette révolution.

Ensuite au cours de ces dernieres décennies, 1’aire de répartition géographique de la
processionnaire du pin s’est étendue en latitude et longitude du fait de I’augmentation des
températures. L amélioration de la survie pendant la période de nutrition en hiver (Battisti et
al. 2005) a permis la pullulation de I'insecte dans des foréts de pins précédemment inoccupées
par I’insecte en France, en Italie, en Espagne et en Turquie. Cette expansion rapide de I’aire
de répartition est également due a une meilleure dispersion des papillons femelles bénéficiant
de plus chaudes nuits d’été pendant le vol (Battisti et al. 2006). Dans une perspective de
prédiction des pertes de croissance sur une période de 40 a 50 ans, il conviendrait donc de
prendre en compte une hypothese d’augmentation progressive de 1’intensité et de la fréquence
des défoliations. Hodar et al (2012) ont notamment trés récemment montré 1'intérét de

considérer des indices climatiques tels que l'indice d'oscillation nord-atlantique (NAOI) (une
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mesure clé de la variabilité du climat) pour anticiper 1’évolution des niveaux de population du

ravageur.

4.2.2 La susceptibilité et vulnérabilité de I’arbre hote a des défoliations répétées et
les caractéristiques de la résilience post défoliation de ’arbre a plus long
terme.

Pour réaliser un changement d’échelle temporelle, il faudrait également prendre en
compte la susceptibilité et la vulnérabilité de I’arbre hote a 1’accumulation de plusieurs
évenements successifs de défoliations. Hodar (2004) rapporte que la survie des larves est
supérieure chez les pins non précédemment défoliés, plus faible pour les pins ayant été
défoliés deux années consécutives et intermédiaire pour les pins défoliés seulement une
année, ce qui suggere une relation directe entre la défoliation antérieure de 1’hote et la survie
des larves, sans doute via un changement de qualité alimentaire des aiguilles apres défoliation.
La diminution du nombre de larves qui en résulte réduirait alors directement le niveau de
défoliation. Les défoliations antérieures n’empécheraient donc pas mais limiteraient

I’intensité des défoliations répétées.

Dans ce travail de theése, nous n’avons pu étudier I’effet d’une défoliation que sur les
deux années suivantes. Nous avons observé une récupération de I’arbre en deuxieme année
avec des pertes de croissance moins importantes qu’en premiere année. Cependant ces pertes
de croissance en deuxieme année étaient plus fortes qu’attendues et notamment beaucoup plus
fortes que celles observées par Lemoine (1977). Si Lemoine prédit un retour a la normale de
la productivité du pin maritime trois ans apres la défoliation, nous pensons qu’une étude plus
approfondie du temps de récupération de 1’arbre et des mécanismes impliqués est nécessaire

pour affiner nos prédictions.

4.2.3 Larésilience de I’arbre face au cumul de stress biotiques et abiotiques
Nous pensons que la succession ou la superposition de stress de méme ou différentes

natures est un risque majeur pour les foréts dans le cadre des changements climatiques.

Nous avons montré dans ce travail de these que le cumul d’un stress biotique (la
défoliation) et d’un stress abiotique (le stress hydrique) pouvait avoir des effets additifs sur la
croissance de I’arbre et créer des limitations de ressources susceptibles de lui faire franchir un

point de non retour. Nous avons ainsi observé qu’une forte défoliation de la processionnaire
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augmentait fortement la probabilité pour un arbre de mourir des suites d’une attaque d’un

agent biotique secondaire comme le scolyte sténographe.

La temporalité et la succession des différents stress biotiques semblent avoir une
importance majeure sur la maniere dont ils affectent les écosystemes forestiers. D’autres
exemples ont montré qu’une défoliation préliminaire peut fragiliser 1I’arbre hote, le rendant
plus vulnérable aux organismes secondaires, ou modifier la structure du peuplement le
rendant plus vulnérable a des évenements climatiques. Par exemple le bupreste Agrilus
bilineatus (Weber) est un xylophage secondaire ayant causé des mortalités significatives dans
les foréts de I’Est américain (Wargo 1977, Dunbar et Stevens 1975, Dunn et al. 1986) a la
suite d’un épisode de défoliation. De plus, Taylor et MacLean (2009) ont constaté que les
peuplements les plus touchés par les pullulations de la tordeuse de 1’épinette étaient ensuite

les plus touchés en termes de dégats de tempéte pendant plus de 20 ans apres la défoliation.

Nous conclurons donc sur I'importance de 1’étude des effets cumulés de différents
stress et de leurs interactions. En effet, les peuplements forestiers sont et seront exposés aux
effets de stress de différentes natures et il est impossible de prédire I'impact d’une
combinaison de stress de 1’étude de stress individuels. Il conviendrait donc a I’avenir de
mettre en place des expérimentations et des observations a long terme pour tester I’effet de

ces stress multiples sur le fonctionnement des écosystemes forestiers.
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