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Résumeé

Les performances du végétal et des arthropodes dont il constitue le microhabitat
dépendent des températures de surface foliaire. Celles-ci peuvent dévier fortement de la
température de 1’air et présenter des niveaux d’hétérogénéité différents selon 1'échelle spatiale
considérée. La feuille atténue les températures extrémes en rapprochant son amplitude de
variation journaliére de celle de la température de 1’air. Cependant, cette réponse diminue
I’hétérogénéité des températures de surface foliaire et les capacités de thermorégulation
comportementale des arthropodes a I'échelle de la feuille. Les températures moyennes de
surface foliaire atténuent peu le réchauffement, et déterminent localement la performance
photosynthétique du végétal. De 1’échelle de la feuille a celle de la canopée, les plantes
montrent des réponses différentes au réchauffement. Ce type de changement d'échelle est

primordial pour améliorer notre compréhension de I'impact des changements climatiques.

Mots-clés : acariens, canopée, changement climatique, échelle spatiale, écologie
biophysique, écologie quantitative, extrémes, feuille, gradient latitudinal, hétérogénéité,
microclimat, microhabitat, moyenne, photosynthese, plasticité physiologique, phytophages,
pucerons, réchauffement, relations plantes-arthropodes, résistance thermique, température,

température corporelle, température Iétale, thermorégulation comportementale, variance.



Abstract

Plant performance and leaf-dwelling arthropods are impacted by leaf surface
temperatures. Leaf surface temperatures can show important deviation from air temperature
and present different levels of heterogeneity depending on the spatial scale. The leaf buffers
temperature extremes by getting closer in amplitude to air temperature. However, this
physiological response decreases the heterogeneity of temperatures at the leaf surface and the
opportunities for arthropods to behavioraly thermoregulate in this microclimate. Mean
temperatures at the leaf surface show low buffering abilities in response to warming and
locally determine photosynthetic performance. From the leaf to the canopy scale, plants show
different responses to warming and scaling is crucial to increase our understanding of the

impact of global warming.

Key words: aphids, behavioural thermoregulation, biophysical ecology, body
temperature, canopy, climate change, extremes, heterogeneity, latitudinal gradient, leaf, lethal
temperature, mean, microclimate, microhabitat, photosynthesis, physiological plasticity,
phytophagous, plant-arthropods relationship, quantitative ecology, spatial scale, spider mites,

temperature, thermal resistance, variance, warming.
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Introduction Géneérale






1. Les plantes dans les €écosystemes

1.1. Un pole de biodiversité majeur

Les echanges que les plantes réalisent avec leur environnement sont importants pour
leur survie mais aussi pour celle des millions d’espéces de plantes, champignons, arthropodes
et micro-organismes dont elles constituent 1’habitat et/ou la source d’alimentation (Hammond
et al. 1997 ; Rodgers & Kitching 1998 ; Walter et al. 1998 ; Novotny et al. 2002). Les foréts,
dont pres de 16 % se trouvent en milieu tempéré (De Frenne et al. 2013), couvrent pres de la
moitié de la surface terrestre de la planéte (Melillo et al. 1993) et on retrouve dans la canopée
40 % des especes existantes dont 10 % sont des specialistes (Hammond et al. 1997). On
estime ainsi de deux a six millions le nombre d’espéces d’insectes herbivores vivant dans la
canopee (Novotny et al. 2002 ; @degaard 2000). Cette richesse s’explique par la structure
tridimensionnelle de la canopée, propice a la diversification de niche et a la stratification
verticale (Ozanne et al. 2003 ; De Frenne et al. 2013).

1.2. A la base des flux de matiére et d’énergie : la photosynthése

Si la canopée abrite une grande diversit¢ d’espéces, elle joue également un rdle
primordial dans le cycle du carbone et le recyclage des nutriments (Sage & Kubien 2007 ;
Ozanne et al. 2003). Les plantes sont a la base de la production primaire des écosystemes.
Elles fournissent un apport en matiere et en énergie aux organismes dont elles constituent
I’alimentation et dont dépendent les maillons plus élevés de la chaine alimentaire (Charley &
Richards 1983 ; Hobbie 1992). Ce sont des organismes autotrophes qui synthétisent leur
propre matiere organique a partir d’éléments inorganiques, de minéraux et d’énergie. Pour
cela, les plantes extraient par leurs racines les minéraux du sol et assimilent par la voie de la
photosynthése le carbone du CO; atmosphérique a partir d’énergie lumineuse. La
photosynthése est une réaction photochimique primordiale pour le maintien et le
développement du végétal.

1.3. Performance photosynthetique et température de feuille

La température est 1’'un des facteurs abiotiques clés affectant la performance et la
fitness des organismes de facon générale (Huey& Stevenson 1979 ; Huey & Kingsolver
1989 ; Huey & Kingsolver 1993 ; Somero 1995), et la photosynthese ne déroge pas a cette
regle (Berry & Bjorkman 1980 ; Sage & Kubien 2007). La courbe de performance de la
photosynthése est décrite par une parabole asymetrique avec une température optimale a



laquelle ’assimilation du CO> est maximisée (Figure 1). L’activité photosynthétique est donc
limitée a faible et haute température de feuille. Ainsi, des valeurs décrivant la réponse de la
photosynthése a la température de feuille peuvent étre relevées dans la littérature. Par
exemple, la température optimale pour la photosyntheése a été mesurée chez 1’arroche de
Babington, 1’épicéa et le peuplier a 26 °C, 15 °C et 28 °C, respectivement (Berry & Bjorkman
1980 ; Neilson et al. 1972 ; Dillaway & Kruger 2010). Il a par ailleurs été mesuré une
photosyntheése réduite de 50 % a une température de 43 °C, 37 °C et 36 °C, respectivement.
La courbe de performance de la photosynthése peut ainsi montrer une variabilité importante
selon la plante considérée et le climat au sein duquel elle croit. En effet, la photosynthése est
influencée par la température des tissus foliaires, i.e. la température de feuille, qui dépend

elle-méme de nombreux facteurs environnementaux.

A (umolCO,.cm™.s™)

max

T(°C)

Figure 1. Performance photosynthétique (A) en fonction de la température. Des conditions de croissance
différentes peuvent donner lieu a un déplacement de la courbe de performance initiale (courbe bleue > courbe
rouge) et par la méme occasion a un déplacement de la température optimale pour la photosynthése (Topl =
Topt2), permettant de maintenir un niveau de photosynthése maximale équivalent (Amax) au sein de climats
différents.



2. Le microclimat foliaire

2.1. Echanges de chaleur avec I’environnement ambiant

Les échanges de chaleur entre la feuille et 1’air ambiant sont principalement impactés
par le rayonnement. Deux processus biophysiques permettent a la feuille de contrebalancer la
composante radiative (Jones 1992 ; Campbell & Norman 1998 ; Pincebourde & Woods
2012) : (i) la couche limite qui est la fine couche d’air stable a I’interface entre la feuille et
I’air s’écoulant librement a proximité et (ii) 1’activité stomatique, définie comme la

conductance stomatique et le taux de transpiration de la surface d’une feuille (Jones 1999 ;

Mott & Buckley 2000).

2.1.1. Couche limite : la frontiere physique du microclimat foliaire

La couche limite résulte de la viscosité de 1’air et de la rugosité de la surface de la
feuille (Figure 2). Elle délimite physiquement le microclimat foliaire et peut atteindre une
épaisseur de 10 mm selon la vitesse du vent dans le milieu ambiant, la taille et la forme de la
feuille, et la densité de trichomes a sa surface (Burrage 1971; Campbell & Norman 1998).
Une couche limite épaisse et de faible conductance va jouer un rdle important dans la
détermination du microclimat foliaire (Oke 1978). C’est le cas par exemple de feuilles de
grande taille peu soumises au vent dont la température de surface va étre élevée par rapport a
celle de I'air ambiant (Linacre 1967 ; Gates 1968 ; Burrage 1971).
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Figure 2. Représentation schématique de la couche limite entre la surface d’un substrat solide et 1’air libre a
proximité. Trois types d’écoulement résultent du vent arrivant frontalement au substrat : (1) écoulement
turbulent, (2) écoulement intermédiaire et (3) écoulement laminaire. Les conditions de température, d”humidité

et de convection évoluent au fur et & mesure que 1’on se rapproche de la surface du substrat.



2.1.2. Activite stomatique : O, CO; et vapeur d’eau

L’activité stomatique d’une plante peut étre décomposée en deux ¢éléments
intrins€quement liés. D’une part, la conductance stomatique qui est régie par I’ouverture et la
fermeture des stomates, de petits orifices présents sur la face inférieure et/ou supérieure des
feuilles. Les stomates permettent les échanges d’O2 et de CO» nécessaires a la photosynthése
tout en limitant les pertes d’eau. D’autre part, le taux de transpiration qui correspond a la
quantité de vapeur d’eau transpirée par la feuille dans un intervalle de temps donné. L'activité
stomatique modifie les conditions rencontrées au sein de la couche limite et joue un réle

important dans la détermination du microclimat foliaire.

2.1.3. Régulation de I’activité stomatique : déficit de pression de vapeur

L’activité stomatique dépend a la fois de caractéristiques de la plante et de son
environnement (Martin et al. 1999; Monteith and Unsworth 1990; Nobel 2005; Schuepp
1993). La conductance stomatique peut étre limitée par 1’écophysiologie de la plante. En
effet, les stomates sont influencés par le statut hydrique de la plante et tendront a rester
fermés pour limiter les pertes d’eau lorsque celle-ci est stressée (Hsiao 1973). Ce peut étre le
cas lorsque I’apport en eau est insuffisant ou encore lorsque le déficit de pression de vapeur
d’eau (VPD) entre la feuille et 1’air ambiant est ¢levé. De plus, la transpiration s’effectue par
diffusion passive. La vapeur d’eau transpirée par les stomates au travers de la couche limite et
vers le milieu ambiant suit donc un gradient de concentration et est amoindrie dans un
environnement a fort taux d’humidité, c’est a dire lorsque le VPD entre la feuille et 1’air
ambiant est faible (Hsiao 1973 ; Burrage 1971). Une plante présentant un fort stress hydrique
ou soumise a une forte humidité ambiante montrera donc une faible activité stomatique.
L’activité stomatique, par la diffusion passive de vapeur d’eau par les stomates, au travers de
la couche limite et vers le milieu ambiant, modifie les conditions rencontrées au sein de la
couche limite. Ces deux processus, couche limite et activité stomatique, a la base des
échanges de chaleur genérent donc des conditions de température specifiques a la surface de

la feuille que 1’on désigne sous le terme de microclimat foliaire.

2.1.4. Sources d’hétérogenéité du microclimat foliaire

Couche limite et conductance stomatique présentent une hétérogénéité spatio-
temporelle a I'échelle d'une feuille individuelle. La couche limite est plus épaisse au centre

que sur les bords de la feuille (Burrage 1971 ; Oke 1978) et son épaisseur varie également



dans le temps selon les conditions climatiques ambiantes, principalement en fonction du vent.
La conductance de la couche limite, pour la vapeur deau et la température, dépend
notamment de son épaisseur et est donc variable dans le temps et a un instant donné a
I’échelle d’une seule feuille (Oke 1978). L’activité stomatique peut également présenter une
variabilité spatio-temporelle a la surface d’une seule et méme feuille (Jones 1999 ; Mott &
Buckley 2000). En effet, en observant 1’activité stomatique de régions adjacentes d’une
méme feuille a une échelle trés fine, il est possible de constater des comportements différents.
On parle alors de conductance stomatique en patch. Des variations de pres de 400 % ont ainsi
été observée sur une unique feuille de Phaseolus vulgaris (Jones 1999). Ce phénomeéne est
d’importance puisqu’il a ét¢ démontré qu’une variation de 20 % de la conductance
stomatique pouvait entrainer une variation de 1 °C de la température de surface de feuille
dans un environnement a faible convection (Jones 1999). La couche limite et l'activité
stomatique constituent donc une importante source d’hétérogénéité a la surface des feuilles,

en particulier en termes de températures.

2.2. Températures de surface foliaire

2.2.1. Etat de I’art : des conditions spécifiques et hétérogénes

L’hétérogénéité du microclimat foliaire a été quantifiée par des mesures directes dans
le cadre de quelques études. Un intervalle de température de 1 °C a été mesuré a la surface
d’une scule feuille de plant de tomate (Cook et al. 1964) contre 4 °C dans le cas du soja et du
haricot (Jones 1999 ; Aldea et al. 2005). Par ailleurs, le rayonnement incident éléve la
température de surface de la feuille au dessus de la température de I’air (Field et al. 1982).
C’est un ¢lément primordial a intégrer dans la compréhension de la dynamique du
microclimat foliaire. On parle alors d’exces de température de feuille. Ainsi, un exces de
température de 10 °C entre la feuille et ’air ambiant peut facilement étre observé (Cook et al.
1964 ; Pincebourde et al. 2007) et des excés de température allant jusqu’a 20 °C ont méme
été rapporté chez certaines plantes alpines soumises a un haut niveau de rayonnement
(Linacre 1967). Le microclimat foliaire peut offrir une hétérogéneéité importante de
températures a la surface d’une seule feuille avec des valeurs bien plus élevées que la
température de 1’air ambiant, et constitue donc un €lément critique dans les relations de
nombreux arthropodes avec le climat. Cependant, la réponse du microclimat foliaire, en
termes d’hétérogénéité ou d’extrémes de température, est trés peu étudiée et nous ne

disposons que de trés peu de connaissances a ce sujet. La température de feuille elle-méme,



bien qu’admise comme un facteur primordial dans 1’étude de la conductance stomatique, de
la photosynthése ou encore des relations hydriques de la plante avec son milieu, reste encore

inconnue pour la plupart des especes dans leur milieu naturel.

2.2.2. Extrémes de température : un challenge physiologique

Lors de variations journaliéres ou saisonniéres de la température de 1’air ou encore
lors d’événements de forte chaleur plus ponctuels, la température de feuille peut atteindre des
valeurs sous-optimales pour la photosynthése, voire méme atteindre des niveaux critiques
pour I’intégrité de la plante ou de ses organes. La plante doit donc faire face a un double
challenge : (i) réguler sa température de surface de feuille pour éviter d’atteindre des
températures létales ou au moins en limiter I’impact et (ii) conserver une activité
photosynthétique la plus proche de 1’optimale, nécessaire au maintien de ses organes et a son
développement. Puisque les plantes ne se déplacent pas et se dispersent relativement
lentement (Aitken et al. 2008), leurs capacités de résilience et d’adaptation aux variations du
climat sont cruciales (Williams et al. 2008). Elles reposent sur leur plasticité physiologique
pour faire face aux variations de température. Les plantes peuvent jouer sur deux aspects
intrinsequement liés de leur fonctionnement physiologique pour faire face a ces deux

challenges : (i) I’appareil photosynthétique et (ii) le bilan thermique.

2.2.3. Plasticité de I’appareil photosynthétique

Les processus adaptatifs de 1’appareil photosynthétique sont cruciaux pour les especes
pérennes qui peuvent subir d’importantes variations de température de 1’air au cours de leur
vie et pour les espeéces dont I’air de répartition présente une hétérogénéité de conditions
climatiques. Des populations ou espéces dont le développement s’est effectué au sein de
climats différents (e.g. latitudes différentes) montrent une augmentation de la température
optimale pour la photosynthése avec la température ambiante (Berry & Bjorkman 1980 ;
Battaglia et al. 1996) (Figure 1). Cependant, cette tendance n’est pas la régle et
I’acclimatation de la photosynthése ne suit pas toujours la température de I’environnement
(Dillaway & Kruger 2010). Le taux de photosynthese est determiné par la température de
surface de la feuille, et non par la température de 1’air ambiant (Pincebourde & Woods 2012).
Or, la température de surface de feuille peut s’éloigner de maniere plus ou moins importante
de la température de I’air selon les espéces et le climat considérés (Cook et al. 1964 ; Linacre
1967 ; Leuzinger & Kdorner 2007 ; Pincebourde et al. 2007 ; Helliker & Richter 2008). Il est



donc possible que des patterns de température de feuille différents, selon 1’environnement ou
la latitude, puissent expliquer la relation liant la température optimale pour la photosynthese a

la température de 1’environnement.

2.2.4. Plasticité du bilan thermique

Les plantes ont développé différentes stratégies pour faire face aux variations de
température de 1’air et réguler leur propre température. L’activité stomatique constitue 1’un
des principaux leviers permettant a la feuille de compenser des variations de température de
I’air a court terme. Le niveau de rayonnement est le principal facteur d’activation des
stomates. Ainsi, a haut niveau de rayonnement et a température de 1’air et humidité constante,
un accroissement de la conductance stomatique d’une feuille peut augmenter son
évapotranspiration et diminuer en retour sa température de surface de 15 °C (Campbell &
Norman 1998). La température de surface de la feuille dépend aussi de sa forme
(Pincebourde & Woods 2012) et de sa taille (Campbell & Norman 1998). Ces deux facteurs
affectent I’épaisseur de la couche limite et impactent 1’efficacité de 1’activité stomatique dans
la régulation de la température de surface de feuille. Ainsi, dans les mémes conditions
climatiques, une feuille dix fois plus petite ne montrera qu’une diminution de 9 °C de la
température de surface de feuille (Campbell & Norman 1998). Au contraire, dans certains
cas, I’accroissement de la conductance stomatique peut diminuer la température de surface de
feuille & telle point que celle-ci passe en dessous de la température de 1’air (Campbell &
Norman 1998). L’activité stomatique peut ainsi permettre a la feuille de moduler son exces
de température et donner a la plante les capacités d’atténuer les conditions climatiques
ambiantes. Il est a noter que la conductance stomatique peut étre contrainte par le stress
hydrique de la plante (Jones 1999).



3. La réponse microclimatique

3.1. En moyenne

3.1.1. Biogeographie du microclimat foliaire : deux études majeures

Deux études présentant une approche différente de la température de feuille, mais
réalisées a une échelle biogéographique, sont a retenir pour illustrer et appuyer les capacités
des plantes a atténuer les variations du climat ambiant. En 1967, Linacre a réalisé une méta-
analyse rassemblant des données de température de Dl’air et de température de feuille
mesurées @ midi pour une soixantaine d’especes allant des arbres aux herbacées. Plus
récemment, Helliker et Richter (2008) ont calculé la température de la canopée de 39 especes
d’arbre de latitudes boréales a subtropicales pendant la période de croissance (i.e.
photosynthése active) a partir de la teneur des troncs en un isotopique de I’oxygeéne. Linacre
se base donc sur des mesures ponctuelles et directes de températures de feuille, en opposition
aux températures de feuilles calculées a partir de mesures isotopique de 1’étude de Helliker et
Richter. Néanmoins, ces deux études ont démontré de maniére similaire que 1’écart de
température entre la feuille et I’air ambiant diminue lorsque la température de I’air augmente
(Figure 3). Linacre puis Helliker et Richter ont mis en avant une diminution de I’excés de
température de feuille d’une valeur proportionnelle a 30 % et 45 % de 1’augmentation de la
température de D’air, respectivement. En d’autres termes, I’exceés de température de feuille
diminue de 0.3 °C et 0.45 °C pour chaque degré de température de 1’air supplémentaire. Pour
des valeurs ¢levées de la température de 1’air, I’excés de température de feuille est donc
négatif. C’est-a-dire que la température de surface de feuille est inférieure a la température de
I’air. Leur démonstration aboutie a une température de feuille relativement constante au
regard des différents climats considérés, d’une valeur de 28.5°C +7.9°Cet21.4°C+2.2°C

(moyenne + écart-type) respectivement.
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Figure 3. Réponse des températures de surface de feuille en moyenne et conséquences sur le bilan thermique de

la feuille et sur ses performances photosynthétiques.
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3.1.2. Vers ’hypothése d’une convergence des températures de surface de

feuille

Si chacune des études avance une valeur de température de feuille différente,
expliquée par le fait que les données utilisées par Linacre ont été acquises sur des feuilles
exposées a un fort rayonnement soit pendant la période la plus chaude de la journée, elles ne
véhiculent pas moins le méme message fort. Les plantes disposent de mécanismes aboutissant
a une régulation de la température de feuille et a son maintien a une valeur relativement
constante. Cependant, la température de surface foliaire n’a jamais été mesurée sur le terrain,
le long d’un gradient latitudinal, pendant toute une saison de croissance, notamment du fait
des contraintes logistiques que cela implique (Helliker & Richter 2008). Par conséquent, la
convergence de la température de feuilles localisées dans des climats différents n’a jamais pu
étre confrontée a des mesures empiriques, directes et robustes et reste encore aujourd’hui une

hypothése a verifier (Figure 3 : H1).

3.1.3. Plasticité physiologique : quelle stratégie ?

Ces deux études aboutissent au postulat d’une adaptation du bilan thermique de la
feuille au climat local & défaut d’une adaptation de I’appareil photosynthétique. Autrement
dit, la feuille tend a conserver une température constante pour satisfaire un niveau de
photosynthése optimale plutét que de permettre une photosynthése optimale a des

températures différentes et fonctions du climat local.

3.1.3.1. Bilan thermique de la feuille
Il en découle une premiere hypothése pour le bilan thermique de la feuille. S’il est
possible pour la feuille de maintenir une température de surface constante, la conductance
stomatique doit montrer des niveaux d’autant plus important que la température de 1’air
augmente (Figure 3 : H2). En effet, la conductance stomatique constitue le principal levier de
la feuille pour réguler a court terme sa température et tamponner une augmentation de la

température de 1’air, par exemple lors des extrémes journaliers.

3.1.3.2. Appareil photosynthétique

Il découle également de ces deux études une hypothese concernant les performances
photosynthétiques de la plante. Cependant, chaque étude présente quelques nuances notables.

Si Linacre (1967) n’écarte pas la possibilité d’une plasticité de I’appareil photosynthétique

12



malgré I’apparente température de feuille constante, Helliker et Richter (2008) militent
davantage pour une constance de la température optimale pour la photosynthése (Figure 3 :
H3).

En effet, Linacre démontre une température de feuille relativement constante et en
conséquence une diminution de 1’exces de température de feuille au fur et & mesure que la
température de 1’air augmente. Il décrit ainsi une valeur de température de 1’air autour de
laquelle I’exces de température de feuille est nul et ou la température de la feuille est égale a
la température de 1’air. Cependant, plutot que de fixer cette « température d’égalité » a une
seule et unique valeur de température, Linacre choisit de décrire une zone « aux alentours de
33 °C ». Cela implique donc une certaine variabilité de la température des feuilles malgré
I’apparente régulation dont elles font preuve et par voie de conséquence la nécessité d’une
plasticité de I’appareil photosynthétique pour pallier a cette variabilit¢ et maintenir une
activité optimale.

Au contraire, Helliker et Richter démontrent a partir de mesures isotopiques une
température de feuille relativement constante de 21.4 °C. Le systéeme de calcul de la
température de feuille implique que cette valeur corresponde a la tempeérature optimale pour
la photosynthese. Leur étude démontre donc implicitement une température optimale pour la
photosynthése constante au travers des différents climats considérés. Cependant, ils
tempeérent cette démonstration dans le cadre de leur discussion. lls y nuancent cette valeur de
21.4 °C en la présentant comme une valeur de température de feuille maintenue par la plante
sur le long terme via sa plasticité physiologique et morphologique et évoquent une « plasticité
fonctionnelle de I’appareil photosynthétique » permettant a la plante de compenser les
variations climatiques a court terme et de maintenir une activité photosynthétique optimale.

Quoi qu’il en soit, aucune des hypotheses relatives a la variabilité des niveaux de
conductance (Figure 3: H2) et a la constance de la température optimale pour la
photosynthése (Figure 3 : H3) n’ont jamais été vérifiée par des mesures directes sur le terrain,
le long d’un gradient latitudinal, ni liées des mesures de températures de surface de feuille

réalisées dans les mémes conditions.

3.2. En variance

Linacre (1967) et Helliker et Richter (2008) ont étudiés la température de surface de
feuille a partir de valeurs ponctuelles ou de valeurs moyennes mais n’ont pas considéré la
variabilit¢ du microclimat dans sa réponse au climat ambiant. En effet, si I’excés de

température de feuille diminue lors d’une augmentation de la température de Iair, il est
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possible que la variabilité journalieres des températures de feuille soit elle aussi modifiée
(Figure 4 : H4). On peut alors étudier cette relation en posant 3 cas de figure différents et en
formulant des hypothéses concernant les conséquences pour les performances
photosynthétiques de la plante. Dans un premier cas, si la variabilité journaliére des
températures de feuille diminue lorsque la température de I’air augmente, on peut s’attendre a
observer un déplacement important de la température optimale pour la photosynthése (Figure
4 : H4.2). En effet, une variabilité journaliére diminuée n’est pas ou peu susceptible d’offrir a
la plante des températures optimales pour la photosynthése a quelque moment que ce soit de
la journée. Dans un second cas, si la variabilité journaliere des températures de feuille reste
constante au travers des différents climats, on peut s’attendre a observer un déplacement plus
modéré de la température optimale pour la photosynthése (Figure 4 : H4.1). En effet, une
variabilité journaliére constante, si suffisante, peut offrir a la plante des températures
optimales pour la photosynthése a certains moments de la journée. Enfin, dans un troisiéme
cas, si la variabilité journaliére des températures de feuille augmente avec la température de
I’air, on peut s’attendre a observer peu ou pas de déplacement de la température optimale
pour la photosynthése (Figure 4: H4.3). En effet, la variabilité journaliere accrue des
températures de surface foliaire est susceptible d’offrir a la plante des températures optimales
pour la photosynthése pendant une partie significative de la journée et donc de pallier a
I’augmentation de la température de 1’air. L’acquisition de mesures empiriques, directes et
robustes de températures de feuilles est primordiale pour comprendre la réponse du
microclimat foliaire au climat ambiant en termes de variabilité des températures et pallier au

manque de connaissances dont nous disposons dans ce domaine.
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Figure 4. Réponse des températures de surface de feuille en termes de variance et hypothéses sur les
conséquences pour les performances photosynthétiques.
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3.3. Relations multitrophiques : les arthropodes a la surface des
feuilles

3.3.1. Le microclimat foliaire : une question de taille pour les arthropodes

Les organismes suffisamment petits pour étre contenus dans la couche limite font
partie du microclimat foliaire et sont soumis a ses conditions particuliéres (Potter et al. 2009 ;
Woods 2009 ; Woods 2013 ; Pincebourde & Woods 2012). C’est ainsi le cas pour une grande
diversité d’arthropodes qui effectuent tout ou partie de leur cycle de vie a la surface des
feuilles et qui sont soumis a leur environnement local. Ces organismes se soustraient au
climat ambiant et a ses variations pour étre influencés directement par la variabilité et la
dynamique des conditions a la surface de la feuille qu’ils occupent. A la surface d’une feuille
de 10 cm de long, un organisme mesurant jusqu’a plus de 3 mm se trouve au sein de la
couche limite (Woods 2009 ; Woods 2013). Woods (2013) a ainsi démontré chez Manduca
sexta que les ceufs et les premiers stades larvaires sont soumis au microclimat foliaire alors
que les adultes sont liés au climat ambiant du fait de leur taille plus importante. La

dépendance au microclimat foliaire peut donc varier au cours du cycle de vie des organismes.

3.3.2. Impact de la réponse microclimatique pour les arthropodes

Les arthropodes sont des ectothermes et reposent en tres grande majorité sur une
source de chaleur externe pour réguler leur température corporelle (May 1979). La
température du microclimat foliaire détermine donc leur survie, leur développement et plus
largement leur distribution (Willmer 1986 ; Pincebourde & Casas 2006 ; Pincebourde &
Woods 2012 ; Saudreau et al. 2013). Puisqu’ils sont impliqués dans de nombreux processus
clés tels que la décomposition de la matiere organique, la pollinisation, la prédation, et le
parasitisme, leur capacité a répondre aux températures du microclimat foliaire et a exploiter
leur variabilité est susceptible d’avoir des conséquences importantes pour la structure et le
fonctionnement des écosystemes (Amarasekare & Savage 2011). La plante joue le réle de
tampon des conditions climatiques et peut étre visualisee comme un filtre entre le climat et
les organismes qui vivent en son sein. La comprehension de leurs interactions avec le

microclimat foliaire est donc primordiale.
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3.3.3. Stratégie de thermoregulation comportementale

3.3.3.1. Sélection de microhabitats
Pour optimiser leur performance, les arthropodes ont développé différentes stratégies
de thermorégulation comportementale, dont la plus commune est la sélection du microhabitat
(Kearney et al. 2009 ; May 1979). 11 s’agit pour eux de se déplacer rapidement sur de petites
distances pour maintenir une température corporelle la plus proche de 1’optimale. Lors
d’événements de fortes chaleurs, cela peut également leur permettre d’éviter d’approcher des

températures létales ou d’en limiter I’impact (Robertson et al. 1996 ; Li & Wang 2005).

3.3.3.2. Cas particulier du microclimat foliaire
Le microclimat foliaire a ceci de spécifique qu’il est généré par un organisme vivant
réagissant au climat ambiant et a ses variations. Le microclimat des arthropodes dépend donc
d’une part des conditions climatiques ambiantes, mais également de la réponse physiologique
de leur microhabitat, c’est-a-dire de la plante. En effet, I’hétérogénéité du microclimat
foliaire est cruciale puisqu’elle va conditionner les opportunités de thermorégulation des

organismes.
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4. Projet de these

4.1. Originalité du projet : échelle spatio-temporelle et frequence
d’échantillonnage

Ce projet de thése s’appuie sur un gradient latitudinal. C’est un outil pertinent
puisqu’il offre un gradient de température de D’air permettant d’étudier la plasticité
physiologique d’un organisme dont il couvre en partie 1’aire de distribution (Gilman et al.
2006; De Frenne et al. 2013). Le gradient latitudinal a permis 1’acquisition de séries
temporelles de température de feuille sur quatre mois, pendant deux années consécutives, a
haute fréquence d’échantillonnage (i.e. 10 min) ainsi que la réalisation de mesures
ponctuelles de photosynthése et de conductance. L’association de mesures directes de telles
séries temporelles de température de feuille a des mesures de performance de la feuille
constitue un cas sans précédent dans I’étude de la réponse microclimatique et confére a ces

travaux une grande originalité.

4.2. Objectifs généraux

Les objectifs de ce projet de thése sont de (i) quantifier la réponse microclimatique en
termes de filtre du climat ambiant en moyenne, en variance et en extrémes de température,
(i) quantifier les conséquences de cette réponse microclimatique en termes de performance
pour le végétal, et (iii) explorer les conséquences pour les arthropodes vivant a la surface des
feuilles.

4.3. Objectifs spécifiques
4.3.1. Chapitre 1 — Echelle foliaire : hétérogéneéité microclimatique et

thermorégulation comportementale

Le chapitre 1 est focalisé¢ a I’échelle de la feuille individuelle. I s’attache a quantifier
la réponse du microclimat foliaire en termes d’hétérogénéité de températures et explore les
conséquences sur les capacités de thermorégulation comportementale des arthropodes vivant
a la surface des feuilles. Comment 1’hétérogénéité des températures du microclimat foliaire
est-elle impactée par les conditions de température et d’humidité du milieu ambiant ? Les
arthropodes se déplacent-ils a la surface de la feuille pour réguler leur température

corporelle ? Cette capacité de thermorégulation est elle conditionnée par I’hétérogénéité du
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microclimat foliaire ? Les travaux relatifs au chapitre 1 ont été effectués en laboratoire et en

environnement controlé.

4.3.2. Chapitre 2 et 3 - Echelle biogéographique

Les chapitres 2 et 3 sont focalisés a 1’échelle biogéographique et comprennent des
mesures de terrain réalisées le long du gradient latitudinale. Ils s’attachent a quantifier la
capacité du microclimat foliaire a tamponner les variations de la température de ’air le long
du gradient latitudinal climatique et a en déterminer les conséquences pour la plante et les

arthropodes vivant a la surface des feuilles.

4.3.2.1. Chapitre 2 : analyse descriptive du gradient microclimatique

Le chapitre 2 caractérise le gradient latitudinal microclimatique en termes de
décalage temporel et de différence d’amplitude entre les extrémes de température de 1’air et
les extrémes de températures de surface de feuille. Le long du gradient latitudinal de
température de ’air, les feuilles peuvent elles décaler leur dynamique de température dans le
temps afin d’atteindre leur température maximale aprés la température maximale de 1’air
ambiant et ainsi diminuer leurs extrémes journaliers ? Pour les mémes raisons, peuvent-elles
ajuster leur amplitude de variations journalieres de température ? Le chapitre 2 explore
également les conséquences du gradient latitudinal microclimatique sur les températures
subies par les organismes au sein du microclimat foliaire. Les arthropodes peuvent ils profiter
du microclimat foliaire pour ajuster leur temps d’exposition aux extrémes journaliers au fur et

a mesure que la température de 1’air augmente le long du gradient latitudinal?

4.3.2.2. Chapitre 3 : gradient microclimatique et performances
photosynthétiques

Le chapitre 3 caractérise le gradient latitudinal microclimatique en moyenne et en
extrémes de températures et quantifie les conséquences de ce gradient sur les performances
du végétal en termes de photosynthése. Dans quelle mesure la feuille peut-elle atténuer le
gradient latitudinal en termes de moyenne et d’extrémes de température de 1’air ? Quelles en
sont les conséquences pour la température de feuille optimale pour la photosynthése le long
du gradient ? Comment les performances du végétal sont-elles impactées par le gradient de

température de feuille en moyenne et en extrémes ?
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Chapitre | - Warming decreases thermal
heterogeneity of leaf surfaces: Implications for

behavioural thermoregulation by arthropods

Caillon, R., Suppo, C., Casas, J., Woods, H. A., Pincebourde, S. Warming decreases thermal
heterogeneity of leaf surfaces: implications for behavioural thermoregulation by arthropods.
Functional Ecology, 2014, 28, 1449-1458.
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Abstract:

This first chapter is focused at the lower scale studied in this thesis. It aimed to
quantify the effects of environmental change on the thermal heterogeneity of the leaf
microclimate and to explore the implications for behavioural thermoregulation by arthropods
at the leaf scale.

Ectotherms rely heavily on the spatial variance of environmental conditions to
thermoregulate. Theoretically, their fitness is maximized when they can find suitable
microhabitats by moving over short distances and this condition is met when spatial variance
is high at fine spatial scales. Strikingly, despite the diversity of organisms living in leaf
microhabitats, little is known about the impact of warming on the spatial variance of climatic
conditions at the scale of individual leaf surfaces.

Using thermography, we characterized the apple leaf microclimate in terms of span
and spatial aggregation of surface temperatures across a range of air temperatures and relative
humidities. Then, we assessed how thermal heterogeneity within individual leaves affected
behavioural thermoregulation by the two-spotted spider mite (Tetranychus urticae Koch)
under both near-optimal and sub-lethal conditions in this microhabitat.

Warming decreases thermal heterogeneity of leaf surfaces with critical implications
for arthropods — behavioural thermoregulation alone is not sufficient to escape the heat in the
leaf microhabitat. Information on spatial variance of microclimatic conditions is critical for

estimating how readily organisms can buffer global warming by moving.
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1. Introduction

A common approach in global change biology is to relate the average change of a
climate signal to biological processes (Whittaker 2001). However, focusing on mean effects
can be unrealistic because the variance, in time or space, can also be ecologically meaningful.
The role of temporal variance has mostly been assessed by studying the ecological impacts of
the occurrence of extreme events (Easterling et al. 2000; Denny et al. 2009; Pincebourde et
al. 2012). For example, a change in temporal variance was shown to reverse the effect of the
mean change in some cases (Benedetti-Cecchi et al. 2006). By contrast to the temporal
variance and despite its impact on the thermoregulation opportunities of ectotherms (Kearney
et al. 2009), the role of spatial variance (i.e. spatial heterogeneity) has been largely
disregarded in global change biology until recently (Scherrer & Korner 2010 ; Sears et al.
2011; Buckley et al. 2013 ; Scheffers et al. 2014). Moreover, the link between microclimate
heterogeneity and its impacts on ectotherms has been traditionally studied at scales above
meters (see Angilletta 2009). Climate change is expected to modify the spatial heterogeneity
of microhabitats—that is the spatial arrangement of temperature patches—because of non-
linear relationships between climate variables and performance of organisms (Kearney 2013).
Strikingly, little is known on the impact of environmental changes on the spatial
heterogeneity of temperatures at very fine scales such as individual leaf surfaces despite the
great diversity of organisms living in the leaf microhabitat (Pincebourde & Woods 2012).

Ectotherms directly depend on spatial heterogeneity of temperatures because they
need to perform well by choosing temperatures that give high rates of development and to
escape lethal temperatures (Kearney et al. 2009). They have evolved several
thermoregulatory mechanisms to cope with temperature heterogeneity (Chown & Nicolson
2004 ; Angilletta 2009). Although endothermic strategies exist (Krogh & Zeuthen 1941 ;
Lahondére & Lazzari 2012), most arthropods rely on an external heat source to control their
body temperature (May 1979). This control often involves behaviour—moving rapidly over
short distances or among different microhabitats to approach optimal temperatures for
performance. To this end, arthropods must be able to sense and respond to local variation in
temperatures—such responses can be quicker when the variation occurs at finer scales. In
addition, the level of heterogeneity must be sufficient to enable arthropods to find suitable
temperatures within local scales. For instance, flat-rock spiders can select precisely suitable
microhabitats for egg development that are only a few centimetres apart from unsuitable
locations underneath hot rocks in Australian temperate habitats during summer (Pike et al.
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2012). A particular case of behavioural thermoregulation is thermal avoidance where
organisms stay away from extreme temperatures in their environment (Robertson et al. 1996 ;
Li & Wang 2005). Overall, behavioural thermoregulation must be considered to assess the
impact of macroclimate and climate change on organisms (Kearney et al. 2009).

Here, we focused on the ability of spider mites to thermoregulate within the leaf
microclimate. Leaves are particularly suitable habitats for studying behavioural
thermoregulation, because they impose finite extents over which arthropods movements can
easily be studied, and because single leaf surfaces can show substantial thermal heterogeneity
(Jones 1999). This spatial heterogeneity is generated through two biophysical processes
underlying heat exchanges between the plant and the environment (Jones 1992 ; Campbell &
Norman 1998 ; Pincebourde & Woods 2012): (i) the boundary layer, which is the air layer at
the interface between the leaf and nearby free-stream air and (ii) the stomatal patchiness,
which is the spatial and temporal heterogeneity of the stomatal conductance over a single leaf
surface (Jones 1999 ; Mott & Buckley 2000). The thickness of the boundary layer can reach
10 mm depending on wind speed, on the size and shape of the leaf, and on the density of
trichomes at its surface (Burrage 1971 ; Campbell & Norman 1998). Stomatal patchiness
modifies local conditions within the boundary layer on the lower side of a leaf, where stomata
are located in most dicotyledonous plants. Small arthropods like spider mites or insect eggs
(<1 mm) are directly influenced by the temperature deviations between leaf surface
temperature and air temperature (Potter et al. 2009). However, it remains unclear whether
small arthropods can exploit the thermal heterogeneity of the leaf microclimate to perform
behavioural thermoregulation within a single leaf surface (Woods 2013).

Leaf microclimates have mostly been characterized in terms of mean temperatures
without accounting for thermal heterogeneity (Pincebourde & Woods 2012). For instance, the
mean leaf temperature excess (i.e. temperature deviation between leaf surface and ambient
air) can go up to 10 °C (Cook et al. 1964 ; Pincebourde et al. 2007) or even 20 °C in some
alpine plants in full sunlight (Linacre 1967). Thermal heterogeneity of intra-leaf surfaces has
been quantified in fewer studies. Tomato leaves had a 1 °C range of temperature over a single
leaf surface (Cook et al. 1964) while French bean and soybean leaves had ranges up to 4 °C
(Jones 1999 ; Aldea et al. 2005). Nevertheless, these studies report levels of thermal
heterogeneity only under partially controlled environmental conditions (i.e. in greenhouses).
Fully controlled experimental conditions would allow a more precise assessment of the
thermal heterogeneity of leaf surfaces. In particular, its response to an increase in ambient

temperature is not known. Consequently, the potential effects of global warming on the
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behavioural thermoregulation abilities of leaf-dwelling arthropods remain largely unexplored
(Pincebourde & Woods 2012).

To understand whether and how spider mites thermoregulate, we must first
characterize the spatial heterogeneity of temperatures at the leaf surface. Therefore, we used
experimental manipulation of ambient conditions to compare the thermal heterogeneity of
individual leaves under moderate and harsh ambient temperature conditions. We studied the
leaf surface at a high spatial resolution using thermography to characterize temperature
heterogeneity in terms of composition (i.e. range of temperature values) and configuration
(i.e. spatial pattern of the temperature values). Then, we explored the potential effects of
intra-leaf heterogeneity on the behavioural thermoregulation abilities of spider mites under
moderate and harsh ambient temperature conditions. We measured T. urticae’s lethal
temperature threshold to ensure that sub-lethal thermal conditions were applied during this

second experiment.
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2. Materials & Methods

2.1. Biological model

Leaf surface temperature measurements were made on the Golden cultivar of the
apple tree Malus domestica (Rosaceous). Apple seedlings (less than 3 years-old) were grown
in pots (15 cm in diameter) in a greenhouse with variable meteorological conditions, with air
temperature ranging from 14.5 °C to 42.5 °C and air relative humidity from 29.5 % to 95 %
during the study period (minima and maxima). Seedlings were watered generously about
every 2-3 days according to conditions, and each pot received nitrogen-enriched fertilizer (N-
P-K: 5-3-7). Local populations of the two-spotted spider mite (Figure 5) Tetranychus urticae
(Acarid: Tetranychidae) were sampled around Tours (France) in early spring of 2011. Spider
mites were then reared directly on seedlings in the greenhouse. Both last-instar larvae and
adults were used for the experiments, which were done in the morning when stomata open
rapidly in response to blue-enriched light in nature (Zeiger et al. 2002 ; Shimazaki et al. 2007
; Wang et al. 2011).

Figure 5. Primary organism, T. urticae (top, photo credit: Gilles San Martin) and infrared image of an apple leaf
surface taken in the field under full sunlight (bottom, photo credit: Sylvain Pincebourde).
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2.2. Experiment 1 - Leaf microclimate characterization

The aim was to quantify the spatial heterogeneity of leaf surface temperatures under
different environmental conditions. We determined the impact of shifting air temperature and
relative humidity on the leaf surface temperatures. The temperature heterogeneity of the leaf
surface was measured focusing on two components: the composition, which refers to the
range of temperature values, and the configuration, which refers to their spatial pattern. Apple
trees were placed in a climatic chamber 24 hours before the experiment, with a photoperiod
of 14:10 and temperatures of 25 °C: 18 °C (day: night). This acclimation period was set to
homogenize physiological states of apple seedlings. The climatic chamber (VB 1014-A,
Votsch, Balingen Frommern, Germany) allowed for precise control of temperature and
relative humidity with limited, constant and spatially homogeneous air flows (0.3 m.s™).
Three air temperature treatments (25 °C, 30 °C and 39 °C) were crossed with three air
relative humidity treatments (30 %, 60 %, and 90 %), resulting in nine different treatments
with three replicates each. This spans a wide range of conditions that spider mites may
encounter in their natural environments. For each replicate, the leaf surface was positioned
flat, right below the lamp (hydrargyrum medium-arc iodide lamp, HSI-T SX 400W, Sylvania
Britelux). Incident radiation received by all replicates was in the range of 220-240 Wm2.

The measurement of leaf surface temperature started 15 min after the target air
temperature was reached in the climatic chamber. Leaf surface temperatures were measured
with a thermal imaging device (FLIR Systems, B335, Wilsonville, OR, USA) equipped with
a macro lens (FLIR Systems, IR LENS 10 mm) one hour after the experiment started, giving
a thermal image with a temperature value for each pixel decomposing the leaf surface (Figure
5). The camera’s lens was positioned 20 cm from the leaf surface, resulting in a spatial
resolution of 0.49 £ 0.11 mm and a thermal resolution of 0.05 °C. This resolution
approximates the body sizes of adult spider mites (0.3-0.5 mm: Kreiter 2003). The emissivity
was set at 0.99 as determined previously by comparing the temperature reading on the camera
with the actual leaf surface temperature measured using a type-T thermocouple (copper-

constantan) at the very same location.

2.3. Experiment 2 - Lethal temperature threshold of T. urticae

The lethal temperature threshold of T. urticae was measured for comparison with leaf

surface temperature values. For each temperature treatment, a group of 10 spider mites was
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exposed to a single air temperature treatment during one hour in the climatic chamber. We
tested exposure to temperature from 40 °C (for group one) to 47 °C (for group nine). The
experimental duration (1 hour) was in the range of exposure to daily maximal temperature for
small arthropods on leaf surfaces in the field (Pincebourde et al. 2007).

Prior to the experiment, spider mites were in the greenhouse, where they were
submitted to daily natural variations of environmental conditions (see above). Single spider
mites were put in an Eppendorf tube with wet cotton to ensure high and constant relative
humidity, and placed in the climatic chamber once the target air temperature was reached. A
fine thermocouple was inserted in one Eppendorf tube to measure actual temperatures.
Temperature was assumed to be the same in each Eppendorf tube. After the treatment, spider
mites were removed from the chamber and mortality was measured 24 hours later. The lethal
temperature threshold is the temperature at which 50 % mortality is observed (lethal dose 50
%; LDso).

2.4. Experiment 3 — Distribution of T. urticae on the leaf surface

The characterization of the leaf microclimate (Experiment 1) identified the air
temperature needed to reach sub-lethal temperatures for spider mites at the leaf surface, based
on the lethal temperature threshold measurement (Experiment 2). The aim of experiment 3
was to measure the impact of different climatic conditions on the distribution of spider mites
at the leaf surface according to the thermal heterogeneity of the leaf surface. Like in
Experiment 1, apple seedlings were conditioned 24 h before the experiment. Two air
temperature treatments of 25 °C (moderate condition) and 37 °C (harsh condition) were
applied, with six replicates for each (six leaves from six different plants). Relative humidity
was fixed at 60 % at both temperatures. For each replicate, the leaf surface was placed in a
horizontal position right below the lamp. Incident radiation received by all replicates was in
the range of 220-240 Wm2.

For each replicate, an apple seedling was exposed alone to the experimental
temperature in the climatic chamber for 15 minutes. Then, 20 spider mites were put on the
lower surface of a leaf and given 15 minutes to acclimate. After that, the experiment started
and the distributions of both spider mites and leaf surface temperatures were recorded
simultaneously for one hour (total time was 90 min). A video camera (HDC-SD200,
Panasonic, Kadoma, Osaka, Japan) was used to follow spider mites at the lower leaf surface.
The same thermal imaging device described above for Experiment 1 (FLIR Systems, B335)
was used to measure upper leaf surface temperatures at the beginning and end of experiment

28



to compare thermoregulation opportunities. The thermal conductivity between the upper and
lower leaf surfaces, and the thinness of the integument, are such that surface temperature is
considered equal on both sides (Jones 1999). The body temperature of a spider mite was
assumed to be equal to the leaf surface temperature since they were indistinguishable on
infrared images and since they are deeply immersed within the leaf boundary layer due to
their small size (Ferro & Southwick 1984). We acknowledge, however, that the humidity
within the leaf boundary layer may differ between the two leaf sides since the apple leaf is

hypostomatous—stomata are present only on the lower side.

2.5. Statistical analysis

Data on leaf surface temperatures were extracted from raw images with ThermaCam
Researcher software (FLIR Systems). In terms of temperature range, descriptive statistics
such as mean, maximal, and minimal temperatures at the leaf surface were used. These
descriptive statistics were calculated on the temperature excess between leaf surface pixels
and the ambient air. To assess a per area range of temperature, the Temperature Range Index
(TRI) was calculated on the pixel temperature values of the leaf surface with Fragstats
software (University of Massachusetts, Landscape Ecology Lab). This index is based on the
patch richness density that is widely used in landscape ecology and which allows the
comparison among landscapes (i.e. leaves) of different sizes (McGarigal & Marks 1994). It is
close to 0 when the range of temperature is very low and increases with it. In terms of spatial
pattern, the Aggregation Index (Al), also used in landscape ecology, was computed to assess
the extent to which elements of the same class (i.e. temperature pixels of the same value) are
aggregated or clumped in a landscape (i.e. at the leaf surface) (He et al. 2000). Expressed as a
percentage of maximal aggregation, Al goes from 0 when the landscape is minimally
aggregated to 100 when it is maximally aggregated (i.e. a single compact patch for each
temperature value). A multifactorial analysis of variance (two-way ANOVA) and post-hoc
Tukey tests were performed with the R package “stats” (R Development Core Team 2013) to
determine which descriptors (mean, minimum, maximum, TRI, Al) were influenced by
environmental conditions.

The upper lethal temperature threshold of T. urticae was estimated by non-linear
regression of survival rate against air temperature (supporting information: Figure S1). A
logistic dose-response regression was performed in Table Curve (Systat Software Inc.,
Chicago, Illinois, USA) to estimate the lethal temperature threshold leading to 50 % of
individuals to die (LDso).
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In Experiment 3, we studied the behavioural thermoregulation abilities of spider
mites. Leaf surface temperature distribution involved up to 9,000 observations because of the
spatial resolution of the infrared camera. In contrast, the body temperature distribution of
spider mites corresponded to no more than 80 observations for each temperature treatment
(25 °C and 37 °C). Thus, a direct comparison of the two distributions is not reasonable. The
null hypothesis is that spider mites do not thermoregulate. Furthermore, by randomly
distributing themselves at the leaf surface, they experience the leaf temperature distribution.
Therefore, the most probable body temperature value corresponds to the most represented
temperature value at the leaf surface: the mode of the frequency distribution of leaf surface
temperatures. In contrast, we would observe a deviation between body temperature of spider
mites and the mode of the leaf surface temperature when they actively thermoregulate. To
determine if spider mites were randomly located on the leaf surface, we expressed their body
temperature in relation to the mode of the frequency distribution of leaf surface temperatures.
Body temperature was extracted from the thermal images according to mite position at the
leaf surface for both air temperature treatments (25 °C and 37 °C) (supporting information:
Figure S2). The temperature deviation between surface temperature at the spider mite
location and the mode of the leaf surface temperature was calculated. A deviation of their
body temperature from the mode of the leaf surface temperature is indicative of preferred
temperature at the leaf surface and thus of behavioural thermoregulation. A multiple
regression analysis was performed to assess the relationship between body temperature
deviation and the mode of the leaf surface temperature at the first and last time of the
experiment for each air temperature treatment. Then, each model was improved keeping only
those variables showing a significant effect. Leverage was checked to identify over-
influential observations (h>3h; with h the leverage of a given observation, and h the mean
leverage). The regression analysis was performed again after removing over-influential data

points to check for robustness of the statistical model.
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3. Results

3.1. Experiment 1 - Leaf microclimate characterization

In terms of composition, air temperature and air relative humidity had opposing
effects on the leaf temperature excess. The mean leaf temperature excess—the mean leaf
surface temperature minus the ambient air temperature—varied inversely with air
temperature (Anova, Temperature: F213 = 27.11, P < 0.001) (Figure 6). When the air relative
humidity was 30 %, for example, the mean leaf temperature excess decreased from 6.9 °C to
5.2 °C as the ambient temperature rose from 25 °C to 39 °C. The effect of air relative
humidity on the mean leaf temperature excess was significant (Anova, Relative Humidity:
F218 = 4.48, P=0.027) and was most pronounced at an intermediate temperature of 30 °C, as
indicated by a significant interaction between air relative humidity and temperature (Anova,
Temperature*Relative Humidity: F4,18=3.39, P=0.031).
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Figure 6. Temperature excess between mean leaf surface temperature and ambient air (Te™?") according to air
temperature and air relative humidity conditions (line and circles: 30 %, dashed line and squares: 60 %, and
dotted line and triangles: 90 %).

Minimal and maximal leaf temperature excesses—the minimal and maximal leaf
surface temperature minus the ambient air temperature—were calculated for a more accurate
understanding of the microclimatic response. The minimal leaf temperature excess was

significantly affected by air relative humidity (Anova, Relative Humidity: F.18 = 16.40, P <
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0.001) and temperature (Anova, Temperature: Fo13 = 3.67, P = 0.046) (Figure 7). The
minimal leaf temperature excess was the lowest at an air relative humidity of 30 % and
decreased with increasing air temperature (Anova, Temperature: Fz18 = 3.67, P = 0.046)
(Figure 7). The interaction between air relative humidity and temperature was not significant
for the minimal leaf temperature excess (Anova, Temperature*Relative Humidity: Fa1s =
2.18, P = 0.112). The maximal leaf temperature excess showed no significant relationship
with air relative humidity (Anova, Relative Humidity: F21s = 3.08, P = 0.071), but varied
inversely with air temperature (Anova, Temperature: Fo1s = 36.81, P < 0.001). The
interaction between air relative humidity and temperature was not significant for the maximal

leaf temperature excess (Anova, Temperature*Relative Humidity: Fs18=2.59, P = 0.071).
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Figure 7. Temperature excess (Tex) between maximal (top) and minimal (bottom) leaf surface temperature and

ambient air according to air temperature and air relative humidity conditions (line and circles: 30 %, dashed line

and squares: 60 %, and dotted line and triangles: 90 %).
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In addition, TRI showed no significant relationship with air relative humidity (Anova,
Relative Humidity: F218 = 2.77, P = 0.089) but was inversely related to air temperature
(Anova, Temperature: F218 = 14.35, P < 0.001) (Figure 8). The interaction between air
relative humidity and temperature was not significant for TRI (Anova, Temperature*Relative
Humidity: Fs18 = 1.35, P = 0.291). Therefore, the range of temperatures available at the leaf

surface responds mostly to air temperature and warming led to a decrease of this range.
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Figure 8. Temperature Range Index (TRI) according to air temperature and air relative humidity conditions (line
and circles: 30 %, dashed line and squares: 60 %, and dotted line and triangles: 90 %).
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In terms of configuration, a similar pattern to the one of TRI was found for the spatial
distribution of leaf surface temperatures (Figure 9). Al increased with air temperature
(Anova, Temperature: F2, 18 = 20.80, P < 0.001). It ranged from 61.8 % to 72.6 % at an air
temperature of 25 °C and 39 °C respectively. Air relative humidity and the interaction
between air temperature and relative humidity had no detectable effect (Anova, Relative
Humidity: F2,18 = 0.43, P = 0.656; Anova, Temperature*Relative Humidity: Fs18 = 1.05, P =
0.410). Therefore, the spatial pattern of temperatures at the leaf surface responds mostly to

air temperature and warming led to more aggregated leaf surface temperatures.

Tair (OC)

Figure 9. Aggregation Index (Al) according to air temperature and air relative humidity conditions (line and
circles: 30 %, dashed line and squares: 60 %, and dotted line and triangles: 90 %).

3.2. Experiment 2 - Upper lethal temperature threshold for T. urticae

The logistic dose-response regression showed a drop in the survival rate of spider
mites between 45.5 °C and 46 °C, from 70 % to 0 % (logistic regression: r2 = 0.93; Fo =
62.5; P < 0.001) (supporting information: Figure S1). The non-linear regression estimated the
LDso at 45.9 °C.

3.3. Experiment 3 — Thermoregulation by T. urticae

On average, at the end of the 1 h experiment, 5.7 and 5.8 spider mites were found at
the leaf surface at 25 °C and 37 °C air temperature, respectively. The rest of the 20 spider

mites put on the leaf may have spun a web to drop off the leaf, or may have moved to another
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part of the plant via the petiole. Overall, the body temperature of spider mites increased with

the distribution mode of the leaf surface temperatures in the two treatments (Figure 10).

33 r
32t 8
o {
=31 %
— AOA
30 F A
29 1 1 1 J
29 30 31 32 33
Tmode (OC)

37 39 41 43 45
Tmode (OC)

Figure 10. Body temperature of spider mites (Thogy) as a function of the mode of the leaf surface temperatures
(Tmode) at 25 °C (top) and 37 °C (bottom) air temperature. Graphs show data for the first (black triangles) and

last (empty circles) time of the experiment, after 1 hour.

At 25 °C air temperature, the body temperature deviation varied inversely to the mode
of the leaf surface temperatures (linear regression, Mode: t-value = -2.85, P = 0.006) and time
had no significant effect (linear regression, Time: t-value = -0.0281, P = 0.978) (Figure
11.A). Keeping the significant variables, the improved statistical model showed that body
temperature deviated from the mode of the leaf surface temperatures with an estimated

parameter of -0.26 (linear regression, Mode: t-value = -3, P = 0.004). Leverage statistics
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revealed two points with high leverage (grey symbols in Fig. 11). Once those points were
removed, body temperature deviated from the mode of the leaf surface temperatures with an
estimated parameter of -0.29 (linear regression, Mode: t-value = -2.64, P = 0.010). For the
experiment at 37 °C, neither the mode of the leaf surface temperatures (linear regression,
Mode: t-value = -0.99, P = 0.325) nor time (linear regression, Time: t-value = 1.49, P =
0.141) showed significant effect. In the improved model, only the intercept was fitted (linear
regression, Intercept: t-value = -2.86, P = 0.006) with a significant value of -0.25 (Figure
11.B). Leverage statistics did not reveal any over-influential data point in the treatment at 37

°C air temperature.
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Figure 11. Deviation of spider mite body temperature from the mode of leaf surface temperatures (Tgev) as a

function of this mode at 25 °C (top; confidence interval in dashed lines) and 37 °C (bottom) air temperature.
Graphs show data for the first (black triangles) and last (empty circles) time of the experiment, after 1h.

Observations with high leverage are identified in grey.
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4. Discussion

Leaf surface temperature can be highly heterogeneous, especially in full sunlight
(Jones 1999). Here, we show how environmental conditions modulate the thermal
heterogeneity of individual leaves in terms of composition (temperature range) and
configuration (spatial distribution of temperatures). Our study is the first to detail this
relationship between environmental conditions and the level of thermal heterogeneity at a
single leaf surface. Despite an impact on the leaf temperature excess, relative humidity did
not affect the thermal heterogeneity of the leaf surface itself. By contrast, air temperature had
large effects on leaf temperature heterogeneity. Warming both decreased the range of
temperatures available at the leaf surface, and increased the aggregation of similar
temperature values. Together, these two effects homogenized the leaf microclimate. In
addition, the leaf partially buffered the amplitude of the warming, as the maximal
temperature excess was lower at higher ambient temperatures.

Leaves provide microclimates for leaf-dwelling arthropods. We explored the potential
effects of the heterogeneity of leaf surface temperatures on the behaviour of spider mites.
Behavioural thermoregulation should be more difficult when the leaf surface is homogeneous
at high ambient temperature. Indeed, we found that spider mites do not thermoregulate under
sub-lethal conditions, although a narrow range of colder temperatures could have been
selected. The ability of organisms to avoid extreme heat would therefore depend much more
on the ability of the leaf to buffer unusual climatic conditions than on their own success in
avoiding sub-lethal temperatures, as long as they remain at the leaf surface. Tetranychus
urticae, however, is a web spinner, especially at high population density (Le Goff et al.
2010). This skill allows it to escape harsh conditions at the leaf surface by moving out onto
the web. In addition, daily migration of spider mites towards upper plant parts, which is
mainly driven by light stimulus, is much reduced under warm conditions (Mori 1962 ;
Pralavorio et al. 1989). This suggests that spider mites would avoid fully illuminated leaves
when air temperatures are high. Finally, T. urticae is quite resistant to high temperatures, with
a lethal temperature threshold of 45.9 °C. This threshold may explain the passive behaviour
of spider mites in the homogeneous matrix of leaf surface temperatures, even though this
matrix contains temperatures close to the lethal threshold.

In contrast to extreme conditions, moderate temperatures gave greater scope for
behavioural thermoregulation. At 25 °C air temperature, the range of temperatures at the leaf
surface encompassed the optimal developmental temperature of T. urticae, which is around
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30 °C (Bounfour & Tanigoshi 2001). On average, the body temperature of spider mites
increased by 0.71 °C for each 1 °C increment in the mode of the leaf surface temperatures
above this optimal temperature (Figure 11). Therefore, spider mites buffer about 29% of the
leaf surface warming by thermoregulating in moderate environmental conditions. Thus,
spider mites select leaf areas with surface temperatures close to their optimum for
developmental rate or other temperature-dependent life-history traits, leading potentially to
high rates of population growth. We suggest that behavioural thermoregulation within single
leaf surfaces could play a role in the population dynamics of small arthropods, but this link
remains to be explored. Unfortunately, few studies have considered the leaf temperature as a
driver of leaf-dwelling arthropod population growth (Kingsolver 1979 ; Pincebourde &
Woods 2012 ; see also Bernard et al. 2012 for a parallel with a plant-phytopathogen
interaction).

In a single canopy into the field, between-leaf heterogeneity adds up to intra-leaf
heterogeneity. In fact, the range of mean apple leaf temperatures within a single plant canopy
(sunny and shaded leaves differ by about 5 °C; Pincebourde et al. 2007) compares well with
the range of temperatures over single apple leaf surfaces under moderate conditions (about
6 °C). In addition, the range of within-canopy variation in leaf temperatures varies from
about 6°C up to more than 10°C for 8 deciduous tree species in a temperate forest (Leuzinger
& Korner 2007). Arthropods have evolved particular behaviours in response to such within-
canopy heterogeneities, for example by moving up and down in a canopy (Willmer 1982).
We show that behavioural responses also occur at the within-leaf level, although the time
scale of the behaviours is likely to differ between the leaf and the canopy scale.

The leaf temperature excess clearly depends on meteorological conditions. In
particular, incoming radiation raises leaf temperature above ambient temperature (Field et al.
1982). However, our experimental measurements are likely to underestimate the leaf
temperature excess in natural conditions, because natural level of radiation can reach much
higher values than the moderate ones we used (220-240 Wm™2) (Gates 1980). With all others
parameters fixed (radiative heat flux, but also relative humidity, convection, and water status
of the plant), we demonstrate a homogenization of temperatures at the leaf surface with
warming (at 39°C air temperature). In our study region, maximal air temperature reached
37.8 °C in 2012 and 34.9 °C in 2013 (meteorological data collected at about 30 km from our
greenhouse). While the air temperature applied in our lab experiment is close to the extremes
that mites experience in our region, radiative heat flux in nature could be more than four

times higher than the one we applied. With similar air temperature conditions and such high
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radiative heat fluxes, heat and water stresses are likely to be important, leading to similar or
even stronger reductions in both leaf mean temperature excess and temperature heterogeneity
as transpiration rate is increasing and stomata are closing, respectively. The leaf temperature
excess also depends on the properties of the leaf. Because of the structure of the boundary
layer at the leaf surface, leaf edges are colder than central parts. The boundary layer tends to
be thinner at the leaf edges, especially at the leading edge, and thicker in the middle. Hence,
the resistance to heat loss is higher in central portions of a leaf, leading to higher
temperatures (Oke 1978). Also, the wind regime was turbulent, causing the boundary layer to
develop from all edges of the leaf. This turbulent regime explains the overall circular
distribution of leaf surface temperatures from warm leaf centre to cool leaf edges (see Figure
5).

Warming decreased the mean leaf temperature excess. The interesting feature is that
the minimal temperature excess varied only slightly while the maximal one decreased
markedly with ambient warming. In other words, at high ambient temperatures, the maximal
leaf surface temperatures came to resemble minimal temperature excess, which perhaps
reflects actions taken by the plant to avoid or minimize thermal stress to its tissues. The
different behaviour of the minimal and maximal temperature excesses in response to warming
explains the decrease of the temperature range index at high air temperature. Therefore,
warming leads to both a shift and a decrease of the range of temperature available at the leaf
surface, thereby depressing the temperature heterogeneity. Furthermore, the aggregation
index increases with ambient temperature. Warming tends to gather together temperature
pixels of the same value into bigger and better defined patches at the leaf surface. A more
aggregated spatial pattern of temperatures decreases temperature heterogeneity in terms of
configuration. Overall, warming constrains considerably the thermal environment within the
leaf microclimate in a predictable way.

The homogenization of the leaf microclimate with warming can be caused by the
response of the plant to environmental stress. Apple leaves were under near-optimal
conditions in the moderate treatment. With the radiation level we imposed, the stomatal
conductance was at about 70% of its maximal value (as inferred from the light response
curves of apple leaves; Massonnet 2004 ; Pincebourde et al. 2006). Under such favourable
conditions, the latent heat losses from a leaf are at least as important as convective heat
losses. Hence, variation in stomatal conductance over a single leaf surface should lead to
significant deviations in transpiration rate and ultimately generate heterogeneity in surface

temperatures, as emphasized in our results. By contrast, high air temperature exposes leaves
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not only to heat stress but also to water stress because of the increase of the leaf vapour
pressure deficit (VPD) with air temperature (Gates 1980). Nevertheless, the relationship
between leaf VPD, transpiration rate and stomatal conductance is nonlinear: At high air
temperature and thus high VPD, the stomatal conductance decreases to control transpiration
rate (Monteith 1995 ; Bunce 1996 ; Massonnet 2004 ; Pincebourde & Casas 2006) and thus
limit water stress. The exponential decrease in stomatal conductance with increasing leaf
VPD can only limit the increase in transpiration rate at a plateau at which leaf surface
temperature becomes independent of stomatal activity (Oren et al. 1999). Therefore, at high
leaf VPD, transpiration remains significant despite stomatal closure, leading to a decrease in
leaf temperature excess. Hence, under extreme air temperature, slight spatial variations in the
level of stomatal closure are expected to have little effects on the transpiration rate and
therefore on the leaf surface temperatures, leading to homogenization of the leaf surface
temperatures. As a result, extreme air temperatures both depress the leaf temperature excess
and homogenize leaf surface temperatures.

Global warming is now recognized as a major threat to organisms and to the
ecosystems they occupy. A key problem for the scientific community is to predict the
consequences of global warming at the small scales at which most organisms live (Potter et
al. 2013). Significant advances have been made in understanding the role of temporal
variance in the response of organisms to global warming (Benedetti-Cecchi et al. 2006;
Pincebourde et al. 2012). Here, for the first time, we report the impacts of environmental
changes on the spatial heterogeneity of temperatures at the scale of individual leaf surfaces.
We highlight the importance of analyzing spatial variance in microhabitat temperatures.
Spatial variance is critical for understanding the opportunities for organisms to buffer daily
temperature extremes or, in a broader context, global warming. The grid used to decompose
the environment must be fine enough to capture the actual spatial heterogeneity available to
organisms during behavioural thermoregulation (Kearney et al. 2009) and dispersal (Buckley
et al. 2013). For leaf-dwelling arthropods, the leaf surface shows different patterns of spatial
heterogeneity according to the proximate ambient environment, which itself varies from leaf
to leaf within plant canopies (Sinoquet et al. 2001; Pincebourde et al. 2007). Therefore, two
leaves close to each other in a canopy can present different opportunities for behavioural
thermoregulation by tiny organisms. This emphasizes the difficulty of generalizing climate
downscaling models because of the complexity of microhabitats. It remains to determine
whether movement by organisms within such small spatial scales will significantly help them

to buffer some part of the climatic changes as measured at global or regional scales.

40



Chapitre Il - Tree leaves buffer the amplitude
of warming by lagging behind daily

temperature extremes

Caillon, R. & Pincebourde, S. Tree leaves buffer the amplitude of warming by lagging behind
saily temperature extremes. To be submitted to Agricultural and Forest Meteorology.
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Abstract:

The second chapter constitutes the first scaling of this thesis. After studing spatial
heterogeneity of temperatures at the leaf surface in the first chapter, we scale here to a 700
km gradient in Western Europe.

Tiny organisms experience the surrounding environment at a small spatial and
temporal scale and it is recognized that small spatial scales offer microclimates with specific
patterns of conditions. Daily amplitudes of leaf and air temperatures follow specific patterns
that deviate more or less from each other and the temporal pattern of daily variations in leaf
temperatures is also expected to vary with air temperature.

Here, the latitudinal gradient allowed us to test for the response of the leaf
microclimate to warming, in time and amplitude, through direct measurements of leaf
temperature in apple orchards. We also aimed to characterize the variability of the
microclimatic response within canopy by considering leaves exposed to direct radiation and
leaves sheltered in the shade.

The leaf microhabitat buffered daily extremes of temperature via biophysical
mechanisms involving time lag. These relationships influenced the daily proportion of time
with leaves warmer than ambient air. Therefore, the timing of critical climatic variables
showed latitudinal patterns that determined the biogeographical pattern of the leaf

microclimatic response.
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1. Introduction

Temperature is one of the key variables affecting the performance and fitness of
organisms (Huey & Stevenson 1979 ; Huey & Kingsolver 1989 ; Huey & Kingsolver 1993 ;
Somero 1995). Virtually all processes such as immune and sensory systems, growth, nutrition
and reproduction are strongly impacted by temperature and its variability (Cossins & Bowler
1987 ; Angilletta et al. 2002 ; Chown & Nicolson 2004). Hence, temperature changes impact
the physiology of individuals and the dynamics and distribution of their population
(Parmesan and Yohe 2003 ; Root et al. 2003 ; Root et al. 2005 ; IPCC 2007). However, the
temperature experienced by organisms does not necessarily equal the macroscale
temperature, which is measured by standard meteorological stations (Gates 1980). The body
size of organisms and the spatial scale at which they live strongly influence both the
amplitude and the temporal pattern of thermal conditions experienced by organisms
(Pincebourde & Woods 2012 ; Potter et al. 2013).

The body size of many ectotherms is less than a centimetre (May 1988 ; Potter et al.
2013). Thus, tiny organisms experience the surrounding environment at a small spatial and
temporal scale (Potter et al. 2013 ; Kingsolver et al. 2011). At such scales, topography and
surface orientation were shown to offer favourable conditions allowing organisms to meet
favourable conditions and to achieve their development (Thomas et al. 1999 ; Merrill et al.
2008). For example, hot rocks in Australian temperate habitats were shown to offer
favourable conditions for egg development of flat-rock spiders while unsuitable locations
were only few centimetres away (Pike et al. 2012). More broadly, Scherrer and Koerner
(2010) showed that alpine landscapes are thermally heterogeneous such that this environment
was strongly decoupled from conditions in the free atmosphere by 2 °C to 9 °C. In general, it
is recognized that small spatial scales offer a high microclimatic diversity (Potter et al. 2013 ;
Woods et al. 2015). Therefore, local conditions should be considered when assessing the
response of organisms to climate variations (Gilman et al. 2006).

Plants are one of the most important terrestrial microhabitats (Hammond et al. 1997 ;
Rodgers & Kitching 1998 ; Walter et al. 1998 ; Novotny et al. 2002). Canopies hold a huge
biodiversity, hosting bacteria, fungi, plants and arthropods: this is the habitat of 40 % of
terrestrial biodiversity, 10 % of which is specialist of this specific environment (Hammond et
al. 1997). Most of this biodiversity achieves part or all of its life cycle on leaves. Leaves are
biophysical entities with specific thermal conditions (Pincebourde & Woods 2012 ; Woods
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2013 ; Kingsolver et al. 2011 ; Pincebourde et al. 2007). For example, in arid regions, eggs
and first larval instars of moths are coupled to leaf temperature which is cooler than ambient
air (Woods 2013). On the contrary in temperate regions, leaves magnify free atmosphere
temperature by up to 10°C (Pincebourde et al. 2007). Plant canopies also show a remarkable
thermal heterogeneity which influences insect development (Pincebourde et al. 2007). Leaves
are therefore crucial filters of environmental conditions for the organisms living in this
microhabitat.

The leaf microclimate, including leaf temperature, is driven mainly through two
biophysical processes underlying heat exchanges between the plant and the environment
(Jones 1992; Campbell & Norman 1998; Pincebourde & Woods 2012): (i) the boundary
layer, which is the air layer at the interface between the leaf and nearby free-stream air
(Campbell & Norman, 1998) and (ii) the stomatal behavior, which defines stomatal
conductance and transpiration rate over a single leaf surface (Jones 1999; Mott & Buckley
2000). Several studies reported substantial temperature differences between leaf microclimate
and its nearby environment due to these processes (Cook, Dixon & Leopold 1964,
Pincebourde et al. 2007; Linacre 1967).

The relationship between the leaf temperature excess (i.e. difference of temperature
between leaf surface and ambient air) and the ambient air temperature has been emphasized
specifically in two remarkable studies. Linacre (1967) and Helliker and Richter (2008)
showed, respectively, that daily maximal (i.e. difference between daily maximal leaf surface
and ambient air temperature at midday) and annual mean (i.e. tree lifetime global average of
mean annual difference between leaf surface and ambient air temperature during the growing
season) temperature excesses of a leaf decrease as air temperature increases. Leaf
temperature excess responds to air temperature variations, thereby buffering macroclimatic
variability due to the biophysical functioning of the leaf (Pincebourde and Woods 2012).
Hence, we hypothesize that the daily amplitude of leaf temperatures should decrease with
warming or at low latitudes as a result of this buffer of elevated air temperatures.

The temporal pattern of daily variations in leaf temperatures is also expected to vary
with air temperature. Radiation from the atmosphere heats the ground, which releases
infrared radiation and warms up further the ambient air, causing a delay between the patterns
of radiation and air temperature (Gates 1980). This leads to the so-called phenomenon “daily
temperature lag” (Ritter 2003) and causes the air temperature to reach its maximum after
radiation maximum. The time lag between maximal radiation and air temperature may impact

leaf temperature patterns. The microclimatic response, in terms of stomatal conductance and
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transpiration, relies partly on the amount of incident radiation. Hence, receiving maximal
radiation before maximal air temperature is reached could have consequences on the thermal
budget of the leaf, enabling both the plant and the arthropod living at their surfaces to escape
a higher maximal temperature that could be reached if the leaf follows the air temperature
pattern. Such consequence of the time lag has received little attention. At a higher temporal
scale, De Frenne et al. (2013) coined the term ‘climatic lag' to describe the ability of canopy
closure to buffer the amplitude of global warming.

Our main objectives were to characterize the interaction between climate and
microclimate at the leaf surface in time and in amplitude. Latitudinal gradients represent a
relevant tool for such studies because they offer a gradient of air temperature across which
we can study the response of microclimate to varying macroclimate (Gilman et al. 2006;
Scherrer & Korner 2010). We used a high temporal resolution dataset of leaf temperatures
and climatic variables across a 700 km gradient in Western Europe to characterize the
interaction between climate and leaf microclimate. First, we studied the timing of critical
descriptors such as daily maximal air and leaf temperature and daily maximal radiation. We
characterized two daily temperature lags: (i) the lag between daily maximal air temperature
and daily maximal global radiation and (ii) the lag between daily maximal temperature at the
leaf surface and in the ambient air. Then, we quantified the daily amplitude of leaf and air
temperatures across latitudes. Finally, we computed the time spent by leaves at temperatures
higher than air temperature across latitudes to quantify the buffering effect of the leaf
microclimate as we move southward. We distinguished between sunny and shaded leaves to
estimate the influence of exposure to solar radiation. Finally, stomatal conductances were
measured at each site to link the ecophysilogy of leaves and their thermal behaviors. Our
study is the first to analyse the relationships between climate and microclimate at the leaf
surface at a biogeographical scale, i.e. along a latitudinal gradient, using a unique dataset of
measured leaf temperatures with a high temporal resolution.
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2. Materials & Methods

2.1. Biological model and study Sites

The study was conducted on a 7° latitudinal gradient (=750 km) from south of France

up to Belgium in 2012 and 2013 (Figure 1). Five orchards at five different sites provided a

regular coverage of the latitudinal gradient to sample leaf and air temperatures at low altitude

(Table 1). Orchard rows were oriented from south to north with one side of the row facing

east and the other one facing west. The only exception was for Gembloux in 2013 where

rows were oriented from east to west with one side facing north and the other one facing

south.

Table 1. Short description of each site with latitude, longitude, altitude and the address.

Site Address Latitude Longitude Altitude
(degrees (degrees (m)
minutes minutes
seconds) seconds)

Marsillargues CEHM' Mas Carriere, 34590 43°37°N 04°09’E 1
Marsillargues, France.
INRA, Domaine de Gotheron,

Gotheron 26320 Saint-Marcel-les- 44°58°N 04°55’E 182
Valence, France.
Station d’expérimentations de

La Moriniéere La Moriniere, 37800 Saint- 47°09°’N 00°35’E 100
Epain, France.

Fourneville ~ Route de Honfleur, 14600 g0). 00°13°F 125
Fourneville, France.

Gembloux ~ CRA-W Biotechnologies, 234 50,5, 04°39°E 165

Chaussée de Charleroi, 5030
Gembloux, Belgium.
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Leaf surface temperatures (Tiaf) Were measured on the apple tree Malus domestica
(Rosaceaous), on Ariane cultivars in the 3 southern sites of Marsillargues, Gotheron, and La
Moriniére and on Golden cultivars in Fourneville. In the northernmost site (Gembloux), we
used Ariane and Golden cultivars in 2012 and 2013, respectively. Attention was paid to
choose orchards as similar as possible, to avoid any variability in temperature due to other
mechanisms than those related to the leaf filter (supporting information: Figure S3).
However, the Ariane cultivar is scarcely present in Northern Europe and the Golden cultivar
rarely planted in the South of France. Trees were grown from seven to nine years and were
three to four meters high. Microclimatic and climatic measurements were taken continuously
at each site throughout spring and summer 2012 and 2013. Microclimatic measurements
started at different times in spring at each site because of the phenological shift along the
latitudinal gradient, apple leaves flushing out later in Northern sites than in Southern ones.
Microclimatic measurements were performed on leaves exposed to direct radiation (i.e. sunny
leaves at the rim of the canopy) and on leaves protected from direct radiation (i.e. shady
leaves inside the canopy). The relative importance of sunny and shady leaves on the whole
canopy photosynthesis depends on cloud coverage (Urban et al. 2012) and it was thus
possible to capture the variability of the microclimatic response inside the canopy by

measuring these two kinds of leaf.

2.2. Climatic Measurements

Except for Gembloux, each site had its own weather station recording at least air
temperature (Tair), relative humidity (RH) and pluviometry (P) (Figures 13 & 14). Missing
variables such as wind speed and global radiation (GR) (Figures 13 & 14) were provided by
Météo France through weather stations within few kilometres of the orchard. All climatic
data for the orchard of Gembloux were provided by the Royal Meteorological Institute of
Belgium (RMI) trough the weather station of Ernage, 4 kilometres away. Climatic data were
acquired with a time step of 30 min. Hence, a linear interpolation was performed between
each data point separated by 30 min to match the time step of 10 min of the microclimatic

data (see below).

2.3. Microclimatic Measurements

Tieaf Was measured using fine copper-constantan thermocouples (Type T, 0.2 mm in
diameter; TCSA, Dardilly, France). Thermocouples were wrapped around the petiole of

leaves and the tip of the thermocouple was applied onto the limb of the lower leaf surface
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such that the natural orientation of the leaves was conserved. Thermocouples were applied on
leaves of about 1 month to ensure that temperature was recorded on organs with a maximal
physiological activity (Field 1987). Leaves were 9.0 £ 1.3 cm long overall (mean + SD
among the five sites). Significant length differences were found overall (Kruskal-Wallis: chi-
squared = 4.5206, P < 0.05), but post-hoc test showed no significant differences between sites
(Kruskal-Wallis multiple comparisons: P > 0.05 for all between-sites comparisons), possibly
due to differences in the sample size for each site (see below) (Keppel 1991). In addition, leaf
orientation and inclination was recorded to ensure a similar distribution among sites. Leaves
were sampled on both east and west sides of the row. Thermocouples were connected to an
AM25T or AM16/32B multiplexer (Campbell Scientific Ltd, Leicestershire, UK) wired to a
CR10X or CR1000 data logger (Campbell Scientific Ltd.), depending on the site. Power was
supplied by a PS100 alkaline battery (12 V, 7 Ah; Campbell Scientific Ltd) connected to an
SX410M (10 W; Ameresco Solar, Framingham, Massachusetts, United States) or an U5 10
(10 W; UPV SOLAR Ltd, Coimbatore, India) solar panel (supporting information: Figure
S5).

Equipment was set up in the field from the beginning of June to the end of September.
Measurements were recorded every 10 min at the surface of 12 sunny and 12 shady leaves for
each site during this period of 4 months. Thermocouples were distributed equally among two
neighbouring apple trees in the middle of the orchard to avoid edge effects at the border.
Thermocouples were checked once between July and August and replaced on a new set of
leaves of age about 1 month. A last control of the contact of thermocouples with the leaf
surface was done before the equipment was removed from the field, in September. Only the
sensors remaining in contact with the leaf surface were conserved for the analysis. Thus,

sample size varied slightly between sites.

2.4. Stomatal conductance

We measured stomatal conductance with a portable LI-6400XT gas exchange system
(LiCor Inc., Lincoln, Nebraska, USA). The device allowed the control of environmental
variables within the leaf chamber (6 cm? area) and it was equipped with an infrared gas
analyser for the measurement of CO> and water vapour exchange. Stomatal conductance was
then calculated from the general gas exchange formula of Von Caemmerer and Farquhar
(1981). A 6400-02B LED light source provided an optimal light intensity of 1500 pmol.m™2.s"
Lin the critical wavelength for stomatal response. A standard CO2 concentration of 380 ppm

was applied in the leaf chamber (IPCC 2007). The vapour pressure deficit was set to a mean
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value of 1.06 £ 0.18 kPa for all measurements. Stomatal conductance was determined by
measuring leaf gas exchange at a standard leaf temperature of 25 °C. Measurements were
conducted at the same time every day, from 09:00 am to 16:00 pm, on 7 leaves of each
exposure (i.e. sunny vs. shady) and each orientation (i.e. east vs. west; south vs. north for
Gembloux in 2013). Hence, we measured gas exchange on 28 leaves per site. Measurements
were made on pre-illuminated leaves to ensure that stomatal activity has started. The leaf
chamber of the LiCor system was clipped to attached-leaves and a stabilization time of 20-40
minutes was enforced. The leaf was discarded when stomatal conductance was not stable
after that time. Leaf gas exchanges were measured on leaves of about 1 month-old.
Measurements were acquired in 2012 and 2013 at different time at each site, between July 11
and August 11 in 2012 and between July 25 and September 13 in 2013.

2.5. Statistical analysis

We characterized T at the five sites with a temporal resolution of 10 min from the
microclimatic and climatic data. To study the temporal relationship between macro- and
microclimate, we extracted the timing of the daily maximal amount of global radiation (GR)
and daily maximal Tiear and Tair. Then, we computed, on one hand the lag between daily
maximal Tiear and daily maximal Tair (leaf lag), and on the other hand the lag between daily
maximal Tair and daily maximal GR (air lag). Then, we studied the evolution of both leaf and
air lags across latitudes (i.e. as daily mean air temperature increases). We also extracted daily
minimal and maximal values of Tiesrand Tair to compute the temperature excess (Tex) between
minimal Tiear and minimal Tair and between maximal Tiear and maximal Tair. For example, a
positive Tex calculated on Tiear and Tair indicates that daily Tiear Was higher than daily Tair. We
also calculated the time, expressed in percentage of daytime (including night and day times),
when T Was higher than Tar to study the consequences in terms of temperatures
experienced by arthropods at the leaf surface. We averaged this daily portion over the 4-
months period for the two years.

We performed a multifactorial analysis of variance to determine if climatic data
showed significant variability along latitude using the package 'stats' (R development Core
Team, 2014). To analyse the spatial pattern of T across the five sites, we built a linear
model of leaf and air daily temperature lags against monthly mean T (i.€. the daily mean Tair
averaged over the season). As fixed factors, we used month (i.e. June, July, August or
September) and year (i.e. 2012, 2013) to search for a trend between- and within-seasons, and
the daily mean air temperature for the month and year considered. Then, we performed a
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multifactorial analysis of variance (three-way anova) on the linear model to determine which
variables had a significant effect on leaf and air daily temperature lags. Finally, we performed
a post-hoc test with the function 'Istrends' of the package ‘Ismeans' (R development Core
Team, 2014) to extract the slope of the fitted lines that modelled the effect of monthly mean
Tair on leaf and air daily temperature lags in each treatment (i.e. for each month and year) and
to proceed to multiple comparisons based on these slopes. We did the same analysis to
characterize the effect of monthly mean Tair on the daily Tex. Sunny and shady leaves were
identified in analyses to study the variability of the relationship between climate and
microclimate within tree canopy.

We analysed the slope estimates of the effect of mean daily Tair on leaf and air lags
and on the daily Tex. In the case of leaf and air lags, slope estimates quantify the increase in
lag as monthly mean Tair increases. For example, a slope estimate of 10 min.°C™* shows an
increase of the lag of 10 min for each 1 °C increment in monthly mean Tar. In the case of Tex,
slope estimates quantify the proportion of the variation in monthly mean T, that is not
echoed at the leaf surface. For example, a slope estimate of -10 % shows an increase of Tex of
0.9 °C for each 1 °C increment in monthly mean Tair. Significant differences were determined

using the function Istrends of the package Ismeans (R development Core Team, 2014).
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3. Results

The climatic parameters (both daily means and daily maximal values) all varied with
latitude (Anova, P< 0.0001) (Figure 13 & 14). In June 2012, for example, daily mean Tair
increased southward by 8.12 °C, daily mean GR by 169.32 W.m?, daily maximal Tair by
10.37 °C, and daily maximal GR by 75 W.m between the southern site, Marsillargues, and
the northern one, Gembloux. On the contrary, daily mean RH increased northward by 35.51
%, and daily maximal RH by 16 %. Wind speed was the strongest in Gotheron, the second
southern site and daily mean and daily maximal WS between Gotheron and Gembloux was in
June 2012 of 2.90 m.s™ and 4.54 m.s, respectively. Similarly, all the climatic parameters but
the daily maximal RH (Anova, P > 0.05) showed differences between months (Anova, P <
0.01 for all).

4 ._,"rl"- e

7 G i
Figure 12. Location of the five orchards used in this study.

The two years 2012 and 2013 were quite comparable and only the daily maximal RH
differed between the two years (RH: Anova, F-value = 6.3659, P < 0.05; Anova P>0.05 for
all other parameters) (Figure 13 & 14). Finally, pluviometry did not differ with latitude
(Anova, F-value = 1.1282, P > 0.05), month (Anova, F-value = 1.2382, P > 0.05) nor year
(Anova, F-value = 0.1987, P > 0.05).
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Stomatal conductance varied through latitude (Anova, F-value = 9.9604, P < 0.01)
and depending on the exposition of the leaf (Anova, F-value = 15.6217, P < 0.001) but not
between years (Anova, F-value = 2.6744, P > 0.05) (Figure 15). The leaf stomatal
conductance differed between sunny and shaded leaves at all sites (Figure 15). No latitudinal
gradient emerged for the stomatal conductance of shaded leaves. However, the stomatal
conductance of sunny leaves tended to increase from North to South with the exception of the
southern site Marsillargues that showed the lowest values. Overall, no clear difference was
apparent between 2012 and 2013 for the two categories of leaves, suggesting a similar

ecophysiological functioning between the two years.

0.7 1 2012 1 2013
o
:I:(\l .
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43 45 47 49 51 43 45 47 49 51

Latitude (°) Latitude (°)

Figure 15. Mean (+ sd) stomatal conductance (gs) across latitude for sunny (red) and shady (blue) leaves in 2012
(left graph) and 2013 (right graph). Data for Gembloux (50.56° lat.) are missing in 2013.

The air lag (i.e. difference between the timing of maximal radiation and the timing of
daily maximal Tai) varied as a function of monthly mean T.ir (Anova, F-value = 55.0338, P <
0.0001) and months (Anova, F-value = 52.9707, P < 0.0001) and it was similar between 2012
and 2013 (Anova, F-value = 0.3319, P > 0.05) (black lines in Figure 16). The effect of
monthly mean Tair was different in amplitude between months (Anova, interaction term, F-
value =56.1051, P < 0.0001). Monthly mean Tair sShowed a significant effect on the air lag for
each month in 2012 (Istrends, t-ratio > 3.696 and P < 0.001 for all) as well as in 2013
(Istrends, t-ratio > 3.555 and P < 0.001 for all) (Figure 16). The slope estimates of the air
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daily temperature lag showed an increase by 12.2/11.3 (for 2012/2013) min by 1 °C
increment in monthly mean Tair in June, 5.2/4.5 min.°C* in July, 9.4/8.8 min.°C* in August
and 32.8/30.4 min.°C* in September (Figure 17).

The leaf lag (i.e. difference between the timing of daily maximal Tiesr and Tair) varied
with monthly mean Tar (Anova, F-value = 13.6717, P < 0.001), both between months
(Anova, F-value = 5.2594, P < 0.01) and between years (Anova, F-value = 19.4937, P <
0.0001) (Figure 16). The leaf lag showed no differences between sunny and shady leaves
(Anova, F-value = 0.0006, P > 0.05). Again, the effect of monthly mean T.ir was not the same
for all months (Anova, interaction term, F-value = 5.5853, P < 0.001). For sunny leaves in
2012, monthly mean Tair showed an effect on the leaf lag for all months (Istrends, t-ratio >
5.673, P < 0.01) but the direction of the effect varied (Figure 17). The slope estimates
indicated that the leaf lag increases by 8 min by 1 °C increment in monthly mean T in
August and 12.9 min.°C? in September, whereas the leaf lag decreases by 11.6 min.°C* in
June and 5.8 min.°C? in July (Figure 17). For shady leaves in 2012, monthly mean T
showed a significant effect in August (Istrends, t-ratio = 3.698 and P < 0.001) and September
(Istrends, t-ratio = -2.603 and P < 0.01) but not in June (Istrends, t-ratio = 1.418 and P > 0.05)
and July (Istrends, t-ratio = 0.734 and P > 0.05). The slope estimates showed that the leaf
daily temperature lag increases by 7.3 min by 1 °C increment in monthly mean Tair in August
and decreases by 9.6 min.°C* in September.

For sunny leaves in 2013, monthly mean T.ir impacted the leaf daily temperature lag
in August (Istrends, t-ratio = -2.717, P < 0.01) and September (Istrends, t-ratio = -8.135, P <
0.0001) but not in July (Istrends, t-ratio = 1.946, P > 0.05) and July (Istrends, t-ratio = 1.706,
P > 0.05) (Figure 17). The slope estimates indicated that the leaf daily temperature lag
decreases by 5.2 min by 1 °C increment in monthly mean Tair in August, and by 22.2 min.°C*
in September (Figure 17). For shady leaves in 2013, monthly mean Tair influenced the leaf
daily temperature lag in September (Istrends, t-ratio = -5.533, P < 0.0001), and only
marginally in June (Istrends, t-ratio = -2.019, P < 0.0435). There was no effect of monthly
mean Tair in July (Istrends, t-ratio = -1.106, P > 0.05) and August (Istrends, t-ratio = -1.826, P
> 0.05) (Figure 17). The slope estimate showed that the leaf daily temperature lag decreases

by 5 min by 1 °C increment in monthly mean Tair in June and by 16 min.°Ct in September.
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The deviation between daily minimal Tear and daily minimal T varied with monthly
mean Tair (Anova, F-value = 217.7303, P < 0.0001), months (Anova, F-value = 36.1303, P <
0.0001), year (Anova, F-value = 55.8099, P < 0.0001), and exposition of the leaf (Anova, F-
value = 5.8842, P < 0.05) (dotted lines in Figure 18). Numerous interaction terms were
detected, showing in particular that the amplitude of the effect of monthly mean T, differed
according to the month (Anova, F-value = 31.3035, P < 0.0001), year (Anova, F-value =
81.6715, P < 0.0001) and the exposition of the leaf (Anova, F-value = 13.2484, P < 0.001)
(Figure 18).

For sunny leaves in 2012, monthly mean Tair influenced the deviation between daily
minimal Tiesr and daily minimal Tair for each month (Istrends, t-ratio > -3.765 and P < 0.05 for
all) (Figure 18). The slope estimate increased over the season, and it was of -0.052 °C in Tieaf
by 1 °C increment in monthly mean Tair in June, -0.035 °C.°Ct in July, 0.126 °C.°C? in
August and 0.153 °C.°C in September (Figure 19). This means for example that in
September 2012, the Tex between the minimal Tiesr Of sunny leaves and the minimal Tair will
be reduced by 0.153 °C for each 1 °C increment in monthly mean Ta;r. By contrast, for sunny
leaves in 2013, this influence was detected only in July (Istrends, t-ratio = -2.383 and P <
0.05) and August (Istrends, t-ratio = 6.193 and P < 0.0001), with slope estimates of -0.042
°C.°Ctin July and 0.086 °C.°C in August (Figure 19).

For shady leaves in 2012 and 2013, monthly mean Ta impacted the deviation
between daily minimal Tiesr and daily minimal Tar in July (Istrends, t-ratio = 3.814 and P =
0.0001), August (Istrends, t-ratio = 14.756 and P < 0.0001) and September (Istrends, t-ratio =
3.538 and P = 0.001) but not in June (Istrends, t-ratio = 0.705, P > 0.05) (Figure 19). The
slope estimates were of 0.059/-0.1 °C.°Ct in July, 0.2/0.029 °C.°C* in August and 0.089/-
0.049 °C.°Ctin September for 2012 and 2013, respectively (Figure 19).
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Figure 18. Daily leaf temperature excess (Tex) (°C) between minimal Tier and minimal T (circles and lines for
the regression) and between maximal Tear and maximal Tair (cross and dotted lines for the regression) across the
gradient of monthly mean Tair (mean % sd). Sunny leaves are in red and shady leaves in blue. Data are presented
for each month, from June to September, and for each year, 2012 and 2013.
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The deviation between the daily maximal Tier and daily maximal Tair was impacted
by the monthly mean Tair (Anova, F-value = 26.664, P < 0.0001), the month (Anova, F-value
= 28.570, P < 0.0001), the year (Anova, F-value = 98.035, P < 0.0001), and the exposition of
the leaf (Anova, F-value = 176.117, P < 0.0001) (Figure 18). The amplitude of the effect of
monthly mean T varied according to the month (Anova, interaction term, F-value = 18.721,
P < 0.0001), the year (Anova, F-value = 30.596, P < 0.0001), and the exposition of the leaf
(Anova, F-value = 51.056, P < 0.0001).

For sunny leaves, monthly mean Tair influenced the deviation between the daily
maximal Tiear and maximal Tair for each month in 2012 (Istrends, t-ratio > -15.872 and P <
0.0001 for all) and only for June, July and August in 2013 (Istrends, t-ratio < -5.227 and P <
0.0001) (Figure 20). The slope estimates for 2012/2013 were of -0.267/-0.174 °C.°C* in
June, -0.294/-0.202 °C.°Ct in July, -0.186/-0.093 °C.°C? in August and -0.117 °C.°Ctin
September 2012 (Figure 20).

For shady leaves, monthly mean T,r impacted the deviation between the daily
maximal Tieasr and maximal Tair in June, July and August in 2012 (lIstrends, t-ratio < -5.164
and P < 0.0001), and in June, July and September in 2013 (Istrends, t-ratio < 2.819 and P <
0.01) (Figure 20). The slope estimates in 2012/2013 were of -0.174/-0.082 °C.°C in June, -
0.201/-0.109 °C.°Cin July, -0.093 °C.°Ctin August 2012 and 0.068 °C.°Ct in September
2013 (Figure 20).
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The daily proportion of Tiear above Tair, expressed in percentage of daytime, differed
with monthly mean Tair (Anova, F-value = 38.7604, P < 0.0001), the month (Anova, F-value
= 91.3345, P < 0.0001), the year (Anova, F-value = 57.2498, P < 0.0001) and the exposition
of the leaf (Anova, F-value = 9.4728, P < 0.01) (Figure 21). The effect of monthly mean Tair
on the daily proportion of Tiear above Tair (interaction terms) varied between months (Anova,
F-value = 86.8551, P < 0.0001), years (Anova, F-value = 124.7872, P < 0.0001), and
depending on the exposition of the leaf (Anova, F-value = 9.5672, P < 0.01) (Figure 21).
Generally, the proportion of Tiear above Tair decreased while monthly mean Tair increased
(Istrends, t-ratio < 6.226, P < 0.0001), with few exceptions for sunny leaves in August and
September 2012 and in June and August 2013 (Istrends, t-ratio < 1.453, P > 0.05). In mean,
the daily proportion of Tleaf above Tair was up to 70 % in June 2012 and as low as 10 % in
July 2013 (Figure 21). The time spent by Tiesr above Tair also tended to decrease in the season

from June to September.
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4. Discussion

We studied the ability of apple tree leaves to buffer the amplitude of warming. Our
study is the first to address this question using a latitudinal gradient with a strong air
temperature shift (~10°C) and direct measurements of leaf temperature with a high temporal
resolution. We found that the leaf microhabitat buffers the highest daily temperatures via
biophysical mechanisms involving time lag. The daily maximal air temperature was more
retarded compared to daily maximal leaf temperature when moving southward along the
latitudinal gradient, i.e. when increasing the monthly mean air temperature. As a result, the
daily amplitude of leaf temperature became similar to that of air temperature with increasing
monthly mean air temperature, in particular for sunny leaves. These relationships influenced
the daily proportion of time with leaves warmer than ambient air. A marked latitudinal
gradient was found for most months, with leaves spending less time above air temperature as
monthly mean air temperature increased (i.e. when moving southward), especially for shady
leaves. Therefore, the timing of critical climatic variables shows latitudinal patterns that
determined the biogeographical pattern of the leaf microclimatic response.

Time lags between global radiation peak and maximal air temperatures and between
maximal leaf temperatures and maximal air temperatures varied with monthly mean air
temperature. The sequence is the following. Each day, global radiation peaks before leaves
and air reach their maximal temperature. As monthly mean air temperature increases,
maximal air temperatures are more retarded compared to the global radiation peak.
Furthermore, maximal air temperatures are also more retarded compared to maximal leaf
temperatures. Hence, the physiological response of the leaf to increasing air temperature
while moving southward leads to an additional lag between leaf and air maximal
temperatures. Incoming radiation is a critical factor for the leaf thermal budget. It is one of
the main factor controlling stomatal opening and the physiological activity of the leaf
(Campbell & Norman 1998). The time lag between global radiation peak and maximal air
temperature could allow leaves to optimize their photosynthetic activity under the highest
levels of radiation while air temperature is not yet at maximal levels. This is especially
important in the south of the latitudinal gradient where air temperatures are more stressful
than in the North. Interestingly, the geographical pattern of the time lag between maximal
leaf and air temperature appears throughout the season for both shady and sunny leaves. The
underlying mechanism likely involves the variation of diffuse radiation relative to direct
radiation (Campbell & Norman 1998). We cannot exclude however that the leaves classified
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as shaded received direct radiation within a short temporal window during the day. Overall,
the time lag we report is in accordance with Salisbury and Spomer (1964) who showed a lag
from 5 to 20 min between air and leaf temperatures of alpine plants in the late afternoon. The
time lag we describe is also of similar length than that reported for air temperature inside
plant canopies. For example, Faye et al. (2014) showed that the air inside potato crop
canopies lagged behind daily maximal atmospheric temperature by about 8 min at an
elevation of 2800 m. Therefore, it is possible that the time lag for shaded leaves was caused
by an overall effect of canopies that could play a role of ‘climatic buffer' similar to the one
described for forest covers (De Frenne et al. 2013).

The general pattern described above for the time lag across latitudes was not found for
all months. For example, the daily time lag for sunny leaves relative to maximal air
temperature decreased with monthly mean Tar in June and July 2012 and in August and
September 2013. However, it increased in August and September 2012 and showed no
relationship in June and July 2013 (Figure 17). Therefore, the leaf lag never increased across
latitudes early in the season for sunny leaves. For temperate plants, June and July are periods
of high growth and physiological activity. High rates of photosynthesis and transpiration
during those months may counteract the evolution of the time lag between maximal leaf and
air temperature, in particular if plants transpire relatively more in the South, which could
result in a maximal leaf temperature occurring earlier during the day. Indeed, the high levels
of stomatal conductance at Southern latitudes support this hypothesis (Figure 15).

For shady leaves, the time lag between leaf and air maximal temperature decreased
with monthly mean Tar in September 2012 and in June and September 2013. However, it
increased in August 2012 and showed no relationship for the rest of the months (Figure 17).
Shaded leaves are sheltered inside the canopy, inside which they are exposed to diffuse rather
than direct radiation. Hence, they show lower levels of stomatal conductance (Figure 15). In
the case of shady leaves, less harsh conditions and a lower physiological activity may explain
that their temperatures showed less often a negative lag compared to sunny leaves.
Nevertheless, they neither showed any positive lag in the early season (i.e. June and July).
Few studies emphasized the importance of cloud coverage on the relative participation of
shady and sunny leaves in the CO, gas exchange of the whole canopy (Still et al. 2009 ;
Urban et al. 2012). Under cloudy sky conditions during the period of high growth, the
proportion of diffuse radiation raises CO. assimilation rate of shady leaves. As a
consequence, the contribution of shady leaves can increase from a fifth to more than a half of

the whole canopy gas exchanges (Urban et al 2012). In our study, stomatal conductance of
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leaves was measured under direct radiation but shady leaves may respond better under low
radiation level corresponding to diffuse radiation in the field. An alternative hypothesis is that
shaded leaves never reach temperatures that negatively alter their ecophysiology. Then, they
don't need to develop strategies to escape the heat life sunny leaves do.

The daily amplitude of leaf temperatures decreased as monthly mean T.ir increased
southward. The daily maximal leaf temperature converged to daily maximal air temperature
at southern latitudes, thereby causing this change in daily amplitude. This trend may reflect a
response of the plant to avoid or at least minimize thermal stress. In addition, daily minima of
leaf temperatures also converged to daily minima of air temperature, representing another
cause of the decrease in daily amplitude of leaf temperature albeit rather minor. As a
consequence, warming constrains the daily variability of leaf surface temperature. This is
coherent with previous studies by Linacre (1967) who showed, for well watered thin-leaved
plants exposed to noonday sunshine, that the leaf temperature excess decreased with
warming. In the south, high rates of stomatal conductance of sunny leaves can allow high
transpiration rates at the surface of sunny leaves (Figure 15). These high transpiration rates
may not only buffer maximal leaf temperature in time as suggested before but also in
amplitude. For shady leaves, this decrease in the leaf temperature excess is lower (Figure 20)
and may be allowed by the radiative protection conferred by the canopy rather by high levels
of stomatal conductance that remained relatively low and constant along the latitudinal
gradient (Figure 15). We have shown that the physiological response of the leaf to warming
leads to a decrease of the spatial heterogeneity through maximal temperature (cf. Chapitre 1).
Here we show that warming also reduces temporal heterogeneity of temperatures at the leaf
surface for leaf-dwelling arthropods.

The biophysical functioning of the leaf, combined with the latitudinal gradient in time
lags between maximal radiation level, maximal air temperature and the temperature at the
leaf surface, generates a latitudinal gradient in the conditions at the leaf surface. The
proportion of time with leaf temperature above ambient air temperature decreased markedly
from north to south. This suggests that organisms living at the leaf surface would not
experience the same thermal conditions depending on latitude and relative to environmental
conditions. For example, in June 2012, leaf-dwelling arthropods would be exposed to
temperatures higher than ambient air temperatures during 70 % of the time at northern
latitudes, whereas it decreases to almost 10 % at southern latitudes. This finding is coherent
with the results reported by Helliker and Richter (2008): mean tree leaf temperature is more

likely to be above ambient air temperature during daytime at high latitudes compared to
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subtropical areas. However, by contrast to this same study, our results contradict the
hypothesis that tree leaves may be converging toward the same absolute surface temperature
at all latitudes (Helliker & Richter 2008). We focused on the apple tree, which is pruned
every year to remain within a given standardized architectural level. By contrast, Helliker and
Richter studied various species of large forest trees with potentially different architectures.
Forest tree species can have different leaf temperature distribution depending on their
ecophysiology and architecture (Leuzinger & Korner 2007).

These results emphasize the potential for the leaf microclimate to buffer the amplitude
of climate change. The thermal variance is higher at northern latitudes than in the South and
variance is a key driver of the response of organisms to climate change (Vasseur et al. 2013).
Therefore, these results suggest that organisms at high latitudes may be more adapted to high
levels of variance and thus potentially more resilient to climate change (Pincebourde &
Woods 2012). Overall, the tree leaf microclimatic response to warming along a latitudinal
gradient is likely to influence population dynamics of arthropods living at the leaf surface,
including pests and their predators. Organisms at the leaf surface may not experience the
amplitude of regional climate warming, but instead the leaf filters environmental change in
rather complex manner. Kearney et al. (2014) characterized microclimatic conditions at the
surface of soils around the globe through biophysical modeling based on their knowledge of
soils buffering properties. In the same way, the understanding of the biophysical functioning
of the leaf microclimate will allow us to achieve such modeling to better forecast the

ecological impacts of global change.
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Chapitre 111 - Joint shifts in tree leaf
temperatures and thermal optimum for

photosynthesis along a latitudinal gradient

Caillon, R. & Pincebourde, S. Joint shifts in tree leaf tempertaures and thermal optimum for
photosynthesis along a latitudinal gradient. To be submitted to Global Ecology and
Biogeography.
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Abstract:

The chapter 3 is focused at the same scale as chapter 2, quantifying the microclimatic
response to warming through the latitudinal gradient.

Plants rely on their physiological plasticity to cope with temperature fluctuations, in
particular to maximize the rate of photosynthesis along the various climates they may
encounter within their geographical distribution. Hence, the chapter 3 aimed to characterize
the latitudinal gradient of leaf surface temperature and to analyse how photosynthesis
performance relates to it.

In the same way as chapter 2, the latitudinal gradient allowed us to test for the
response of the leaf microclimate to warming, in means and in extremes of temperature,
through direct measurements in apple orchards. We also aimed to characterize the variability
of the microclimatic response within canopy by considering leaves located on the east and
west side of the rows of apple trees.

Our results emphasize an adaptation of the photosynthesis process to the average

microclimatic conditions leading to local optima for photosynthesis.
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1. Introduction

Temperature is one of the key variable affecting the performance and fitness of
organisms (Huey & Stevenson 1979 ; Huey & Kingsolver 1989 ; Huey & Kingsolver 1993 ;
Somero 1995). Virtually all processes such as immune and sensory systems, growth, nutrition
and reproduction are strongly impacted by temperature and its variability (Cossins & Bowler
1987 ; Angilletta et al. 2002 ; Chown & Nicolson 2004). In plants, photosynthesis and gross
primary productivity are impacted by environmental temperature (Nobel 1999). The
propensity of plants to fine-tune the thermal sensitivity of their photosynthetic apparatus
according to the temperature variability is not only important for their survival, but also for
the whole ecosystem productivity because of their role in carbon cycles and nutrients
recycling (Sage & Kubien 2007). Since plants cannot move or hardly migrate (Aitken et al.
2008), they ultimately rely on their physiological plasticity to cope with temperature
fluctuations, in particular to maximize the rate of photosynthesis along the various climates
the plant may encounter within its geographical distribution.

The thermal performance of photosynthesis is described by an asymmetric parabolic
curve with an optimum temperature at which the CO> assimilation rate is maximized (e.g.,
Greer & Weedon 2012). Thus, photosynthesis is limited at both low and high temperatures.
Studies on the plasticity of the photosynthetic response to temperature emphasized a greater
plasticity of Cs plants compared to Cs, particularly in evergreen woody plants and perennial
herbaceous plants (Yamori et al. 2014). Typically, the comparison of populations or species
at various environmental temperatures (or latitudes) shows that the optimum temperature of
photosynthesis increases with growth temperature or with seasonal shifts (Berry & Bjorkman
1980 ; Battaglia et al. 1996). This trend is not the rule, however, and the thermal acclimation
of photosynthesis can scale only modestly with environmental temperature (Dillaway &
Kruger 2010). Nevertheless, the CO2 assimilation rate is driven by leaf surface temperature
and not necessarily by ambient air temperature directly (Pincebourde & Woods 2012). Leaf
temperature can differ greatly from environmental temperature and it varies among species
(Linacre 1967 ; Leuzinger & Korner 2007 ; Helliker & Richter 2008). Different patterns of
leaf temperature across environments or latitudes may explain the various relationships
between the thermal optimum of photosynthesis and environmental temperature.

The leaf microclimate, including leaf temperature, is generated mainly through two
biophysical processes underlying heat exchanges between the plant and the environment
(Jones 1992 ; Campbell & Norman 1998 ; Pincebourde & Woods 2012): (i) the boundary
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layer, which is the air layer at the interface between the leaf and nearby free-stream air
(Campbell & Norman 1998) and (ii) the stomatal behavior, which defines the stomatal
conductance and the transpiration rate over a single leaf surface (Jones 1999 ; Mott &
Buckley 2000). Several studies emphasized strong temperature differences between the leaf
microclimate and its nearby environment. For instance, the leaf temperature excess (i.e.
temperature deviation between leaf surface and ambient air) has been shown to go up to 10
°C (Cook et al. 1964 ; Pincebourde et al. 2007) or even 20 °C in some alpine plants in full
sunlight (Linacre 1967).

While the importance of leaf temperature is acknowledged by plant ecophysiologists
to study stomatal conductance, photosynthesis, water relations or drought sensitivity
(Campbell et al. 1990 ; Jones 1999 ; Scherrer et al. 2011), it remains largely unknown in the
field for most plant species (Leuzinger & Korner 2007 ; Pincebourde & Casas 2007 ;
Pincebourde & Woods 2012). The leaf temperature of plants is analogue to the body
temperature of ectotherms. Several studies highlighted the importance of considering body
temperature to assess the impact of climate on ectotherms organisms (Gilman et al. 2006 ;
Kearney et al. 2009 ; Angilletta 2009 ; Huey et al. 2014). Here, we explore the extent to
which it is important to consider leaf temperatures instead of environmental or growth
temperatures to assess the impacts of environmental changes on the performance of plants.
The ability of plants to respond to increases in mean leaf temperatures and in abnormally
high leaf temperatures through photosynthesis plasticity will determine the impact of global
warming on plants and ecosystem productivity (Sage & Kubien 2007 ; Niu et al. 2012).

Our main objective was to characterize the latitudinal gradient of leaf surface
temperature and to analyse how photosynthesis performance relates to it. Latitudinal
gradients represent a relevant tool to study the impact of temperature variability on the body
temperature of organisms (Gilman et al. 2006 ; Helmuth et al. 2006 ; Clusella-Trullas &
Chown 2014). They offer a gradient of air temperature across which we can study the
plasticity of the leaf thermal budget and its consequences for leaf performance. First, we
studied the ability of the leaf to filter climatic variations along the latitudinal gradient using a
high temporal resolution dataset of measured leaf temperatures. Only a high temporal
resolution of recordings can give reliable estimates of the maximal temperature reached by a
leaf surface every day. Second, we measured the thermal performance of photosynthesis
along the latitudinal gradient to infer the thermal optimum at each site. We analyzed the
latitudinal variability of the thermal optimum in comparison to the leaf temperature gradient.

Our study is the first to analyse the relationships between photosynthesis performance and
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leaf temperature at a biogeographical scale using a unique dataset of leaf temperatures

measured with a high temporal resolution along a latitudinal gradient.
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2. Materials & Methods

2.1. Biological model and study Sites

The study was conducted on a 7° latitudinal gradient (=750 km) from south of France
up to Belgium (Figure 22). Five orchards at five different sites provided a regular coverage of
the latitudinal gradient to sample leaf and air temperatures at low altitude (Table 1). Rows
were oriented from south to north with one side of the row facing east and the other one
facing west, except for Gembloux where rows were oriented from east to west with one side
facing north and the other one facing south.
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Figure 22. Location of the five orchards used in this study and latitudinal gradient of climatic data illustrated for

the daily (+ SD) maximal T, and maximal GR (black circles), and mean T, and mean GR (white circles) in
June 2013.
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Table 2. Short description of each site with latitude, longitude, altitude and the address.

Site Address Latitude Longitude Altitude
(degrees (degrees (m)
minutes minutes
seconds) seconds)

CEHM, Mas Carriére, 34590

Marsillargues, France. 43°37°N 04°09°E 1

Marsillargues

INRA, Domaine de Gotheron,
Gotheron 26320 Saint-Marcel-les- 44°58°N 04°55’E 182
Valence, France.

Station d’expérimentations de
La Moriniere La Moriniére, 37800 Saint- 47°09°N 00°35’E 100
Epain, France.

Route de Honfleur, 14600

) 49°22°N 00°13’E 125
Fourneville, France.

Fourneville

CRA-W Biotechnologies, 234
Chaussée de Charleroi, 5030
Gembloux, Belgium.

Gembloux 50°33°N 04°39°E 165

Leaf surface temperatures (Tieaf) Were measured on the apple tree Malus domestica
(Rosaceaous), on Ariane cultivars for the 3 southern sites and Golden cultivars for the 2
northern ones. Indeed, the Ariane cultivar is not present in Northern Europe, and the Golden
cultivar is rarely planted in the South of France. Trees were grown from seven to nine years
and were three to four meters high. Attention was paid to choose orchards as similar as
possible to avoid any variability in temperature due to mechanisms other than those related to
the leaf filter (supporting information: Figure S3). Microclimatic and climatic measurements
were taken continuously at each site throughout spring and summer 2013. Microclimatic
measurements started at different times in spring at each site because of the phenological
mismatch along the latitudinal gradient, apple leaves flushing out later in Northern sites than
in Southern ones. Microclimatic measurements were performed on leaves exposed to direct

radiation (i.e. sunny leaves) to ensure a sufficient physiological activity to test for their
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buffering properties. Moreover, sunny leaves contribute disproportionally to the whole tree

canopy assimilation of CO» (Urban et al. 2012).

2.2. Climatic Measurements

Except for Gembloux, each site had its own weather station recording at least air
temperature (Tair) (Figure 22), relative humidity (RH) and pluviometry (P) (see Appendix
n°2). Missing variables such as wind speed (U) (supporting information: Figure S4) and
global radiation (GR) (Figure 22) were provided by Meteo France through weather stations
within few kilometres of the considered orchard. All climatic data for the orchard of
Gembloux were provided by the Royal Meteorological Institute of Belgium (RMI) trough the
weather station of Ernage, 4 kilometres away. Climatic data were acquired with a time step of
30 min. Hence, a linear interpolation was performed between each data point separated by 30

minutes to match the time step of 10 min of the microclimatic data (see below).

2.3. Microclimatic Measurements

Tiear Was measured using fine copper-constantan thermocouples (Type T, 0.2 mm in
diameter; TCSA, Dardilly, France). Thermocouples were wrapped around the petiole of
leaves exposed to direct radiation and the tip of the thermocouple was applied onto the limb
of the lower leaf surface such that the natural orientation of the leaves was conserved.
Thermocouples were applied on leaves of about 1 month to ensure that temperature was
recorded on organs with a maximal physiological activity (Field 1987). Leaves were 8.6 + 1.3
cm long overall (mean + SD among the five sites). Significant differences were emphasized
for the overall sample (Kruskal-Wallis: chi-squared = 10.5774, P < 0.05), but post-hoc test
showed no significant differences between groups (Kruskal-Wallis multiple comparisons: P >
0.05 for all between-sites comparisons), possibly due to differences in the sample size for
each sites (see below) (Keppel 1991). In addition, leaf orientation and inclination was
recorded to ensure a similar distribution among sites. Leaves were sampled on both east and
west side of the row. Thermocouples were connected to an AM25T or AM16/32B
multiplexer (Campbell Scientific Ltd, Leicestershire, UK) wired to a CR10X or CR1000 data
logger (Campbell Scientific Ltd.), depending on the site. Power was supplied by a PS100
alkaline battery (12 V, 7 Ah; Campbell Scientific Ltd) connected to an SX410M (10 W;
Ameresco Solar, Framingham, Massachusetts, United States) or an U5 10 (10 W; UPV
SOLAR Ltd, Coimbatore, India) solar panel (supporting information: Figure S5).
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Equipment was set up in the field from the beginning of June to the end of September.
Measurements were recorded every 10 min at the surface of 12 sunny leaves for each site
during this period of 4 months. Thermocouples were distributed equally in two neighbouring
apple trees in the middle of the orchard to avoid edge effects at the border. Thermocouples
were checked once between July and August and replaced on a new set of leaves of about 1
month. A last control of the contact of thermocouples with the leaf surface was done before
the equipment was removed from the field, in September. Only the sensors remaining in
contact with the leaf surface were conserved for the analysis. Thus, sample size varied
between sites. We processed only the data collected during the day-time to capture the
thermal behaviour of leaf surfaces when leaves are photosynthetically active. Nocturnal

temperatures were discarded from the analysis.

2.4. Temperature Response Curves of photosynthesis

We measured the thermal response curves of photosynthesis with a portable LI-
6400XT photosynthesis system (LiCor Inc., Lincoln, Nebraska, USA). The device allowed
the control of environmental variables within the leaf chamber (6 cm? area) and it was
equipped with an infrared gas analyzer for the measurement of CO> gas exchange.
Photosynthesis was then calculated from the general gas exchange formula of Von
Caemmerer and Farquhar (1981). A 6400-02B LED light source provided an optimal light
intensity of 1500 umol.m™2.s? in the critical wavelength for photosynthesis. A standard CO:
concentration of 380 ppm was applied in the leaf chamber (IPCC 2007). The vapour pressure
deficit was set to a mean value of 1.13 + 0.12 kPa for all measurements. The temperature
response curve of photosynthesis was drawn by measuring leaf gas exchange at three leaf
temperature values: 20 °C, 25 °C and 30 °C. Individual response curves were measured at the
same time every day, from 09:00 am to 15:00 pm, on 6 sunny leaves per site chosen
randomly on the east side of the row where microclimatic measurements were done.
Measurements were made on pre-illuminated leaves to ensure that stomatal activity has
started. Hence, eighteen data points were recorded for each site, allowing us to draw a unique
response curve for each site. The leaf chamber of the LiCor system was clipped to attached-
leaves and a stabilization time of 20-40 minutes was enforced. The leaf was discarded when
stomatal conductance and photosynthesis were not stable after that time. Leaf gas exchanges
were measured on leaves of about 1 month-old. The response curves were acquired in 2013,

at different time at each site: from July 25 to August 08 in Gotheron, from August 09 to
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August 15 in Marsillargues, from August 19 to August 23 in La Moriniére, from August 30 to

September 05 in Fourneville and from September 09 to September 13 in Fourneville.

2.5. Statistical analysis

We characterized leaf surface temperatures at the five sites with a temporal resolution
of 10 min from the microclimatic and climatic data. Based on two metrics, upper maxima and
means (after nocturnal values were discarded), we calculated the leaf temperature (T ief) and
the leaf temperature excess (Tex) to study the relationship between leaf and air temperatures.
Tex IS the difference of temperature between the leaf and the air. A positive Tex indicates that
Tieaf Was higher than Tair. Hence, four variables were computed for each individual leaf: First,
the daily mean Tiear and the daily mean Tex. The daily mean Tex is the difference of
temperature between the daily mean Tier and the daily mean Tar. Second, the daily maximal
Tieat and the daily maximal Tex. The daily maximal Tex is the difference of temperature
between the daily maximal Tiear and the daily maximal Tear.

We computed the photosynthesis rate relative to maximum for each leaf, allowing us
to standardize the individual photosynthesis curves. We fitted a polynomial function of
second order on the data of relative photosynthesis with the R package 'stats' (R development
Core Team 2014) to estimate the optimal Tear for photosynthesis (Topt). Topt IS defined as the
Tieaf at Which photosynthesis rate is maximal. Then, we studied the impact of the latitudinal
gradient of Tiesr ON leaf Topt using the same upper maxima and mean leaf metrics. We
calculated the temperature excess between the mean and maximal Tiear and Topt (ATopt). These
are the mean ATopt and maximal ATqpt, respectively.

We performed the non-parametric test of Kruskal-Wallis to determine if climatic data
showed significant variability along latitude using the package 'stats’ (R development Core
Team 2014). To analyse the spatial pattern of leaf temperatures along the five sites, we built a
linear model of Tiear and Tex against Tair, with the following fixed factors: the side of the row
where the leaf was located (i.e. east or west), and the month when data was collected (i.e.
June, July, August or September) to search for seasonal trends. The model was applied on
both leaf metrics: mean and upper maxima. Then, we performed a multifactorial analysis of
variance (three-way anova) on the linear model to determine which variables had a
significant effect on Tiear. Finally, we performed a post-hoc test with the function 'Istrends’ of
the package 'Ismeans' (R development Core Team 2014) to proceed to multiple comparisons
based on the slope of the fitted lines that modelled the effect of Tair 0N Tiear IN €ach treatment
(i.e. for each month and each side of the row).
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In addition, we gathered together the slope estimates of the effect of Tair on Tex to
characterize the buffering abilities of the leaf to variations in Tair and its variability within tree
canopy by distinguishing leaves at the east and west side of the row. Buffer estimates
quantify the proportion of the variation of the daily mean or maximal T that is buffered by
the leaf. For example, a buffer estimate of -10 % means that Tex will increase by 0.9 °C for
each 1 °C increment in Tair (Mmeaning an increase in Tiear 0f 0.9 °C for each 1 °C increment in
Tair), thus buffering 10 % of the increase in Tair. Significant differences were determined
using the function 'Istrends’ of the package 'Ismeans' (R development Core Team 2014).

To compare the empirical estimates of Topt With the data of daily mean and maximal
Tiear, We performed a one-sample t-test on the data of ATo With the R package 'stats' (R
development Core Team 2014). Hence, we determined if the daily mean and maximal AT opt
were significantly different from zero. In such a case, Topt would be significantly different
from both daily mean and maximal T and there would be no adaptation of Ty to any
metric of Tiear. TO explore the temporal resolution of the acclimation of Topt, We divided our
data set of Tiear and Tair into periods of one to five weeks before the day of photosynthesis

measurement.
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3. Results

3.1. Climatic latitudinal gradient

The daily mean Tair (Kruskal-Wallis, latitude: H = 198.2052, df = 4, P < 0.0001), daily
mean RH (Kruskal-Wallis, latitude: H = 286.3847, df = 4, P < 0.0001), daily mean GR
(Kruskal-Wallis, latitude: H = 297.5335, df = 4, P < 0.0001), daily maximal Tar (Kruskal-
Wallis, latitude: H = 177.6625, df = 4, P < 0.0001) daily maximal RH (Kruskal-Wallis,
latitude: H = 314.2151, df = 4, P < 0.0001) and daily maximal GR (Kruskal-Wallis, latitude:
H = 367.5527, df = 4, P < 0.0001) showed significant differences through latitude (supporting
information: Figure S4). Daily mean Tar varied by 9.82 °C, daily mean RH by 38.38 %, daily
mean GR by 218 W.m, daily maximal T4 varied by 10.13 °C, daily maximal RH by 29.06
% and daily maximal GR by 390 W.m.

In addition, the daily maximal U (Kruskal-Wallis, latitude: H = 303.2913, df = 4, P <
0.0001) and daily P (Kruskal-Wallis, latitude: H = 45.3101, df = 4, P < 0.0001) also showed
significant differences through latitude but with a lower variability (supporting information:
Figure S4). Daily mean U varied by 4.33 m.s™, daily maximal U by 5.54 m.s, and daily P by
1.47 mm.

Thus, the latitudinal gradient of Ta.ir, RH and GR was well marked while the overall

variability of U and P remained low with a weak latitudinal gradient.

3.2. The leaf temperature latitudinal gradient

Daily mean Tiear (excluding nocturnal temperatures) showed a significant relationship
with daily mean Tair (Anova, F-value = 6131.6287, P < 0.0001), the sampling month (Anova,
F-value = 6.1581, P < 0.001) but not with the side of the row (Anova, F-value = 2.1430, P >
0.05) (Figure 23). There was a significant interaction between the side of the row and the
daily mean Tar (Anova, F-value = 6.2266, P < 0.05), and between the sampling month and
the daily mean Tair (Anova, F-value = 6.7669, P < 0.001). For leaves at the east-side of the
row, daily mean Tair showed a significant effect for each month (Istrends, t-ratio > 24.854 and
P < 0.0001 for all) with a slope estimate of 0.94 in June, 0.93 in July, 0.98 in August and 1.02
in September. For leaves at the west-side of the row, daily mean Tar showed a significant
effect for each month too (Istrends, t-ratio > 25.254 and P < 0.0001 for all) with a slope
estimate of 0.97 in June and July, 1.01 in August and 1.05 in September.
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Daily maximal Tiear Showed a significant relationship with daily maximal Tair (Anova,
F-value = 2022.0761, P < 0.0001), the sampling month (Anova, F-value = 12.6982, P <
0.0001) and the side of the row (Anova, F-value = 46.0881, P < 0.0001) (Figure 23). For
leaves at the east-side of the row, daily maximal Tar showed a significant effect for each
month (Istrends, t-ratio > 38.054 and P < 0.0001 for all) with a slope estimate of 0.83 in June,
0.80 in July, 0.76 in August and 0.85 in September. A similar effect hold for leaves at the
west-side of the row (lIstrends, t-ratio > 40.357 and P < 0.0001 for all) with a slope estimate
of 0.92 in June, 0.89 in July, 0.85 in August and 0.94 in September.

Daily mean Tex showed a significant relationship with the sampling month (Anova, F-
value = 6.1581, P < 0.001) but neither with daily mean Tair (Anova, F-value = 2.0577, P >
0.05) nor the side of the row (Anova, F-value = 2.1430, P > 0.05) (Figure 24). There was a
significant interaction between the side of the row and daily mean Tar (Anova, F-value

6.2266, P < 0.05), and between the sampling month and daily mean Tar (Anova, F-value
6.7669, P < 0.001). For leaves at the east-side of the row, daily mean Tair showed a significant
effect in July only (Istrends, t-ratio = -3.567, P < 0.001; P > 0.05 for the other months) with a
slope estimate of -0.07. By contrast, for leaves at the west-side of the row, daily mean Tair
showed a significant effect in September only (Istrends, t-ratio = 4.033, P = 0.0001; P > 0.05
for the other months) with a slope estimate of 0.05 (Figure 25).

Finally, daily maximal Tex was also related to daily maximal Tar (Anova, F-value =
194.9367, P < 0.0001), the sampling month (Anova, F-value = 12.6982, P < 0.0001) and the
side of the row (Anova, F-value = 46.0881, P < 0.0001) (Figure 24). Daily maximal Tair
showed a significant effect for each month on both sides (Istrends, t-ratio < -3.608 and P <
0.0001 for all). The slope estimates for leaves on the east side were of -0.17 in June, -0.20 in
July, -0.24 in August and -0.15 in September, and for leaves on the west side they were of -
0.08 in June, -0.11 in July, -0.15 in August and -0.06 in September (Figure 25).
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3.3. Photosynthesis thermal optimum

Topt Was estimated for each of the five sites following reasonable non linear fits (Non-
Linear Regression, Gembloux: r? = 0.88, t-value = 6.031, P < 0.001; Fourneville: r? = 0.48, t-
value = 0.705, P > 0.05; Moriniére: r> = 0.58, t-value = 1.673, P > 0.05; Gotheron: r? = 0.42,
t-value = 2.566, P < 0.05; Marsillargues: r*> = 0.32, t-value = 1.184, P > 0.05). Topt Was of
22.79 °C in Gembloux, 18.82 °C in Fourneville, 21.97 °C in La Moriniere, 26.7 °C in
Gotheron and 28.97 °C in Marsillargues (Figure 26). For the relationship between optimal

temperature for photosynthesis and latitude see figure S7 in supporting information.
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Figure 26. Temperature response curves of photosynthesis along latitude. (A) The photosynthesis rate relative to
maximum is given for each leaf, and the linear regressions are represented in color for each site: Gembloux
(blue), Fourneville (red), La Moriniere (green), Gotheron (purple), Marsillargues (orange). The estimated
thermal optimums for photosynthesis are represented by arrows of the same color for each site. . (B) Mean (+
SD) photosynthesis rate measured at the closest leaf temperature from the optimum at each site. Other
parameters were set optimal. Light intensity was set at 1500 pmol.m?.s, CO, concentration at 380 ppm, and
vapour pressure deficit at a mean value of 1.13 + 0.12 kPa. Letters above points indicate significant differences
(see text). For the mean (x SD) photosynthesis rate with all parameters set optimal (Light intensity at 1500
umol.m?.s?, CO, concentration at 380 ppm and vapour pressure deficit at a mean value of 1.13 + 0.12 kPa) and

a leaf temperature at 25 °C see supporting information S6.
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Mean ATopt Was significantly different from zero from two to three weeks before
photosynthesis measurements (Student t-test, two weeks: t-value = -3.1742, P < 0.01, three
weeks: t-value = -4.5169, P < 0.0001) but not for one, four and five weeks of microclimatic
data (Student t-test, P > 0.05 for all) (Figure 27).

By contrast, maximal ATy differed from zero from one to five weeks of
microclimatic data before photosynthesis measurements (Student t-test, t-value > 15.5182 and
P < 0.0001 for all) (Figure 28).

2 weeks

5 weeks

T T T 1

18 21 24 27 30
Topt (OC)

Figure 27. Deviation between the daily mean (£ SD) Tiear and Tope When considering 2 and 5 weeks of
microclimatic data prior to the measurement of the photosynthesis thermal optimum. A data point is missing for
Gotheron at two weeks because of a failure of the microclimatic station the month before the measurement of

the photosynthesis thermal optimum.
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4. Discussion

Our aim was to quantify the ability of the leaf to buffer variable climatic conditions
encountered along the latitudinal gradient of air temperature and to dig into the consequences
for leaf performance in terms of photosynthesis. Our study is the first to address these
questions using a latitudinal gradient with a strong air temperature shift and direct
measurements of leaf temperature, with a high temporal resolution, and photosynthesis.
Overall, leaf temperatures decreased with latitude but different behaviours can be described
depending on the metric. Daily mean leaf temperature was close to air temperature.
Nevertheless, when comparing daily maxima of air and leaf temperature through latitude, the
leaf showed abilities to buffer daily climatic ‘extremes’ with a variable efficacy depending on
the side of the row where the leaf was located. Still, the latitudinal gradient of maximal leaf
temperature remained significant, presenting different conditions at the leaf surface between
latitudes. Then, the thermal optimum for photosynthesis increased southward, matching well
the daily mean Tt Therefore, rather than an adaptation of the leaf thermal budget to
maintain a constant temperature at the leaf surface and match a single thermal optima for
photosynthesis through latitude (Helliker & Richter 2008), our results emphasize an
adaptation of the photosynthesis process to the average microclimatic conditions leading to

local optima for photosynthesis.

4.1. The latitudinal gradient of leaf temperatures

We measured leaf temperatures almost continuously for one full growing season
along a large latitudinal gradient, leading to the first experimental assessment of tree leaf
temperature latitudinal gradient. In general, apple leaf temperatures decreased northward
whatever the metric (Figure 23). This result contradicts the general conclusion of Helliker
and Richter (2008), which states that tree leaf temperatures converge toward the same value
along latitudes. This comparison should be made with caution, however, since the
methodology used in this study (oxygen isotopes) estimated the equivalent of a leaf
temperature averaged over all growing seasons of a tree life. In addition, the architecture of
apple trees is manipulated in orchards. Therefore, the buffering effect of different canopy
architectures along latitudes is probably absent. Indeed, changing apple tree architecture does
not induce much thermal deviations (Saudreau et al. 2013).

Amazingly, the apple leaf temperature gradient varied across months in its magnitude

and patterning, mostly because it followed air temperature variations. Indeed, daily means of
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leaf and air temperatures varied in a similar way through latitude, leading to close latitudinal
gradients. For example, only 6 % of the variation in daily mean T.ir was buffered by the
leaves at the east side of the row, at the most, in July. In other words, daily mean T e
increased at least by 0.94 °C for each 1 °C increment in daily mean Tar. For leaves at the
west side of the row, it decreased to 4 %. By contrast, the leaves also showed abilities to
magnify climatic variability at the end of the season.

For example, daily mean Tex increased by 0.05 °C for each 1 °C increment in daily
mean Tar in September. Overall, this apparently weak buffer or magnifier can be explained
by the temporal resolution of daily averages. Averaging can obscure or inflate a physical or
physiological response occurring in a finer temporal window (Dillon et al. 2010). Indeed, the
temporal resolution of climatic data was found to have a great impact on climate change
impacts forecasted by biophysical models when comparing daily and monthly averages
(Kearney et al. 2012). Daily averages can also attenuate artificially the amplitude of the
response of organisms to climate variations.

Daily maximal temperatures can be better determinant of eco-physiological responses
(Helmuth et al. 2014). Different behaviours of daily maximal T can be described. The
leaves located at the east side of the row showed higher ability to buffer the latitudinal
variation in daily maximal Tar. As emphasized by the linear regression, from 15 %
(September) to 24 % (August) of the variation in daily maximal T.ir was buffered by leaves at
the east side of the row whereas it ranged from 6 % (September) to 15 % (August) for the
leaves at the west side of the row. Daily maxima of leaf and air temperatures were increasing
in slightly different ways through latitude, leading to somewhat different latitudinal gradients.
Therefore, leaf temperature and not air temperature should be considered when exploring the
effects of temperature extremes on the ecophysiology of plants as well as of the arthropods
living in the leaf microclimate. Current approaches to study the ecological responses to
climate change are too often based on broad-scale trends and averages that may have little to
do with the vulnerability of organisms and ecosystems (Helmuth et al. 2014). Ignoring the
microclimate functioning and patterns can lead to large errors when predicting the

maintenance of populations under warmer conditions (Pincebourde & Casas 2015).

4.2. The thermal optimum for photosynthesis

The optimal temperature for photosynthesis showed plasticity to fluctuations in daily
mean Tiear. In fact, Topt matched daily mean Tieaf in two out of the five periods tested. On the

contrary, Topt Never matched daily maximal Tiar. Therefore, leaves are not maximizing
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photosynthesis during the hottest period of the day. Instead, they are adapted to the mean
conditions they get daily depending on their position and orientation in the canopy (Urban et
al. 2012). These factors determine the global radiation that a leaf receives (Sinoquet et al.
2001). The maximal amount of radiation at a leaf surface is obtained during the morning and
the afternoon for leaves located on the East and the West sides of the raw, respectively, which
are periods with leaf temperature close to daily mean. Our results are coherent with those
reported by Sendall et al. 2015: they found that boreal and temperate deciduous trees exhibit
Topt for photosynthesis close to the air temperature during daytime as averaged over the
previous 5 days. Then, daily mean Tiar iS a reliable proxy of thermal optimum for
photosynthesis. Daily mean T can be used to study the impact of climate on leaf
performance, while daily maximal Tiear is more pertinent for studying tolerance to thermal
stress.

Our study reveals a latitudinal pattern of Toyt with a relatively constant maximal
photosynthesis rate between sites. This result contradicts most of the studies that measured
maximal photosynthesis in various species along a latitudinal gradient (e.g. Gornall and Guy
2007 ; Luoma 1997). However, this discrepancy is certainly due to methodological issues.
These studies assumed implicitly that the Topt is the same at all latitudes. But we show that
the performance is maintained around maximal values by shifting the Topt across latitudes.
Therefore, the variability of the thermal optimum should be considered when characterizing
maximal photosynthesis across latitudes. Indeed, when photosynthesis is measured at the
same temperature at all sites, a pattern of increasing photosynthesis across latitude may
emerge because the relatively low temperature may be sub-optimal for southern locations and
near-optimal for northern sites (e.g. Gornall & Guy 2007). In addition, a deeper insight in the
thermal budget of the plant would allow a more comprehensive understanding of the
mechanisms underlying maximal photosynthetic performance since leaf temperature can

deviate from ambient air temperature substantially.

4.3. Buffering ability in a warming environment

We found that the daily maximal temperature excess of leaves decreased as the daily
maximal air temperature increased. This buffering ability of the leaf reflects the general
strategy of plants to escape too high leaf temperatures and to avoid thermal stress. Incoming
radiation raises daily maximal Tiesr above daily maximal Tair (Field et al. 1982), leading to a
positive temperature excess. A meta-analysis on the relationship between leaf and air

temperatures in various plant species from different climates showed that the leaf temperature
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excess is inversely proportional to Tair with a slope of 35 % (Linacre 1967). This is of the
same order of magnitude than the buffering ability we found in our study, which was at best
of 24 % in August for daily maxima of leaves at the east side of the row. Therefore this
ability to buffer air temperature extremes is general among plant species. Nevertheless,
buffering abilities of plants are not integrated into ecological models that relate plant
performance and temperature (Pincebourde & Woods 2012). The amplitude of the buffer can
explain why plants are apparently not able to fully acclimate their optimal temperature for
photosynthesis following experimental warming (Sendall et al. 2015). In these studies, leaf
temperatures are not measured, but the shift in T sShould be compared to about 65% of the
amplitude of warming (assuming a buffer of 35%) rather than directly to the whole amplitude
of warming.

The difference in buffering abilities of leaves at the east and west side of the row can
be explained by the timing at which they receive the maximal amount of global radiation
during the day. Leaves at the east side of the row get a maximal amount of radiation in the
morning, till midday (Sinoquet et al. 2001). This is before Tair reaches its maximum later in
the afternoon. Then, they remain in the shade for the rest of the day. Conversely, for leaves at
the west side of the row, the timing at which global radiation is maximal matches the
maximal Tair, at the beginning of the afternoon. Therefore, most part of the buffering ability
of the leaves at the east side of the row is caused by the relatively low amount of global
radiation received when Tar is maximal. As a consequence, leaf-dwelling arthropods may
take advantage of the buffering properties of the leaf microclimate to deal with extreme
climatic events with a stronger efficacy while being on leaves at the east side of the row.
Further, this suggests that these interactions between canopy architecture, leaf position, leaf
buffering ability and climate may lead to higher thermal heterogeneity at local scale (within
tree canopy) than at global scale (along a latitudinal gradient). In a context of global
change, this aspect deserves more attention.

Ecologists often refer to the body temperature of organisms as the critical variable to
determine the potential impacts of climate on organisms. The buffering ability of plant leaf
surfaces along a latitudinal gradient is comparable to other organisms. A study on the body
temperature of the intertidal mussel Mytilus californianus emphasized a buffering ability
from 40 % to 93 % (Gilman et al. 2006). It means that the body temperature of the mussel
will increase from 0.07 °C to 0.6 °C for each 1 °C increment in Tair. The buffering ability of
mussels is partly due to the timing of the low tide during the day and on the position of the

mussel in the intertidal zone when it occurs. Thereby, mussels show an amazing analogy with
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leaves in canopies. The buffering properties of leaves depend on their position in the canopy
(e.g. the side of the row in our study) while it depends on the position in the intertidal zone
for mussels. Another study on the temperature trends of the air near the sea surface and of
water along the Portuguese coast revealed a buffering ability of water of 0.56 at the most.
This means that only 0.56 % of the temperature increase of the air near the sea surface was
echoed in water (Lima et al. 2007). In the same way as leaves for arthropods, the seas offer
microclimates and buffering properties for marine organisms. At the scale of the landscape,
vegetation cover and topography interact to generate a high spatial heterogeneity in soil
temperatures such that a warming of 2K results in the loss of only 3% of the current
microclimates, suggesting a large buffer at a regional scale (Scherrer & Korner 2011).
Characterizing the microclimate of organisms appears therefore as a crucial component when
estimating the ability of organisms to buffer shifts in environmental temperature across
latitudes. Large datasets of field microclimate measurements taken at a fine temporal and
spatial resolution (such as ours), combined with biophysical modeling approaches (Kearney
et al. 2009), offer promising avenues in forecasting accurately future shifts in biodiversity as

a response to global change.
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Discussion Générale
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Les plantes constituent un élément primordial des écosystemes terrestres par leur
diversité, leur role de microhabitat pour des millions d’espéces et leur importance dans les
flux de matiére et d’énergic (Hobbie 1992 ; Charley & Richards 1983 ; Melillo et al. 1993 ;
Hammond et al. 1997 ; Rodgers & Kitching 1998 ; Walter et al. 1998 ; @degaard 2000 ;
Novotny et al. 2002 ; Ozanne et al. 2003 ; Sage & Kubien 2007). La température de surface
de feuille est un facteur crucial pour la plante mais également pour la communauté
d’arthropodes qu’elle abrite. Cependant, elle reste inconnue pour la plupart des espéces en
milieu naturel (Pincebourde & Casas 2007 ; Pincebourde & Woods 2012). Cette étude est la
premiére a fournir des mesures empiriques directes, robustes et répétées sur le long terme de
la température de feuille en milieu naturel contrélé. Elle constitue donc la premiére étude
d’envergure permettant de quantifier avec précision la réponse microclimatique pour
comprendre la relation du climat au microclimat foliaire dans un contexte de changement
climatique.

La discussion générale de cette thése suit la méme logique que les trois chapitres qui
en constituent le corps. Cette logique consiste en un changement d’échelle graduel, tant dans
I’espace qu’en terme de niveaux trophiques. La 1°™ partie de cette discussion rassemble les
principaux facteurs qui n’ont pas été évoqué dans le corps du mémoire et qui jouent un role
significatif sur le microclimat de la feuille. Ces facteurs sont tant environnementaux que
propre & la feuille elle-méme. La 2°™ partie concerne les relations multitrophiques plante-
arthropodes. Elle traite de I’impact du microclimat foliaire sur la résistance thermique des
arthropodes qui vivent en son sein et de I’effet qu’ils exercent en retour sur leur microclimat.
La 3°™ partie traite de la relation entre hétérogénéité thermique et échelle spatiale. Elle a
pour but de comparer I’hétérogénéité des températures aux différentes échelles spatiales
considérées dans ce mémoire, de la feuille individuelle jusqu’au cas de 2 canopées situées a

des latitudes différentes.
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1. Bilan thermique de la plante : le résultat d’interactions
complexes

Le corps de ce mémoire s’est attelé¢ a étudier la relation du climat au microclimat
foliaire. On a ainsi considéré I’effet de la température de 1’air sur la dynamique, les extrémes,
et ’hétérogénéité des températures du microclimat. Cependant, le climat est constitué d’un
ensemble de facteurs qui peuvent varier de maniére concomitante et non-linéaire. Ces
facteurs peuvent présenter des interactions primordiales pour la réponse physiologique des
organismes a leur environnement et pour leurs capacités de résistance aux températures.
Certains facteurs peuvent ainsi atténuer ou amplifier ’effet de la température de I’air. Par
exemple, la photopériode influence la tolérance aux faibles températures chez Spodoptera
exigua, le ver légionnaire de la betterave (Boardman et al. 2013). Egalement, des conditions
d’humidité fluctuantes provoquent ’effet inverse de températures fluctuantes et diminuent la
proportion de protéines de choc thermique chez Thaumatotibia leucotreta (Kim & Song
2000). D’autres variables que la température de I’air doivent donc étre prises en compte pour
étudier la réponse microclimatique en considérant toute la complexité de I’environnement
dont dépendent la feuille et les organismes qui s’y développent.

Le rayonnement constitue la source d’énergie a 1’origine de I’excés de température
entre la surface de la feuille et I’air ambiant (cf. Chapitre 1). C’est également un facteur
d’activation des stomates qui participent a la régulation de la transpiration de la feuille et
donc a la régulation de sa température de surface (Jones 1999). La quantité et la qualité du
rayonnement joue un réle trés important dans le bilan thermique de la feuille.

Sur la figure 29 extraite de « Plant Physiology » de Park S. Nobel (1999), on peut
constater que ’origine du rayonnement regu par la feuille présente une grande diversité. La
feuille recoit du rayonnement en provenance directe de la source émettrice : le soleil. On
parle alors de rayonnement direct (S%). Une partie de ce rayonnement direct est diffusé par
I’ensemble des molécules et particules de tres petites tailles rencontrées dans I’atmosphere.
On parle alors de rayonnement diffus (S*). Les nuages présents dans I’atmosphére diffusent
aussi une partie du rayonnement direct qui les traverse (SY). Enfin, I’ensemble du
rayonnement direct et diffus peut étre réfléchi par le milieu environnant. Contrairement a la
diffusion qui correspond a un changement irrégulier de direction de la lumiére causé par la

rencontre d’éléments de trés petites tailles (< 4 nm), la réflexion correspond a un changement
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précis de direction au contact d’une surface. On parle de rayonnement réfléchi (rScloud, rsdirect
rssk).

from e

from
atmosphere | |..r

m/\

== Leaf

IR
from rSsky
surroundings | leaf

Y

Figure 29. Représentation schématique des différents types de rayonnement interceptés par la surface d'une
feuille (extrait de "Plant Physiology" de Park S. Nobel, 1999).

Etant donné I’importance du rayonnement dans le bilan thermique de la feuille, tous
les facteurs influencant chaque type de rayonnement décrit précédemment vont impacter la
quantité et la qualité d’énergie radiative absorbée par la feuille et modifier sa température de
surface. Nous allons donc décrire ces facteurs en nous attachant a chaque fois a les replacer
dans le cadre du gradient latitudinal et a en déduire I’impact pour la feuille en termes de
température de surface. Dans un premier temps, nous aborderons les facteurs
environnementaux qui jouent un réle déterminant dans le rayonnement recu par la feuille et
influencent son bilan thermique. Dans un second temps, nous traiterons des propriétés
optiques et architecturales de la feuille qui influencent la quantité et/ou la qualité d’énergie

radiative qu’elle absorbe.
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1.1. Facteurs environnementaux
1.1.1. Facteurs environnementaux influencant le rayonnement intercepte

par la feuille

1.1.1.1. Couverture nuageuse

La couverture nuageuse joue un rble important dans la quantité et la qualité du
rayonnement recu par les plantes. Pendant une journée nuageuse, le rayonnement direct émis
par le soleil est grandement réduit alors que le rayonnement diffus émis par les nuages est
important. Les nuages émettent également un rayonnement infrarouge qui a pour effet
d’augmenter la température de 1’air a proximité de la plante et donc la température de surface
de ses feuilles (Alward 1999).

Pendant la nuit, en I’absence de rayonnement solaire, la surface terrestre et les plantes
refroidissent en émettant un rayonnement infrarouge vers 1’atmosphére plus froide. Dans ce
contexte, la présence de nuages va empécher le rayonnement infrarouge provenant de la terre
de passer dans 1’atmosphére. De plus, le rayonnement infrarouge émis par les nuages pendant
la nuit augmente la température du ciel qui peut ainsi passer de -20 °C a 1 °C (Jordan &
Smith 1994 ; Nobel 1999). En conséquence, la quantité de rayonnement infrarouge intercepté
par la plante augmente pendant la nuit sous un ciel couvert et atténue d’autant la diminution
de température de surface que connait la feuille. La température de feuille est inférieure a la
température de I’air pendant au moins une partie de la nuit par temps clair. En revanche, par
ciel couvert, les phénoménes évoqués précédemment peuvent permettre a la feuille de
maintenir sa température de surface a valeur égale ou au dessus de la température de 1’air.
Ceci a pour conséquence d’atténuer les températures extrémes minimales que les arthropodes
subissent a la surface des feuilles pendant la nuit (Brewer & Smith 1997). Nous aborderons
plus bas le cas des températures nocturnes de maniére plus approfondie (cf. Discussion
générale : chapitre 1.1.2.2. L’eau).

A P’inverse, I’absence de couverture nuageuse a aussi d’importantes conséquences
pour la plante. Par une nuit claire, une plante peut geler alors que la température de ’air est
supérieure a zéro. En effet, du fait de 1’absence totale de nuages, I’excés de rayonnement
infrarouge émis par la plante par rapport au rayonnement infrarouge qu’elle regoit peut
diminuer la température de surface de la feuille en dessous de 0 °C malgré une température

ambiante positive (Nobel 1999). Ce processus constitue un probléme important en agronomie
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ou le gel des cultures peut représenter un fort préjudice économique et priver les populations
humaines d’une ressource alimentaire essenticlle.

L’angle d’incidence du rayonnement solaire est plus important a faible latitude, c’est-
a-dire au sud de notre gradient latitudinal, et augmente d’autant plus I’intensité du
rayonnement direct regu par les feuilles de soleil en I’absence de nuages. La différence de
température entre les feuilles directement exposées au rayonnement et les feuilles a I’abri au
sein de la canopée est donc potentiellement plus marquée dans le sud. On peut donc
s’attendre a observer une hétérogénéité de température plus élevée au sein d’une méme
canopée dans le sud de la France, offrant des opportunités de thermorégulation plus
importante aux arthropodes. Ce sujet sera abordé plus en profondeur dans le dernier chapitre
de la discussion général de ce mémoire (cf. Discussion générale : C. Hétérogénéité de
température et changement d’échelle spatiale). La présence de nuage dans le sud va diminuer
le rayonnement direct et par la méme occasion I’hétérogénéité intra-canopée. Par conséquent,
une couverture nuageuse importante dans le sud peut modifier le profil latitudinal de

I’hétérogénéité intra-canopée.

1.1.1.2. Altitude et topographie

Les conditions environnementales telles que le niveau de rayonnement et la
température de 1’air varient en latitude. Les gradients latitudinaux sont ainsi utilisés pour
retrouver une variabilité de conditions climatiques et étudier la réponse physiologique des
organismes a un climat variable (Ozanne et al. 2003 ; Scherrer & Kdrner 2010 ; De Frenne et
al. 2013). C’est ainsi 1’usage que nous en faisons dans notre étude. Cependant, la distribution
des organismes s’effectue dans les 3 dimensions de I’espace et 1’altitude exerce é¢galement
une grande influence sur les conditions environnementales qu’ils ressentent.

L’altitude a laquelle se trouve une plante influence la qualité et la quantité de
rayonnement qu’elle regoit. Le rayonnement direct augmente avec [Daltitude et, par
conséquent, le rayonnement diffus et réfléchi également (Nobel 1999). Cependant, puisque la
température de 1’air est plus basse a haute altitude, la part de rayonnement infrarouge regu par
la feuille diminue. Le rayonnement global (i.e. direct, diffus, réfléchi et IR) recu par la feuille
diminue donc en conséquence. Dans notre étude, les 5 sites ou nous avons réalisés les
mesures de terrain ont été sélectionnés de maniére a limiter la variabilité en altitude. Les sites
ont ainsi une altitude moyenne de 104 £ 71 m.

L’altitude implique également un autre facteur déterminant pour le rayonnement regu

par la plante. En effet, une plante en altitude a de grandes chances d’étre dans un
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environnement a la topographie complexe. Par exemple, une montagne offre des conditions
climatiques variables @ un méme moment de la journée selon 1’orientation du versant sur
lequel on se place (Oke 1978). Une plante située sur un versant orienté a 1’est recevra du
rayonnement direct t6t dans la journée, lorsque le soleil se Iéve. A I’inverse, une plante située
sur un versant orienté a 1’ouest recevra du rayonnement direct plus tard dans la journée,
lorsque le soleil sera suffisamment haut. En conséquence, une plante sur un versant est pourra
potentiellement présenter une activité photosynthétique optimale plus tét dans la journée
qu’une plante sur un versant ouest qui devra attendre davantage pour recevoir une quantité
suffisante de rayonnement directe apte a satisfaire une activité physiologique optimale.

Par ailleurs, le timing des maxima de variables cruciales pour la plante peut
potentiellement étre différent selon le versant consideré. Le rayonnement global maximal est
atteint quotidiennement lorsque le soleil est au zénith, c’est-a-dire a midi heure solaire, et la
température de ’air maximale plus tard dans D’aprés-midi. En effet, le maximum de
température de I’air présente un retard plus ou moins important par rapport au maximum de
rayonnement global (cf. chapitre 2). De ce fait, une plante située sur le versant ouest d’une
montagne peut subir davantage la concomitance du maximum de température de 1’air et du
maximum de rayonnement global et sera susceptible de présenter des températures de surface
plus élevées qu’une feuille située sur le versant est.

Cette variabilité spatiale des conditions environnementales opére également a une
échelle spatiale plus petite, dans le cadre d’un verger. Les vergers constituent des
écosystémes fagonnés par I’Homme et sont donc réfléchis pour optimiser les performances du
végétal. Les arbres sont répartis en rangs orientés dans la majorité des cas sur un axe nord-
sud. Les cOtés des rangs sont ainsi orientés est-ouest pour optimiser l’interception du
rayonnement en provenance du soleil qui suit sa course d’est en ouest. Comme les versants
d’une montagne, les rangs d’un verger offrent une exposition différente aux feuilles qui
composent leur canopée en fonction du coté sur lequel elles se trouvent. C’est dans ce
contexte que nous avons mis en évidence une plus grande capacité des feuilles situées du c6té
est du rang a atténuer les extrémes climatiques a leur surface en comparaison des feuilles
situées du cote ouest (cf. chapitre 3). Les feuilles du c6té ouest subissent une température de
I’air maximale a un moment de la journée ou le rayonnement est également €levé. Ceci limite
les feuilles dans leur capacité a atténuer les extrémes climatiques en régulant leur température
de surface, en comparaison des feuilles situées du cote est du rang.

Les versants d’'une montagne sont susceptibles de reproduire ce phénomeéne a une

échelle spatiale plus grande. Une montagne s’¢leve plus haut qu'un arbre dans un verger et
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peut potentiellement présenter des conditions environnementales d’autant plus variable en
termes de valeur absolue et de timing des extrémes. De ce fait, la capacité des plantes a
atténuer les pics de chaleur journaliers peut montrer des différences plus marquées entre les

versants d’une montagne qu’entre les rangs d’un verger.

1.1.2. Facteurs environnementaux influencant le bilan thermique de la

feuille

1.1.2.1. Convection forcée

A proximité immédiate de la surface de la feuille, les mouvements d’air sont plus
réduits que dans 1’atmospheére (Nobel 1999). Cependant, méme a vitesse de vent trés faible
(0.10 m.s™), la convection forcée domine la convection libre en termes de pertes de chaleur et
le vent est a I’origine de la plus grande partie des pertes de chaleur de la feuille. Au fur et a
mesure que le vent augmente, lorsque 1’on s’éloigne de la surface de la feuille au sein de la
couche limite puis dans 1’air ambiant, davantage de chaleur est dissipée et les flux d’air
deviennent de plus en plus turbulent (Nobel 1999). Les flux d’air turbulents sont
caractéristiques a proximité de la végétation. On parle aussi de tourbillons (Nobel 1999).

La convection forcée diminue 1’épaisseur de la couche limite (Nobel 1999) dont
dépendent les échanges de chaleur et de vapeur d’eau entre la feuille et ’air ambiant
(Rosenberg 1974). En effet, 1’épaisseur moyenne de la couche limite a la surface d’une feuille

plane dépend principalement de la vitesse du vent et de la taille de la feuille :

e

Avec | la longueur moyenne de la feuille dans la direction du vent en m, v la vitesse
du vent en m.s! et %! ’épaisseur moyenne de la couche limite en mm (Nobel 1999). Le vent
va avoir un impact important sur les larges feuilles qui présentent une épaisseur moyenne de
la couche limite plus importante et une température de surface éloignée de la température de
I’air (Nobel 1999). Le vent diminue I’épaisseur de la couche limite, et augmente sa
conductance aux échanges de chaleur (Martin et al. 1999). En conséquence, le vent diminue
la température de surface de la feuille et homogénéise le microclimat foliaire.

Les feuilles d’ombre interceptent une plus faible quantité de rayonnement directe que

les feuilles de soleil. Leur température de surface est donc plus faible et plus proche de la
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température de ’air. Cependant, les feuilles d’ombre sont soumises a une convection forcée
moins forte puisqu’a I’abri au sein de la canopée et présentent une taille plus importante que
les feuilles de soleil. La couche limite a leur surface est donc plus épaisse en comparaison
d’une feuille de soleil de taille équivalente et elles réalisent moins d’échanges de chaleur avec
leur environnement ambiant. A I’inverse, les feuilles de soleil peuvent étre soumises a une
convection forcée bien plus importante lorsque le vent se leve et sont de plus petite taille.
Elles ont donc une couche limite moins épaisse et réalisent davantage d’échanges de chaleur
avec leur environnement ambiant.

Dans le cadre d’un rayonnement global élevé, les feuilles de soleil auront une
température de surface plus élevée que les feuilles d’ombre et présenteront un excés de
température plus important. En revanche, un vent fort est susceptible d’atténuer 1’écart de
température entre ces deux types de feuilles. Comme j’ai pu 1’observer sur le terrain, la
différence de température entre les feuilles d’ombre et les feuilles de soleil diminuait
drastiqguement lorsque le vent se levait, la température des feuilles de soleil se rapprochant de
celle des feuilles d’ombre.

Ce phénomene a pour conséquence de modifier le profil latitudinal de I’hétérogénéité
intra-canopée. Prenons pour exemple 2 sites éloignés en latitude. A Gotheron (i.e. 44.98 ° de
latitude) le vent présentait les valeurs les plus importantes sur les 2 années de terrain. En
juillet 2013 a Gotheron, le vent était en moyenne de 4.8 + 1.7 m.s avec une valeur maximale
journaliére moyenne de 8.4 + 3.2 m.st. A Fourneville (i.e. 49.36 ° de latitude) la vitesse
moyenne journaliére du vent était de 2.9 + 1 m.s! avec une valeur maximale journaliére
moyenne de 5.2 + 1.2 m.s. Ces deux sites étaient donc contrastés du point de vue de la
vitesse du vent, notamment pendant le mois de juillet 2013. Comparons alors 1’hétérogénéité
intra-canopée, ¢’est-a-dire 1’écart de température le plus important entre 2 feuilles de la méme
canopeée, sur chacun des sites lors d’une journée avec un vent faible et similaire sur les 2
sites, et lors d’une journée avec un vent toujours faible & Fourneville mais fort a Gotheron.

Le 25/07 a Fourneville et Gotheron respectivement, la vitesse moyenne du vent était
de 3.2 ms? et 2.1 m.s?, le rayonnement global moyen de 346 W.m™? et 481 W.m? et la
température moyenne de 1’air de 21.1 °C et 29.4 °C. Dans ces conditions, 1’écart de
température entre les feuilles de soleil et les feuilles d’ombre était de 0.5 °C a Fourneville et 2
°C a Gotheron. L’hétérogénéité intra-canopée présentait donc une augmentation avec la
température de I’air puisque 4 fois supérieure a Gotheron par rapport a Fourneville. Le 28/07
a Fourneville et Gotheron respectivement, la vitesse moyenne du vent était de 3.8 m.s™ et 8.3

m.s?, le rayonnement global moyen de 362 W.m™ et 368 W.m™ et la température moyenne
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de l’air de 21.1 °C et 29.4 °C. Le vent soufflait donc a Gotheron 4 fois plus fort que le 25/07.
Dans ces conditions, I’écart de température entre les feuilles de soleil et les feuilles d’ombre
était toujours de 0.5 °C a Fourneville, mais était tombé a 0.6 °C a Gotheron. En présence de
vent fort, I’hétérogénéité intra-canopée a Gotheron chute pour atteindre la méme valeur qu’a

Fourneville et le profil latitudinal de cette hétérogénéité intra-canopée disparait.

1.1.2.2. L’eau

1.1.2.2.1. Stress hydrique

L’eau est primordiale pour la réponse physiologique des plantes a leur environnement
(Jones 1999). En effet, une plante présentant un stress hydrique aura une activité
physiologique limitée. Ses stomates se fermeront pour limiter les pertes d’eau, stoppant tout
¢change gazeux nécessaire a la photosynthése et retirant a la plante le principal moyen qu’elle
a a disposition pour réguler sa température de surface.

J’ai pu constater ce type de réponse lorsque j’ai réalisé pendant I’été 2012 des mesures
de conductance a I’aide d’un analyseur d’échange gazeux portable (LiCor Inc., Lincoln,
Nebraska, USA; détails dans le chapitre 3). Le LI-6400XT permet le contrdle des conditions
environnementales au sein de la chambre dans laquelle la feuille est enfermée lors des
mesures. Les mesures ont donc éte effectuées dans les mémes conditions sur chacun des sites
pour tester variabilité latitudinale de la réponse physiologique du pommier. Ces mesures ont
été réalisées en conditions dites « optimales », ¢’est-a-dire a une température de 1’air de 25
°C, un rayonnement de 1500 umol.m™.s, une concentration en CO, de 380 ppm et un déficit
de pression de vapeur de 1.13 £ 0.12 kPa.

Lors de ces mesures, le site de Marsillargues (i.e. 43.67 ° de latitude) a montré des
valeurs de conductance étonnamment basses en comparaison par exemple du site de
Gotheron (i.e. 44.98 ° de latitude) dont les conditions environnementales étaient quasi
similaires entre juin et juillet, c’est-a-dire entre le début de ma campagne de terrain et les
mesures de conductance. En effet, Gotheron et Marsillargues présentaient tous deux des
niveaux de rayonnement élevés avec une moyenne journaliére de 434 W.m2 et 451 W.m?,
respectivement. La température de I’air était €galement trés proche avec une moyenne
journaliere de 21.9 °C a Gotheron et 23.5 °C a Marsillargues. En revanche, la pluviométrie
était plus faible & Marsillargues qu’a Gotheron avec des valeurs de 100 mm et 160 mm,
respectivement. Marsillargues présentait donc une pluviométrie 40 % inféerieure a celle de

Gotheron sur les mois de juin et juillet.
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En conséquence, les mesures de conductance ont révélé des valeurs 40 % inférieurs a
Marsillargues, et méme jusqu’a 56 % inférieurs en ne considérant que les feuilles de soleil,
les plus susceptibles de souffrir du manque d’eau sur ce site (figure 2.A). Ce stress hydrique a
pu étre confirmé a Marsillargues a 1’aide de mesures de potentiel hydrique de feuille réalisées
par le personnel de la station expérimentale. Dans notre étude, le stress hydrique constaté a
Marsillargues a donc considérablement affecté la réponse physiologique des pommiers aux

conditions environnementales locales.

Figure 30. Conductance stomatique (gs) moyenne (z sd) en fonction de la latitude pour les feuilles de soleil

(rouge) et les feuilles d'ombre (bleu) en 2012 et 2013. Les données pour Gembloux (i.e. 50.56 ° de latitude) sont
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indisponibles pour lI'année 2013 pour des raisons techniques.

A 1’échelle biogéographique, ce stress a modifié le profil latitudinal de la conductance
stomatique des pommiers. En effet, en 2012 comme en 2013, on observe une tendance des
feuilles de soleil a développer des niveaux de conductance de plus en plus élevés au fur et a
mesure que 1’on se déplace vers le sud du gradient latitudinal (Figure 30). Les feuilles
d’ombre montrent quant a elle des niveaux de conductance relativement constants. En 2012,
le fort stress hydrique des arbres sur le site de Marsillargues modifie le profil latitudinal de la
conductance des feuilles de soleil. La conductance stomatique chute a Marsillargues pour
atteindre des valeurs inférieures a celles du site le plus au nord, c’est-a-dire Gembloux (i.e.
50.56 ° de latitude). En 2013 a Marsillargues, j’ai opté pour un autre verger ou le systéme
d’irrigation différent permettait de diminuer le stress hydrique des arbres. Par conséquent, le
profil latitudinal de la conductance stomatique des feuilles de soleil était quasiment rétabli en
2013. Quasiment puisque les conditions climatiques restent difficiles sur ce site.

En I’absence de précipitations, différents mécanismes permettent aux plantes de

conserver un acces a I’eau primordial pour leur survie. Ces mécanismes sont controlés par la
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concentration de vapeur d’eau dans 1’atmosphére, la température de 1’air a proximité de la

plante et la température de surface de la plante.

1.1.2.2.2. La rosée

La rosée correspond a la condensation de la vapeur d’eau contenue dans 1’air en de
petites gouttelettes au contact d’une surface exposée a I’air libre et dont la température est
inférieure ou égale a la température de rosée de I’air (Agam & Berliner 2006). La température
de rosée de I’air, ou point de rosée, est la température a laquelle la pression partielle de
vapeur d’eau est égale a la pression de vapeur saturante. En d’autres termes, il s’agit de la
température a laquelle la vapeur d’eau contenue dans 1’air se condense, a pression et humidité
constante.

Méme si aucune condensation n’a lieu dans 1’air ambiant, lorsque 1’humidité relative
est inférieure a 100 %, il suffit que la température de la feuille soit inférieure au point de
rosée pour que de la vapeur d’eau se condense a sa surface. Monteith (1957) a observé de la
rosée a la surface de feuilles dont la température était de 0.4 °C a 1.4 °C en dessous de la
température de D’air dont I’humidité relative était comprise entre 91 % et 99 %. La
température de surface des feuilles peut étre inférieure a la température de 1’air pendant la
nuit et une partie de la matinée. Jordan & Smith (1994) ont rapporté des températures de
feuilles jusqu’a 6 °C inférieures a la température de 1’air pendant la nuit chez une espece
herbacée en milieu alpin. La rosée peut donc étre fréquente a la surface des feuilles pendant
ces moments de la journée.

Dans le cadre du gradient latitudinal, la température de surface foliaire a montré des
écarts extrémes journaliers avec la température de ’air de -2.1 °C & -4.5 °C pour les feuilles
de soleil et de -0.4 °C a -1.6 °C pour les feuilles d’ombre, pendant la nuit selon les sites
(Figure 31.A). Le matin, c’est-a-dire du lever du soleil jusqu’a midi (UTC+2), ces écarts
étaient de -1.2 °C a -3.2 °C pour les feuilles de soleil et -0.5 °C a -1.8 °C pour les feuilles
d’ombre (Figure 31.B). On peut donc observer que les feuilles peuvent présenter une
dépression de température de surface importante par rapport a la température de I’air et que
cette dépression est plus importante la nuit que le matin et pour les feuilles de soleil que pour
les feuilles d’ombre. Par ailleurs, on n’observe pas de profil latitudinal et la dépression de
température de la surface des feuilles est a peu prés similaire entre les sites le long du

gradient.
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Figure 31. Moyenne (sd) journaliere de la dépression maximale de la température de surface de feuille par
rapport & la température de l'air pour les feuilles de soleil (cercles noirs) et les feuilles d'ombre (cercles blancs)
pendant la nuit (A) et le matin, c'est-a-dire entre le lever du soleil et midi (UTC+2) (B) le long du gradient
latitudinal. L’écart de température a été calculé a partir de la température de 1’air ambiant a 1’extérieur de la
canopée et a partir de la température de I’air au sein de la canopée pour les feuilles de soleil et les feuilles

d’ombre, respectivement.
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Afin d’évaluer directement la probabilité de rosée le long du gradient latitudinal, j’ai
calculé la température du point de rosée pour chaque site et chaque instant sur toute la

saison a partir de la formule suivante :
cln (%)
= (%)

Avec trois constantes a = 0.611 kPa, b = 17.502 et ¢ = 240.97 °C ; e, la pression de

Td -

vapeur de I’air ambiant (Campbell & Norman 1998). La pression de vapeur de 1’air ambiant

(ea) peut étre calculée a partir de la formule suivante :

eq = hy es (Tair)

Avec h; ’humidité relative de 1’air ambiant et es la pression de vapeur saturante a la

température de 1’air ambiant (Tair). €s peut étre calculé a partir de la formule suivante :

b Tair )

es(Tair) = aexp (T tc
air

Avec les trois constantes a = 0.611 kPA, b = 17.502 et ¢ = 240.97 °C; Tar la
température de I’air ambiant. Enfin la température du point de rosée a pu étre calculée comme

suit :

b Tair
a

cln

b Tair

b—1n a

Contrairement a la relation de la température de la feuille a la température de 1’air, la
relation de la température de la feuille a la température du point de rosée présente un profil
latitudinal (Figure 32). Comme précédemment, les feuilles peuvent présenter une dépression
de température de surface importante par rapport a la température de rosée et que cette
dépression est plus importante la nuit que le matin et pour les feuilles de soleil que pour les
feuilles d’ombre. La nuit comme le matin, les feuilles des 2 sites les plus au sud (i.e.
Gotheron et Marsillargues) ne présentent que rarement des écarts extrémes de température

négatifs avec la température du point de rosée.
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Figure 32. Moyenne (£ sd) journaliere de la dépression maximale de la température de feuille par rapport a la

température de rosée pour les feuilles de soleil (cercles noirs) et les feuilles d’ombre (cercles blancs) pendant la
nuit (A) et le matin, c’est-a-dire en le lever du soleil et midi (UTC+2) (B) le long du gradient latitudinal. La

ligne en pointillés indique une dépression maximale nulle.
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De plus, la fréguence journaliére des températures de surface de feuille inférieures a la
température de rosée est proche de zéro pour les sites les plus au sud et augmente pour les
sites situés au nord du gradient jusqu’a 29 % pour les feuilles d’ombre et 53 % pour les
feuilles de soleil 2 Gembloux pendant la nuit (Figure 33). Le matin, elle est également proche
de zéro pour les sites les plus au sud et atteint 17 % et 31 % pour les feuilles d’ombre et les
feuilles de soleil, respectivement, a Gembloux (Figure 33). Cela signifie donc bien que la
température de surface des feuilles descend de maniere relativement moins fréquente en
dessous de la température de rosée dans le sud du gradient latitudinal et pour les feuilles
d’ombre.

Cette différence entre feuilles de soleil et feuilles d’ombre est due au fait que les
feuilles d’ombre sont situées au sein de la canopée et exposées a un rayonnement infrarouge
plus important de leur environnement proche. Au contraire, les feuilles de soleil perdent
davantage de chaleur vers 1’atmosphére dont la température effective est plus faible (cf.
Discussion générale : 1.1.1.1.Couverture nuageuse). En conséquence, la probabilité
d’observer de la rosée a la surface des feuilles est maximale pour les feuilles de soleil au nord

de notre gradient latitudinal.

111



100 - ® Feuilles de soleil

® 3 A T O Feuilles dombre

L —

=22 80 1 T

S 2

NO) ®

Q_ S
‘O

£EQ ®

o) aE) S 60 -

® > L

T =20 -

e© 3 :

. n = ] -

g
>

S2¢g b P
= £

890 g 20 ®

o £

< 1

Q= 1
>

T2 0 1 é @

‘O 1

— QO

L o

20 : : : ,
100 -
n 5
85 B
R
© > 80 1
O
g%
E o __ -
Ry
- 80 _
v® 3 ®
QD 0N = 4
29 o 40 1
T 5 T
cEox 9
3.5 o
wEe & 207 L@
2o T 1
o=
S > )]
ge ol @ é 1 1
L3
20 : : : ,
43 45 47 49 51

Latitude (°)

Figure 33. Moyenne journaliére de la fréquence des températures de feuilles inférieures a la température de
rosée pour les feuilles de soleil (cercles noirs) et les feuilles d’ombre (cercles blancs) pendant la nuit (A) et le

matin, c’est-a-dire entre le lever du soleil et midi (UTC+2) (B) le long du gradient latitudinal.
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La rosée présente une grande importance en écologie et en agronomie. Malgré les
faibles quantités d’eau qu’elle représente, elle peut constituer une source d’eau cruciale pour
les plantes ayant subi un stress hydrique important (Agam & Berliner 2006 ; Goldsmith et al.
2012). Dans certaines régions arides, la rosée peut méme constituer la principale source d’eau
disponible pour la survie des plantes (Rosenberg 1974). La rosée peut également bénéficier
aux cultures en diminuant le déficit de pression de vapeur a proximité immédiate des
gouttelettes se condensant a la surface des feuilles, permettant ainsi I’ouverture des stomates,
la régulation de la température de surface de la feuille et le maintien de la photosynthése
(Slatyer 1967 ; Agam & Berliner 2006).

Cependant, la rosée ne présente pas que des avantages pour les plantes. Une rosée
importante peut diminuer voir supprimer 1’évaporation a la surface de la feuille pour une
durée déterminée, inhibant 1’assimilation du CO2 pour la photosynthése et empéchant la
plante de réguler sa température de surface (Rosenberg 1974 ; Smith & McClean 1989). Elle
peut aussi favoriser 1’établissement de certains pathogénes dont la présence peut modifier
I’activité physiologique de la plante et par conséquent sa température de feuille. Par exemple,
une grande diversité de champignons ne pourront pénétrer la plante par ses stomates que si
ceux-ci sont recouverts d’eau (Pedro & Gillespie 1982a ; Morin et al. 1993). Certains
pathogenes ont également besoin d’eau pour la division cellulaire. C’est pourquoi
I’humectation, c'est-a-dire la durée pendant laquelle la surface des feuilles est couverte d’une
fine pellicule d’eau, constitue une variable primordiale dans le controle des pathogénes des
plantes cultivées (Agam & Berliner 2006).

Une fois I’environnement de la feuille caractérisé avec précision, un certain nombre
de propriétés structurelles et architecturales qui leur sont propres vont influencer leur
perception de cet environnement complexe. La structure des feuilles et I’architecture des
plantes sont influencées par I’intensité du rayonnement auquel elles sont soumises pendant
leur développement (Gutschick 1999). Ainsi, les feuilles exposees directement au
rayonnement présentent davantage de caractéres adaptatifs aux conditions extrémes que les
feuilles a ’ombre (Masuch & Kettrup 1989 ; Lee et al. 1990 ; Kiirschner 1997 ; Rocas et al.
1997).
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1.2. Facteurs propres a la feuille

1.2.1. Propriétés optiques de la feuille

Les propriétés optiques des plantes caractérisent leur composition biochimique et leur
capacité a maximiser 1’utilisation du spectre de lumicre visible (Gould 2004 ; Noda et al.
2013). Elles sont liées a I’activité physiologique des plantes et influencent directement leur
performance, dont la photosynthese (Lee & Graham 1986 ; Lee et al. 1990 ; Terashima et al.
2009 ; Noda et al. 2013). Elles ont également un impact sur la température de surface des
feuilles (Smith & McClean 1989; Smith et al. 1997; Nobel 1999 ; Turunen et al. 1999 ;
Riederer 2006).

1.2.1.1. Absorbance

1.2.1.1.1. Interception du rayonnement a la surface d’une feuille

Lorsque le rayonnement solaire atteint la surface d’une feuille, une partie de celui-Ci
est refléchie, une autre est transmise au travers de la feuille et enfin une derniére partie est
absorbée par les pigments photosynthétiques de la feuille (Figure 34). C’est cette derniére
partie du rayonnement qui permet I’excitation des pigments photosynthétiques et le
déclenchement de la réaction photochimique a la base de la photosynthése. L’absorbance
définit donc la capacité de la feuille a absorber le rayonnement incident a une longueur
d’onde donnée (Campbell & Norman 1998) et c’est une propriété primordiale pour la
photosynthése. J’ai donc réalisé des mesures d’absorbance au sein de chaque site pour étudier
le bilan thermique de la feuille en complément des mesures de température et de
conductance. L’objectif ¢était de déterminer la variabilité de I’absorbance le long du gradient
latitudinal afin de mettre en évidence une éventuelle plasticité de la feuille lui permettant de

compenser par exemple des différences d’ensoleillement ou de température.
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Figure 34. Représentation schématique de l'interception du rayonnement lumineux a la surface d'une feuille.

1.2.1.1.2. Dispositif expérimental pour la mesure de 1’absorbance

L’absorbance est mesurée a 1’aide d’un spectroradiométre. Cet appareil décompose la
lumiere blanche polychromatique en longueurs d'onde individuelles et analyse l'intensité
lumineuse transmise a chacune de ces longueurs d’onde. En interposant une feuille de
pommier sur le trajet du rayon lumineux, la lumiére transmise diminuera pour les longueurs
d'ondes absorbées et réfléchies par la feuille. Une mesure complémentaire de la réflectance de
la feuille permet d’obtenir son spectre d'absorption caractéristique (Figure 35).

Sur chaque site, j’ai échantillonné 28 feuilles selon leur exposition au rayonnement et
le coté du rang dans lequel elles se trouvaient (i.e. 7 feuilles de soleil du coté est du rang, 7
feuilles de soleil du coté ouest du rang, 7 feuilles d’ombre du coté est du rang et 7 feuilles
d’ombre du coté ouest du rang au sein de chaque site). Les mesures ont été effectuées en
laboratoire quelques minutes aprés 1’échantillonnage pour éviter que la qualité des tissus de la
feuille et leurs propriétés optiques ne se dégradent. Un spectroradiometre équipé d’une sphére
intégrante (LiCor, LI-1800, Inc., Lincoln, Nebraska, USA) et d’un capteur optique (TriOS
GmbH, miniSPEC, Oldenbourg, Allemagne) a permis la mesure de la réflectance et de la
transmittance et le calcul de I’absorbance des feuilles de pommier échantillonnées sur le
terrain sur tout le spectre visible (i.e. 400 nm a 800 nm) et sur une partie du proche infrarouge

(i.e. 800 nm a 900 nm). Ainsi, j’ai obtenu le spectre d’absorbance caractéristique d’une

Feuille

feuille sur un intervalle de longueur d’onde de 400 nm a 900 nm pour chacune des 28 feuilles

échantillonnées au sein de chaque site (Figure 35). Il s’agit du spectre d’absorption
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caractéristique des pigments photosynthétiques de la feuille qui absorbent dans le bleu pour le

caroténe et dans le bleu et le rouge pour la chlorophylle a et b.
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Figure 35. Spectre d'absorption caractéristique des feuilles du pommier Malus domestica dans le domaine
visible et proche infra-rouge (i.e. 400 nm a 900 nm) par site (A), selon le c6té du rang ou se trouve la feuille
dans le verger (B) et en fonction de I'exposition au rayonnement (C).

117



1.2.1.1.3. Profil latitudinal de I’absorbance des feuilles du pommier Malus

domestica

J’ai procédé a une Analyse en Composante Principale (ACP) sur les 500 longueurs
d’onde auxquelles 1’absorbance a été mesurée (i.e. 400 nm a 900 nm) avec la fonction
«PCA » du package « FactoMineR ». L’ACP est une méthode statistique descriptive
multidimensionnelle permettant de traiter simultanément un grand nombre de variables
quantitatives. Elle permet de passer d’une représentation des données dans un espace a n
dimensions (ici les 500 longueurs d’onde mesurées) a une représentation dans un espace de
dimension réduite, idéalement dans un plan, c’est-a-dire dans un espace a 2 dimensions.
L’analogie la plus simple consiste a penser a un photographe cherchant le meilleur angle de
vue pour transcrire en deux dimensions une scene observée en trois dimensions. Dans mon
cas, I’espace de représentation des données comporte plus de dimensions (i.e. 500) mais
I’ACP se charge de faire le méme travail que le photographe, c¢’est-a-dire de chercher le plus
petit nombre de dimensions permettant de décrire le plus fidélement et le plus simplement
possible les données.

L’ACP a permis de passer d’un espace a 500 dimensions a un espace a deux
dimensions permettant d’expliquer plus de 90 % de la variabilité¢ du jeu de données (figure 8).
Dans le but de déterminer si les modalités de chaque variable explicative (i.e. type de feuille,
coté du rang et latitude) sont significativement différentes les unes des autres, j’ai tracé les
ellipses de confiance a 1’aide de la fonction « plotellipses » du package « FactoMineR ».
« Plotellipses » permet de tracer les ellipses de confiance des différentes modalités de chaque
variable explicative (Figure 36). Lorsque les ellipses de confiance de deux modalités d’une
méme variable se chevauchent, il n’y a pas de différences significatives entre 1es modalités
concernées. Au contraire, il y a une différence significative si celles-ci ne se chevauchent pas.

Au regard des ellipses de confiance, I’absorbance présente des différences
significatives selon le type de feuille considérée (i.e. soleil vs. ombre) et selon la latitude pour
deux des sites étudiés (Figure 36). En effet, les sites de Gembloux (i.e. 50.56 ° de latitude) et
de La Moriniére (i.e. 47.14 ° de latitude) présentent une différence significative par rapport
aux autres sites. En revanche, I’absorbance ne présente pas de différence significative selon le

coté du rang ou se trouve la feuille (i.e. est vs. ouest).
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Dimension 2 (31.97%)

Une analyse de variance multivariée (MANOVA) sur les 2 dimensions sélectionnées
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Figure 36. Analyse en Composante Principale (ACP) de I'absorbance des feuilles du pommier Malus domestica
en fonction de la latitude, du c6té du rang dans le verger, et de I'exposition au rayonnement. Les ellipses de

confiance indiquent une différence significative entre les niveaux d’un facteur lorsqu’elles ne se recouvrent pas.

par ’ACP a montré que le coté du rang sur lequel se trouve la feuille n’a pas d’effet
significatif sur I’absorbance (MANOVA, F-value = 1.120, P > 0.05) mais que celle-ci varie
significativement selon la latitude (MANOVA, F-value = 32.060, P < 0.0001) et le type de
feuille (MANOVA, F-value = 62.919, P < 0.0001).
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Bien que I’absorbance varie significativement avec la latitude, aucune tendance
n’apparait entre les sites (Figure 37.A). L’absorbance moyenne est la plus importante a La
Moriniére (i.e. le site situé au milieu du gradient latitudinal), la plus faible & Gembloux (i.e. le
site le plus au nord) et est a une valeur intermédiaire a peu pres équivalente au sein des trois
autres sites. Le coté du rang ne joue aucun rdle dans la détermination de I’absorbance. Les
spectres d’absorption moyens sont tout & fait superposés (Figure 37.B) et 1’absorbance
moyenne des feuilles de chaque coté du rang est identique (Figure 37.B). En revanche,
I’exposition de la feuille a montré un effet significatif sur 1’absorbance (Figure 36).
L’absorbance moyenne des feuilles exposées directement au rayonnement est plus importante
que celle des feuilles situées au sein de la canopée, a 1’abri du rayonnement (Figure 37.C).
Les feuilles de soleil absorbent ainsi en moyenne 55.7 % du rayonnement, contre 54.6 % pour
les feuilles d’ombre. Il ne s’agit donc que d’une différence substantielle de 1.1 % entre les

deux types de feuille.
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Figure 37. Absorbance moyenne (£ sd) des feuilles du pommier Malus domestica dans le domaine visible et

proche infra-rouge (i.e. 400 nm a 900 nm) selon la latitude (A), le cdté du rang sur lequel se trouve la feuille (B)
et l'exposition au rayonnement (C).

L’absorbance moyenne plus importante des feuilles de soleil provient principalement
d’une plus grande capacité a absorber le rayonnement autour de 550 nm (Figure 37.C). Sur
cette longueur d’onde, les feuilles de soleil absorbent 77.9 % du rayonnement contre 73.9 %
pour les feuilles d’ombre. Elles présentent donc une différence d’absorption de 4 % a 550
nm. Il s’agit de la longueur d’onde a laquelle I’absorption de 1’anthocyanine est maximale
(Gould 2004). L’anthocyanine est un pigment dérivé des flavonoides présent notamment

dans/sous 1’épiderme supérieur des feuilles (Chalker-Scott 1999). Sa synthése peut-étre

120



induite par des facteurs environnementaux, notamment par un haut niveau de rayonnement
potentiellement dommageable pour la plante.

Lorsque la plante recoit un haut niveau de rayonnement, le rendement de la
photosynthése diminue. On parle alors de photo-inhibition (Gould 2004). Des réactions
oxydatives peuvent également se produire (i.e. photo-oxydation), menant a I’apparition de
radicaux libres de I’oxygeéne. Ceux-ci peuvent endommager la membrane des thylakoides,
I’ADN et dénaturer des protéines impliquées dans le transport d’électrons pour la
photosynthése (Gould 2004). L’anthocyanine joue un réle de photo-protection pour la feuille
en absorbant 1’exceés de photons. Ce pigment empéche ainsi les réactions d’oxydation et
I’apparition de radicaux libres et assure ’intégrité de 1’appareil photosynthétique et de la
plante (Schalker-Scott 1999 ; Gould 2004). L’anthocyanine peut également étre synthétisée
sous 1’effet d’un rayonnement UV-B et protéger la plante de dommage pouvant étre causes a
I’ADN. Cependant, ce rdle fait débat dans la communauté scientifique (Schalker-Scott 1999 ;
Gould 2004).

En conclusion, 1’absorbance des feuilles présente des différences sur certains sites,
sans montrer de tendance générale le long du gradient latitudinal climatique. Au sein de
chaque site, les feuilles exposées directement au rayonnement présentent une absorbance plus
importante mais qui n’est pas liée aux pigments chlorophylliens impliqués dans la
photosynthése. Cette absorbance accrue est due a des pigments protégeant la feuille de la
photo-inhibition et de la photo-oxydation. Elle permet donc tout de méme indirectement a la
feuille de maintenir son activité photosynthétique a un niveau optimal. Cependant,
I’anthocyanine présente un colt pour la plante lors de sa synthése et lors de sa dégradation,
mais également par sa capacité a absorber la lumiere bleue et a réfléchir la lumiére rouge.
Elle interfere ainsi avec les pigments chlorophylliens qui absorbent en trés grande majorité
dans le bleu et le rouge (Chalker-Scott 1999).

1.2.1.2. Cuticule
La cuticule est un film translucide composé de polymeres de lipides et de cires
solubles localisé entre la plante et son environnement ambiant (Riederer 2008). Elle est
présente sur la face externe des cellules de I’épiderme des parties aériennes des plantes. Il ne
s’agit pas d’une couche de cellules mais d’'une membrane externe continue (Riederer 2008).
La cuticule tient plusieurs rdles essentiels pour la plante (Riederer 2008). Sa fonction
premicre est d’offrir une barriére imperméable contre les pertes d’eau des tissus de la plante

(Jeffree 2008). La face externe de la cuticule est recouverte d’une cire épicuticulaire qui
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confere des propriétés hydrophobes a la plante (Jeffree 2008) et conserve sa surface propre et
seche (Jeffree 2008). La cuticule confere également a la feuille une protection contre le
rayonnement. L’intensité du rayonnement intercepté par la feuille et 1’humidité ambiante
influencent I’aspect cireux de la surface de la plante (Richardson et al. 2005 ; Riederer 2008)
qui lui permet d’atténuer le rayonnement de courte longueur d’onde (Jeffree 2008).

La cuticule joue donc un role important dans la réponse physiologique de la plante a
son environnement ambiant. En effet, 1’état hydrique de la plante est un facteur limitant dans
sa capacité a réaliser les échanges gazeux nécessaires a la photosynthése et dans le controle
de sa transpiration pour la régulation de sa température de surface. Par ailleurs, elle participe
¢galement a conserver I’intégrité de ses tissus et de son appareil photosynthétique dans son

réle de protection contre le rayonnement.

1.2.1.2.1. Régulation des échanges d’eau avec I’environnement

La cuticule constitue avec les stomates 1’une des adaptations physiologiques a la
colonisation du milieu terrestre et de son atmosphere relativement séche par les plantes
(Riederer 2008). La faible perméabilité a I’eau de la cuticule permet a la feuille d’ajuster
I’ouverture de ses stomates pour contrdler ses pertes d’eau et réguler sa température de
surface. En effet, pour que le contrdle des pertes d’eau de la plante par les stomates soit
efficace, les pertes d’eau au travers de la cuticule doivent étre inférieures aux pertes d’eau
résiduelles au travers des stomates lorsque ceux-ci sont fermés.

La perméabilité a 1’eau de la cuticule est plus importante chez les espéces a feuilles
caduques que chez les espéeces a feuilles persistantes. (Kirsch et al. 1997 ; Gratani &
Bombelli 2000). De plus, la résistance aux échanges d’eau est d’autant plus importante que la
turgescence de la feuille (Riederer 2008) et I’humidité de 1’air diminuent (Schreiber et al.
2001). L*épaisseur de la cuticule n’a pas d’effet sur sa perméabilité a I’eau et les cuticules les
plus fines sont souvent celles qui opposent le plus de résistance aux échanges d’eau (Becker
& Fock 1986; Riederer & Schreiber 1995; Riederer & Schreiber 2001; Schreiber & Kerstiens
2006 ; Riederer 2008).

1.2.1.2.2. Propriétés hydrophobes

La surface des feuilles de nombreuses especes possede des propriétés hydrophobes
empéchant la formation d’une pellicule d’eau, aprés une pluie par exemple (Smith &
McClean 1989 ; Brewer & Smith 1995 ; Ishibashi & Terashima 1995 ; Brewer and Smith

1997 ; Riederer 2008). Cette propriété est particulierement importante t6t le matin lorsque la
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rosée se forme a la surface des feuilles. En effet, I’apparition de la rosée coincide avec
I’ouverture des stomates et peut provoquer 1’inhibition de la photosynthése (Smith &
McClean 1989 ; cf. Discussion générale : 1.1.2.2. L’eau).

Les propriétés hydrophobes de la cuticule permettent également & la feuille de
nettoyer sa surface de la poussiére et des particules aérosols qui peuvent s’y trouver. Les
gouttelettes d’eau, lorsqu’elles sont évacuées, nettoient sur leur chemin la surface de la
feuille. On parle d’effet Lotus (Wagner et al. 2003 ; Otten and Herminghaus 2004 ; Jeffree
2008). Le maintient d’une surface propre et séche est primordial pour la feuille puisque cela
lui permet d’intercepter un maximum de rayonnement sur toute sa surface. En effet, la
présence de particules entre le rayonnement incident et les pigments photosynthétiques peut
potentiellement diminuer le rendement photosynthétique de la feuille et altérer le bilan
carbone de la plante. En conséquence, la capacité de la feuille a conserver une surface propre
peut étre importante pour la photosynthese selon le milieu dans lequel se trouve la plante et
les risques qu’ont ses organes photosynthétiques de se retrouver cachés d’une source
d’énergie cruciale pour ces organismes autotrophes.

D’un point de vu microclimatique, la capacité de la feuille a nettoyer sa surface de la
poussiére et des particules aérosols peut lui permettre de contrdler plus efficacement sa
température de surface. Tout objet présent a la surface de la feuille crée des points de
frictions avec 1’air ambiant et augmente 1’épaisseur de la couche limite. Puisque 1’épaisseur
de la couche limite augmente la résistance de la feuille aux pertes de chaleur, il est possible
que la présence de corps étranger sur la surface de la feuille en augmente la température. Ce
phénoméne peut étre a considérer pour les feuilles de soleil qui sont exposées a un fort
rayonnement et sujettes aux dépots de poussiere et de particules puisqu’exposées a

I’environnement ambiant, en périphérie de la canopée.

1.2.1.2.3. Cuticule brillante ou argentée — Capacités de réflexion du

rayonnement

La disponibilit¢ du rayonnement dans le domaine visible (i.e. 400 nm 800 nm)
constitue I’un des principaux facteurs controlant la colonisation de I’environnement terrestre
par les plantes (Riederer 2008). Cependant, un excés de rayonnement peut causer des
dommages a I’appareil photosynthétique de la feuille. Ainsi, de nombreuses espéces
atteignent des niveaux de rayonnement saturants avant méme que le soleil ne soit a son zénith
et que le rayonnement ne soit maximal. Les pressions de sélection ont donc poussé les

feuilles & développer une cuticule permettant de réfléchir le rayonnement. Une couche dense
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de cristaux de cire épicuticulaires augmente la dispersion et la réflexion et rendent tolérable
I’intensité du rayonnement qui atteint les tissus photosynthétiques au sein de la feuille. La
surface des feuilles est également frappée par un rayonnement UV (280 nm — 400 nm) qui
peut aussi endommager 1’appareil photosynthétique de la plante. La cuticule, et souvent la
couche externe de cellules de 1’épiderme et ses vacuoles, filtrent le rayonnement UV et
protégent les tissus internes de la feuille (Riederer 2006).

Par son action sur le rayonnement, la cuticule permet aux feuilles de réduire leur
température de surface (Smith & McClean 1989 ; Smith et al. 1997 ; Turunen et al. 1999).
Certaines plantes possedent des feuilles dont la cuticule présente un aspect brillant qui peut
augmenter jusqu’a 3 fois la part du rayonnement réfléchi (Nobel 1999). La proportion de
rayonnement absorbé par ces feuilles est donc réduite avec d’importantes conséquences pour
la transpiration, la température de surface et la photosynthése. Ainsi, une réduction de
I’absorbance de 10 % peut diminuer la température de feuille de 11 °C (Nobel 1999). Les
conséquences pour la transpiration et la photosynthése peuvent étre particulierement
importantes pour les plantes des milieux désertiques et chauds. La cuticule permet également
d’éviter la photo-inhibition et d’augmenter 1’efficience de I’utilisation de I’eau (Smith &
McClean 1989 ; Smith et al. 1997 ; Turunen et al. 1999).

1.2.1.3. Pubescence

De nombreuses especes présentent des poils a la surface de leurs feuilles. Ces poils
ont de nombreuses fonctions (Haworth & McElwain 2008).

Les espéces du genre Encelia se développant en milieux désertiques présentent des
trichomes contrairement aux especes des milieux offrant une température moyenne de 1’air
plus faible qui en sont dépourvus. La présence de trichomes peut aussi varier au cours des
saisons chez certaines especes (Nobel 1999). Les feuilles de I’arbuste Encelia farinosa
produites pendant la période séche et chaude présentent une pubescence plus importante qui
leur confére une réflectance pour les courtes longueurs d’onde 20 % supérieure par rapport
aux feuilles produites pendant la période froide et humide. En conséquence, la température de
surface des feuilles de Encelia farinosa diminue de 5 °C et leur activité photosynthétique
augmente de 10 % a 60 % pendant la période chaude et séche, en comparaison d’un niveau
constant de pubescence pendant toute I’année. Ceci suggére que la fonction écologique des
trichomes est de réfléchir le rayonnement pour diminuer la température de la feuille et les
risques de photo-inhibition (Ehleringer et al. 1976 ; Ehleringer & Bjorkman 1978 ; Ehleringer
& Mooney 1978 ; Ehleringer 1981).
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Les poils augmentent également 1’épaisseur de la couche limite par leur simple
présence, jusqu’a 1 mm chez certaines espéces. Ils augmentent ainsi la résistance de la
couche limite pour la diffusion de vapeur d’eau bien que des échanges puissent avoir lieu a la
surface des poils eux-mémes (Nobel 1999). Chez Encelia farinosa, I’augmentation de la
pubescence des feuilles pendant la saison chaude et séche leur permet d’économiser leurs
réserves d’eau en diminuant leur taux de transpiration de 23 % (Ehleringer & Mooney 1978).
La pubescence, en augmentant 1’épaisseur de la couche limite, permet d’accroitre 1’efficience
de I'utilisation de 1’eau (Ehleringer et al. 1976 ; Ehleringer & Bjorkman 1978 ; Ehleringer
and Mooney 1978 ; Ehleringer 1981).

La pubescence présente donc de nombreux avantages pour les plantes de milieux
arides puisqu’elle permet aux feuilles d’augmenter leur réflectance, de diminuer les flux
radiatifs atteignant leur surface et de conserver une température optimale, d’augmenter
I’épaisseur de leur couche limite et de réduire leur transpiration et en conséquence de tous ces
effets de maintenir leurs niveaux de photosynthése malgré des conditions environnementales
difficiles (Johnson 1975 ; Smith 1978 ; Ehleringer & Werk 1986). A I’inverse, chez certaines
especes, les adaptations micro-morphologiques servent a augmenter la tempeérature de surface
de la feuille plutét qu’a la diminuer. Par exemple, les trichomes transparents de Salix polaris
permettent au rayonnement d’atteindre la surface de la feuille et offrent une résistance aux
pertes de chaleur (Krog 1955).

Chez certaines espéces, le caractere hydrophobe des poils se trouvant a la surface des
feuilles empéche la formation d’un film d’eau a ’apparition de la rosée ou pendant la pluie,
ce qui constituerait une barriere aux échange gazeux nécessaires a la réalisation de la
photosynthése (Smith & McClean 1989 ; Brewer & Smith 1994 ; Brewer & Smith 1997).
Cependant, I’hydrophobicité des poils peut mener a la formation de petites gouttelettes qui
vont agir comme autant de lentilles a la surface de la feuille et créer un pattern spatial de
rayonnement trés hétérogene (Smith et al. 1997). Le rayonnement peut ainsi varier a la
surface d’une méme feuille, allant de niveaux trés bas avec I’absence de rayonnement direct
jusqu’a des niveaux 20 fois supérieurs a 1’exposition d’une feuille en plein soleil (Brewer et
al. 1991). En conséquence, la température de surface de la feuille peut présenter une
hétérogénéité plus importante.

Enfin, la présence de trichomes peut constituer une défense de la plante face aux
herbivores. Il a ainsi été démontré que la présence de trichomes diminuait la performance des

pucerons (Goundoudaki et al. 2003).
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1.2.2. Propriétés architecturales de la feuille

1.2.2.1. Taille

Les feuilles a I’abri du rayonnement direct sont plus grandes que les feuilles se
développant au soleil (Smith et al. 1997 ; Nobel 1999). Elles ont ainsi une surface 20 % a 80
% supérieure (Nobel 1999). En conditions similaires, les feuilles d’ombre ont une couche
limite plus épaisse du fait de leur plus grande taille (Smith et al. 1997 ; Nobel 1999). Elles
perdent moins de chaleur par convection, libre ou forcée, et ont une température plus élevee.
Cela peut mener a de forts taux de transpiration puisque la concentration de vapeur d’ecau
dépend de maniére exponentielle de la température. Les feuilles de grande taille ont ainsi une
température de surface plus €éloignée de la température de 1’air du fait de la convection moins

importante a laquelle elles sont soumises (Sanchez et al. 2014).

1.2.2.2. Orientation

L’orientation des feuilles influence leur température de surface. Chez certaines
plantes, la feuille suit la course du soleil pendant la journée. Le mécanisme permettant a la
feuille de changer son orientation implique des changements de pression hydrostatique induit
par ’absorption de lumiére bleue par les récepteurs situés dans les veines de la feuille ou au
niveau du pulvinus (renflement situé a la base du pétiole). L’ajustement de 1’orientation des
feuille leur permet de réguler la quantité de rayonnement qu’elles recoivent et par la méme
occasion leur température de surface. Ceci permet a la feuille d’atteindre des valeurs de
température optimales pour la photosynthése (Mooney & Ehleringer 1978). C’est le cas chez
le coton, certaines especes de Malvaceae, de nombreuses espéces de trefle, et certaines
plantes désertiques annuelles (Ehleringer & Forseth 1989). Ainsi, Malvastrum rotundifolium

suit la course du soleil avec une précision de 20°.

1.2.2.3. Inclinaison
Chez certaines plantes, en particulier celles exposées a de forts niveaux de
rayonnement de courte longueur d’onde (i.e. rayonnement UV), les feuilles ont une position
proche de la verticale. C’est le cas du Saule, de nombreuses espéces d’Eucalyptus et de
certains arbustes de milieux arides (désert, maquis, etc.) (Nobel 1999). L’absorption du
rayonnement direct par une feuille dépend de son angle d’inclinaison. En revanche, la charge
radiative totale est moins influencée par 1’angle d’inclinaison de la feuille puisque le

rayonnement diffus, réfléchi et infrarouge provient de toutes les directions (Nobel 1999).
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Cependant, les feuilles verticales interceptent moins de rayonnement de courte longueur
d’onde (UV) que les feuilles horizontales au moment de la journée ou I’exposition est la plus
forte et la température de I’air ¢élevée. Ainsi, la position verticale des feuilles de Espeletia
grandiflora (Asteraceae) et Chusquea tessellata (Poaceae) leurs permet de réduire jusqu’a
plus de 60 % la quantité de rayonnement qu’elles regoivent (Sanchez et al. 2014).

La position verticale permet aux feuilles d’éviter d’atteindre des températures de
surface et des taux de transpiration trop éleves (pour une conductance stomatique fixe)
risquant de porter préjudice au statut hydrique de la plante. Cela leur permet aussi d’éviter
des températures sub-optimales pour la photosynthése. Par exemple, les feuilles de Cercis
canadensis et Erythrina berteroana dont on force a adopter une position horizontale a midi
voient leur température de surface augmenter de 2 °C & 6 °C (Gates 1980). L’ajustement de
I’inclinaison permet ¢également aux feuilles d’atténuer le stress relatif aux brusques et
fréquentes augmentations du rayonnement du au passage intermittent de nuages (Sanchez et
al. 2014). Enfin, de forts niveaux de rayonnement peuvent provoquer le flétrissement des
feuilles, méme lorsque les racines sont dans un sol saturé en eau (Young & Smith 1980). Or,
les feuilles qui flétrissent ont tendance a étre plus verticales (Nobel 1999). Cette position
verticale peut leur permettre d’atténuer la quantité de rayonnement interceptée et donc en
limiter I’impact. J’ai par ailleurs pu observer sur le terrain que les feuilles exposées
directement au rayonnement présentaient une position plus verticale que les feuilles au sein

de la canopée.

1.2.2.4. Forme

Les feuilles ont des formes particuliéres qui vont influencer leur bilan thermique. Par
exemple, certaines feuilles sont lobées, avec des protrusions arrondies ou pointues distinctes.
C’est le cas des feuilles de 1’érable. Le limbe de la feuille peut également étre découpé de
maniere profonde et répétée. C’est le cas des feuilles du géranium. Plus la feuille est lobée ou
découpée, moins la longueur de feuille dans la direction du vent va étre importante. En
conséquence, les feuilles lobées ou découpées ont une couche limite moins épaisse et
présentent des échanges de chaleur par convection plus importants avec leur environnement
en comparaison d’une feuille simple de méme surface (Nobel 1999). Par exemple, le
coefficient de convection de chaleur augmente avec la profondeur des dentelures sur le bord
de la feuille comme c’est le cas pour les feuilles de pommier. Les feuilles de soleil sont

souvent plus lobées que les feuilles d’ombre, ce qui leur permet de diminuer leur excés de
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température avec la température de 1’air en comparaison d’une feuille d’ombre soumise aux
mémes conditions. (Nobel 1999).

Dans les environnements extrémes offrant de forts niveaux de rayonnement et limités
en eau, les feuilles montrent une adaptation morphologique caractéristique avec une forme
plus cylindrique (Smith et al. 1997). La réduction de la largeur de la feuille augmente la
dissipation de chaleur par convection. De plus, quelle que soit I’orientation de la feuille, la
courbure de sa surface augmente 1’angle d’incidence du rayonnement direct et réfléchi et
diminue par conséquent le rayonnement percu (Jordan & Smith 1993 ; Smith & Brewer
1994). L’augmentation du volume de la feuille par rapport a sa surface diminue la vitesse de
dessiccation de la feuille et lui confére une résistance mécanique plus importante contre le

vent ou les herbivores.

1.3. Comment a-t-on pris en compte ces facteurs dans la these ?

Dans le cadre de notre étude, nous avons tenu compte de la plupart de ces facteurs
pour en minimiser 1’effet sur la température de surface de feuille et n’étudier que la
variabilité de la réponse physiologique de la plante au gradient latitudinal de température de
’air.

Le choix de mener notre étude dans un systéme de culture contr6lé par I’Homme nous
permet de nous affranchir jusqu’a un certain point de la variabilité de 1’état hydrique des
plantes, en comparaison bien entendu de plantes dites sauvages qui seraient soumises
exclusivement aux aléas climatiques. Ce n’est pas totalement le cas comme on a pu le voir
pour le site de Marsillargues qui présentait un stress hydrique avéré mais cela atténue tout de
méme les différences relatives a I’accés en eau entre les sites. De plus, les systemes de culture
mettent a disposition des arbres dont les propriétés architecturales sont réfléchies en vue d’un
rendement optimal. Il est donc possible de conserver une certaine homogénéité du point de vu
de P’architecture des arbres le long du gradient latitudinal. Ainsi, nous avons choisi d’étudier
le microclimat d’arbre présentant une conduite en axe centrifuge. Ce type de conduite offre
une répartition homogene de la ramification le long d’un axe principal et permet d’obtenir
une diversité de conditions au sein d’une canopée relativement volumineuse. La conduite en
axe centrifuge permet par ailleurs d’optimiser la pénétration de la lumiére au sein de la
canopée.

Nous ne disposons pas de mesures directes de la couverture nuageuse. Cependant,
nous disposons de mesures de rayonnement global dont une valeur relativement faible peut

potentiellement indiquer la présence de nuage. L’impact de la convection forcée peut étre
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vérifié puisque nous disposons sur chaque site de la vitesse du vent sur I’ensemble de la
saison.

Nous avons egalement sélectionné des sites a une altitude relativement faible (i.e. 104
+ 71 m) afin de ne pas ajouter un gradient altitudinal au gradient latitudinal. Deux variétés de
pommiers ont été sélectionnées le long du gradient latitudinal. Le site de Fourneville était
composé de vergers de Golden et les sites de Gembloux, La Moriniere, Gotheron et
Marsillargues de vergers d’Ariane en 2012. En 2013, le sites de Gembloux et Fourneville
étaient composés de vergers de Golden et les sites de La Moriniére, Gotheron et
Marsillargues de vergers d’Ariane. Les différentes variétés présentent des adaptations
correspondant a des conditions plus ou moins locales qui rendent impossible la sélection
d’une seule variété le long du gradient latitudinal. Cependant, la restriction a deux variétés
nous permet tout de méme de limiter la variabilité des pommiers en termes de propriétés
optiques et architecturales. Par ailleurs, les mesures de température de surface de feuille ont
été réalisées sur des feuilles sélectionnées selon plusieurs facteurs afin de limiter la variabilité
individuelle de la réponse physiologique propre a chaque feuille. Ainsi, les feuilles ont été
sélectionnées selon leur orientation, leur inclinaison et leur taille. Par exemple, les feuilles

échantillonnées avaient une taille de 9.1 + 1 cmen 2012 et de 8.9 + 1.5 cm en 2013.

1.4. Modélisation biophysique : vers une approche intégrative du
bilan thermique de la feuille

L’intérét de la modélisation biophysique est de tester D’effet du changement
climatique sur la réponse du microclimat foliaire aux conditions ambiantes et sur les
mécanismes physiologiques de la plante. La modélisation biophysique du bilan thermique de
la feuille peut également permettre d’acquérir une meilleure compréhension de I’impact des
différentes pratiques agronomiques sur la physiologie du végétal et sur les organismes, bio-
agresseurs et auxiliaire de culture que 1’on retrouve dans les agroécosystemes.

La thése a permis d’acquérir un jeu de données de températures de surface de feuilles
mesurées directement sur le terrain le long d’un gradient latitudinal de 7 © avec une haute
résolution temporelle (i.e. 10 min) et en continu pendant 4 mois (i.e. de juin a septembre) sur
2 années consécutives. Il s’agit d’un jeu de données remarquable dans I’étude du microclimat
foliaire et de sa réponse au climat ambiant. Nous disposons également de nombreuses
informations sur les feuilles dont la température a été mesurée. L’inclinaison, 1’orientation et
la taille ont été relevées lors de I’installation des stations micro-météorologiques et lors de

I’ajustement des thermocouples, en début et en milieu de saison respectivement. Nous avons

129



également récupéré un grand nombre de données climatiques par le biais de Météo France.
Ces données comprennent la température et 1’humidité relative de 1’air, le rayonnement
global, la vitesse du vent et la pluviométric. Nous disposons donc d’un jeu de données
microclimatique et climatique robuste qui pourrait satisfaire une approche intégrative de
modélisation biophysique.

Les modeles biophysiques permettent d’intégrer [’ensemble des facteurs
environnementaux et des propriétés optiques et architecturales des feuilles évoqués
jusqu’alors. Nous pourrions imaginer de modéliser le bilan thermique de la feuille de
pommier le long du gradient latitudinal a partir de 1’ensemble des informations recueillies
pour le tester a I’aide des températures de surface de feuille mesurées. Dés lors que le modeéle
présenterait des résultats satisfaisants, il serait alors possible de prédire 1I’impact d’un
changement climatique le long du gradient latitudinal en incluant les scenarios du
changement climatique en entrée du modéle (Saudreau et al. 2013).

Par ailleurs, dans le cadre de I’ANR MicroCliMite de mon directeur de thése, Sylvain
Pincebourde (CR1, CNRS), les deux pommiers sur lesquels j’ai réalis¢ des mesures de
température de surface feuille en 2012 et 2013 sur le site de La Moriniere ont été digitalises.
C’est-a-dire que nous disposons de I’architecture de ’arbre qui comprend la position des
différents embranchements et la position des feuilles dans les 3 dimensions de I’espace.
L’architecture des pommiers est sensiblement similaire le long du gradient latitudinal et nous
pourrions procéder a la modélisation biophysique du bilan thermique de la feuille sur
I’ensemble d’une canopée dite « modéle » et répéter cette opération le long du gradient
latitudinal. Ceci nous permettrait de reconstituer I’hétérogénéité des températures intra-

canopée sur chaque site pour simuler I’effet d’un changement climatique (Figure 38).
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Figure 38. Modélisation de 1’hétérogénéité thermique intra-canopée reconstituée le deux juin a 12h pour les
quatre arbres digitalisés sur le site de La Moriniére. Les deux arbres au centre sont les arbres sur lesquels les
mesures de températures de feuilles ont été effectuées. L hétérogénéité thermique a été reconstituée a partir de la
position du soleil, du rayonnement global et diffus (rayonnement photosynthétiquement actif = 356.76 W.m?;
rayonnement proche infrarouge = 396.24 W.m), de la température de I’air (Tair = 14.7 °C), de la vitesse du vent

(vitesse du vent = 1.9 m.s) et du rayonnement atmosphérique de grande longueur d’onde.
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Enfin, nous disposons également de la microtopographie des feuilles de pommier qui
ont été scannées dans le cadre d’une collaboration avec I’INRA de Clermont-Ferrand (Figure
39). Nous pourrions donc descendre jusqu’a 1’échelle spatiale de la feuille pour en
caractériser 1’hétérogénéité le long du gradient latitudinal. Cependant, la robustesse de cette
modélisation ne pourrait pas étre vérifiée puisque nous ne disposons pas de mesures répétées
de I’hétérogénéité thermique a 1’échelle intra-feuille pour le pommier le long du gradient
latitudinal.
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Figure 39. Modélisation de I’hétérogénéité thermique intra-feuille a partir de la microtopographie de la surface
de la feuille, de la température de lair (Tair = 25 °C), du rayonnement global (Rayonnement
photosynthétiquement actif et proche infrarouge = 500 W.m), de la position du soleil (élévation = 27 °), de

I’humidité relative (HR = 40 %) et de la vitesse du vent (vitesse du vent = 0.4 m.s™).
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2. Relations multitrophiques plante-arthropodes

2.1. Résistance thermique des arthropodes a la surface des feuilles

De nombreuses especes d’arthropodes vivant a la surface des feuilles sont contenues
dans la couche limite du fait de leur petite taille (Woods 2013). C’est le cas par exemple du
puceron vert non migrants Aphis pomi (=<1 mm) qui est par conséquent soumis aux conditions
rencontrées a la surface des feuilles et non aux conditions climatiques ambiantes. De ce fait,
la resistance thermique du puceron vert est adaptée au microclimat de la feuille qui peut
dévier significativement du climat ambiant. Afin d’explorer les conséquences du microclimat
foliaire sur la résistance thermique de ces organismes, j’ai réalisé des mesures de température
Iétale sur des populations de pucerons verts (Aphis pomi) échantillonnées sur le terrain le long
du gradient latitudinal. L’objectif était de caractériser le profil de la résistance thermique des
pucerons verts en latitude et de comparer ce profil aux gradients microclimatique et
climatique dont nous posseédons les données de température. Ceci afin des confirmer
I’influence du microclimat foliaire sur la tolérance aux températures du puceron vert.

Aphis pomi appartient a ’ordre des hémipteres et a la famille des Aphididae. C’est un
phytophage spécialiste du pommier domestique considéré comme ravageur de culture. Il
occasionne des déformations des feuilles et des pousses conduisant a 1’arrét de leur
croissance (Orts & Giraud 2006). Le puceron vert non-migrant hiverne a 1’état d’ceuf. Au
printemps, les fondatrices produisent des individus aptéres asexués ainsi que des individus
ailés qui vont se disperser jusqu’a plusieurs dizaines de kilomeétres pour déposer des ceufs sur
d’autres arbres (source INRA). C’est a cette période que le puceron non-migrant est le plus
abondant. Les populations diminuent ensuite durant les fortes chaleurs puis augmentent de
nouveau entre septembre et octobre avec ’apparition d’individus sexués qui vont produire

des ceufs pour I’année suivante (Orts & Giraud 2006).

2.1.1. Echantillonnage de populations d’arthropodes

Les mesures de température létale ont été effectuées lors de la seconde année de
terrain du projet de thése, c’est-a-dire en 2013. Plus précisément, elles ont été effectuées lors
du second passage de la saison (ie. durant I'été), en parallele de la vérification et de
I’ajustement des thermocouples et de la réalisation des mesures de conductances et de

photosynthése. L’échantillonnage des pucerons verts a eu lieu a des moments différents pour
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chaque site, au fur et a mesure de la tournée le long du gradient latitudinal entre le 25 juillet
et le 23 ao(t 2013.

Des pucerons verts ont éte échantillonnés sur trois des cing sites du projet de these, en
I’occurrence sur les trois sites les plus au sud: Marsillargues (i.e. 43.67 ° de latitude),
Gotheron (i.e. 44.98 ° de latitude) et La Moriniére (i.e. 47.14 ° de latitude). Sur les deux sites
les plus au nord (Gembloux et Fourneville), aucun puceron n’a été trouvé lors de la
campagne. Les sites les plus aux Nord ont été échantillonnés en dernier, plus tard dans la
saison, entre le 30 aolt et le 13 Septembre. En cette période de 1’année, les conditions
climatiques sont plus fraiches, d’autant plus pour Fourneville et Gembloux, situés
respectivement dans le nord de la France et en Belgique. Cela pourrait expliquer qu’aucun
puceron vert n’ait été rencontré sur ces deux sites. Il est aussi tout simplement possible que le
puceron vert ait été totalement absent de ces sites cette année la.

Sur chacun des trois sites ou des pucerons étaient présents, 100 individus ont été
¢échantillonnés sur un méme arbre, voire sur une méme branche lorsqu’une quantité suffisante
d’individus était disponible. Tous les individus ont été échantillonnés sur des feuilles
directement exposées au rayonnement du soleil (i.e. feuille de soleil) et situées du coté est du
rang dans le verger afin d’homogénéiser les conditions d’exposition et de température
pergues par les pucerons verts. Cela a permis de faciliter les comparaisons entre les sites et au

sein d’un méme site entre plusieurs réplicas.

2.1.2. Dispositif expérimental d’un test de température 1étale

Compte tenu des contraintes logistiques pour réaliser les mesures de températures
Iétales sur chaque site dans la plus petite fenétre de temps possible et en paralléle des mesures
éco-physiologiques effectuées sur les plantes, j’ai mis en place un dispositif permettant de
réaliser des traitements de température multiples en un minimum de temps.

Une résistance chauffante a été appliquée a une extrémité d'une plaque d’aluminium
(50 cm x 15 cm x 1.5 cm). Cette résistance génére, par conduction, un gradient de
température le long de la plaque. Une fois la résistance chauffante mise en marche, 3 h étaient
nécessaires pour aboutir a un gradient de température stable a la surface de la plaque
d’aluminium (Figure 40.1). L’utilit¢ de ce gradient est double. Il permet de (i) soumettre
plusieurs groupes d’individus a des températures différentes en une seule expérimentation et
de (i) soumettre les organismes a une augmentation graduelle de température en les
déplacant de proche en proche le long de la plaque d’aluminium jusqu’a une position

déterminée par des tests préalables. Ce dernier point permet de reproduire le plus fidélement
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possible I’augmentation de température subie chaque matinée par les organismes avant le pic
de chaleur a midi.

Les 100 pucerons échantillonnés sur chaque site ont été répartis en 10 groupes de 10
pucerons et chaque groupe a été conditionné dans une gélule cylindrique aux bords arrondis
du type de celles utilisées pour contenir des composés médicamenteux (2 cm de long et 0.7
cm de diameétre). Chaque gélule a au préalable été percée a une extrémité pour y introduire un
thermocouple permettant la mesure de la température de 1’air au sein de cet environnement
clos. Les 10 gélules contenant chacune 10 pucerons et équipées chacune d’un thermocouple
ont ensuite été fixées tous les 2 cm, sur la longueur d’une méme face d’une pi¢ce en bois de
30 cm.

Pendant I’expérimentation, la piéce en bois a été avancée par intervalles réguliers le
long de la plaque d’aluminium a partir du coté le plus froid du gradient de température et
dans la direction de la résistance chauffante (Figure 40). Les gélules, fixées a intervalles
réguliers le long de cette piéce en bois, sont ainsi passées une a une sur le gradient de
température pour ensuite migrer le long de celui-ci dans la direction des températures les plus
chaudes (Figure 40.3-11). La température corporelle des organismes contenus dans chaque
gélule a donc augmenté graduellement (Figure 40.3-11). La piéce en bois a ensuite €té arrétée
a une position donnée le long de la plaque d’aluminium, déterminée sur la base de mesures
préalables pour maintenir la température corporelle des pucerons verts a une valeur maximale
pendant 1 h (Figure 40.12).

L’objectif était encore une fois de se rapprocher au mieux des conditions naturelles en
simulant 1’exposition des pucerons verts aux températures maximales journalieres, a la
surface des feuilles sur le terrain (Pincebourde et al. 2007). Chaque gélule ayant une position
différente sur la plaque d’aluminium, le long du gradient de température, chaque lot de 10
pucerons verts a €t€é maintenu a une température maximale spécifique. Apres 1 h d’exposition
a cette température maximale spécifique, les gélules ont été retirées du gradient et conservées
telles quelles pendant 12 h (Figure 40.13) avant la mesure du taux de survie. Ce dernier a été
déterminé en comptabilisant la proportion d’individus toujours en vie a la suite de

I’expérimentation, c¢’est-a-dire réagissant a un stimulus mécanique.
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2.1.3. Dose létale 50 (DLso)

2.1.3.1. Unindicateur de la résistance thermique des arthropodes

La température 1étale des pucerons verts a été estimée a partir d’une régression non-
linéaire du taux de survie de chaque groupe (i.e. gélule) en fonction de la température de ’air
dans la gélule correspondante et mesurée a 1’aide d’un thermocouple. Une régression
logistique dose-réponse a été réalisée avec Table Curve (Systat Software Inc., Chicago,
[llinois, USA) pour estimer la DLso, soit la tempeérature aboutissant & 50 % de mortalité. Du
fait de contraintes logistiques, deux réplicas ont pu étre fait pour les sites de Marsillargues et
Gotheron et I’expérimentation a été réalisée une fois pour le site de La Moriniére. 200
pucerons verts ont donc été echantillonnés a Marsillargues et Gotheron contre 100 a La
Moriniére et cinq mesures de DLso ont été obtenues a la fin des expérimentations.

Afin d’étudier la relation de la DL50 du puceron vert avec la latitude, j’ai construit un
modéle linéaire a 1’aide du logiciel R (R development Core Team 2014) et procédé a une
anova via le package « stats ».

Afin de mieux comprendre les interactions de la DLso avec les différents facteurs que
la latitude peut dissimuler, j’ai également étudié la relation de la DLso avec la température de
I’air et la température de surface de feuille, en termes de maxima et de moyennes
journali¢res. J’ai ainsi calculé une tempeérature moyenne globale a partir des moyennes
journalieres et une température maximale globale a partir des maxima journaliers pour
chaque site (i.e. La Moriniere, Gotheron, Marsillargues). Afin de déterminer la fenétre de
temps dans laquelle s’intégre la plasticité de la résistance thermique des pucerons verts j’ai
considéré de 1 a 5 semaines de données de température avant les mesures de DLso. Si la
plasticité s’intégre dans une échelle de temps particuliére, la relation de la DLsg avec la
température doit varier en fonction de la période considérée. J’ai ainsi non seulement calculé
une température moyenne globale et une température maximale globale pour chaque site mais
¢galement pour chaque période considérée (i.e. 1, 2, 3, 4 et 5 semaines). J’ai réalisé¢ un
modele linéaire pour étudier la relation de la DLso avec la température moyenne ou maximale
globale de I’air ou de la feuille pour chaque période considérée (i.e. de 1 & 5 semaines).

La résistance thermique des organismes les protege des températures journaliéres les
plus importantes et des événements plus ponctuels de forte chaleur. Dans le cas des pucerons
verts, j’ai voulu déterminer dans quelle mesure la température létale déterminée

précédemment les protégeait des températures de feuilles les plus hautes. J’ai donc calculé la
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distribution de fréquence des températures de feuille afin d’observer la proportion de
températures de feuille supérieure a la température létale des pucerons verts et donc
susceptible de leur porter préjudice. La distribution de fréquence des températures de feuille a
été calculée pour les feuilles de soleil, directement exposées au rayonnement. Il s’agit du type
de feuille sur lesquelles les pucerons verts ont été échantillonnés. La distribution de fréquence
a également été calculée en dissociant les feuilles de soleil situées du coté est et du coté ouest
du rang. J’ai considéré pour chaque site les 5 semaines de températures de feuilles antérieures
a la mesure de la DLso, en excluant les tempeératures nocturnes. Il est a noter que la
distribution de fréquence a été calculée a 1’échelle de la canopée et non a I’échelle de la

feuille individuelle.

2.1.3.2. Profil le long d’un gradient latitudinal
La DLso varie significativement avec la latitude (Anova, Latitude : F - value = 15.204,
P < 0.05) (Figure 41). La pente de la relation a permis d’établir que la DLso diminuait de 0.63

°C par degré de latitude supplémentaire, en se déplacant vers le nord.
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Figure 41. Profil latitudinal de la DLso. La droite indique la régression de la DL50 en fonction de la latitude.
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L’effet de la température moyenne globale et de la température maximale globale sur
la DLsp n’a pas montré de variation dans le temps entre les différentes périodes considérées
(Anova, P > 0.05 for all). Les prochains résultats exposés concerneront donc la totalité des
données de température disponibles jusqu’a la mesure de la DLso (i.e. 5 semaines). La DLso a
montré des variations significatives avec la température moyenne globale de feuille (Anova,
F-value = 15.044, P < 0.05) et de I’air (Anova, F-value = 15.005, P < 0.05) (Figure 42.B). La
pente de la relation est ainsi de 0.48 avec la température moyenne globale de feuille et de
0.45 avec la température moyenne globale de I’air. La DLso a également montré des
variations significatives avec la température maximale globale de feuille (Anova, F-value =
14.87, P < 0.05) et de I’air (Anova, F-value = 13.438, P < 0.05) (Figure 42.A). La pente de la
relation est ainsi de 0.71 avec la température maximale globale de feuille et de 0.44 avec la

température maximale globale de I’air.
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Figure 42. Profil latitudinal de la DLsg en fonction de la température maximale (A) et moyenne (B) globale de

I'air (croix) et de la feuille (cercles). Les droites de régression sont indiquées en trait plein.

La distribution de fréquence des températures de feuille ne differe pas selon le coté du
rang considéré (Wilcoxon, P > 0.05 pour chaque site) et on peut constater que la DLsg est
supérieure aux valeurs de température les plus élevées rencontrées a la surface des feuilles
(Figure 43). Les seules feuilles qui n’ont pas été considérées ici sont les feuilles d’ombre dont

la température est inférieure aux feuilles de soleil.
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La variation de la DLso avec la latitude observée dans notre étude est plus importante
que celle constatée dans 1’¢tude de Sunday et al. (2011). Sunday et al. (2011) a mis en
évidence une faible variation de la température létale supérieure dans le cadre d’une méta-
analyse décrivant 1’évolution de la résistance thermique des organismes ectothermes sur
I’ensemble du globe. Dans leur étude, la résistance thermique des organismes démontrait une
évolution d’environ 0.3 °C tous les 10 ° de latitude, soit 0.03 °C tous les 1 ° de latitude. Notre
étude démontre donc une variabilité environ 20 fois plus importante de la température létale
supérieure avec la latitude. Cependant, I’¢tude de Sunday et al. (2011) est une méta-analyse
qui rassemble de nombreuses espéces mais ne présente pas de mesures et il est possible que
le fait de considérer de nombreuses especes et de se placer a I’échelle de la communauté lisse
la relation de la température létale supérieure avec la latitude. La résistance thermique des
organismes peut en effet montrer une variabilité importante selon les espéces considerées,
leur taille et leur capacité a exploiter les microclimats qu’elles ont a disposition (Woods
2013 ; Pincebourde 2015). De plus, Sunday et al. (2011) ont pris soin de ne sélectionner
qu’une seule mesure de température 1étale par espece. Ils comparent donc les températures
l1étales d’organismes différents sans considérer les microclimats spécifiques au sein desquels
ces especes evoluent.

La relation de la DL50 avec la température de 1’air et de la feuille n’a pas montré de
variation en fonction du temps. Il est donc a priori possible d’étudier cette relation sur une
fenétre temporelle variable, allant de une a cinq semaines avant les mesures de DLso.
Cependant, il est a noter que les conditions macroclimatiques n’ont montré que peu de
variations entre juin, juillet et ao(t en 2013 (Supporting information : Figure S4). Cette faible
variabilité climatique peut expliquer que nous n’ayons pas identifi¢é de fenétre temporelle
adéquate pour caractériser la relation de la DLso avec la température. La réalisation de
mesures de températures létales similaires au sein d’une saison montrant davantage de
variabilité climatique constituerait une opportunité importante pour accroitre nos
connaissances sur la fenétre temporelle dans laquelle opere la plasticité des organismes

ectothermes.

2.1.4. Tolérance des ectothermes au réchauffement

La distribution de fréquence des températures moyennes de surface de feuille ne
présente pas de variations significatives selon le c6té du rang considéré (Figure 43). Les
conditions ambiantes moyennes ainsi que les extrémes de température et leur occurrence

impactent la résistance thermique des ectothermes. Dans le cas des organismes vivant au sein
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de la canopée, les conditions a la surface des feuilles montrent des conditions similaires en
moyenne et en extréme quelle que soit le coté du rang considéré. Les organismes présents
dans la canopée, a la surface des feuilles, ne sont donc pas susceptibles de développer des
niveaux de résistance thermique variable selon le c6té du rang ou ils se trouvent.

La tolérance aux températures des organismes est souvent évaluée selon leur
« tolérance au réchauffement » (i.e. « warming tolerance ») (Pincebourde & Casas 2015). Il
s’agit de D’écart, en degrés, entre la température Iétale et la température de leur
environnement. La résistance thermique des pucerons verts est bien supérieure aux
températures qu’ils subissent a la surface de la feuille (Figure 43). Les pucerons verts
présentent donc une tolérance intrinseque au réchauffement importante, de plusieurs degreés,
qui leur confere un net avantage dans le contexte du changement climatique (Deutsch et al.
2008 ; Huey et al. 2009 ; Sunday et al. 2011).

2.1.5. Evaluation de la résistance thermique des ectothermes

2.1.5.1. Quelle variable ?

En termes de moyennes, la relation de la DLso a la température est similaire que 1’on
considere la température moyenne globale de feuille ou la température moyenne globale de
I’air (Figure 42.B). La pente de la relation permet d’établir que la DLso augmente de 0.48 °C
par degré de température moyenne globale de feuille supplémentaire, et de 0.45 °C par degré
de température moyenne globale de I’air supplémentaire, soit en se déplagant vers le sud. On
sait que le microclimat foliaire gomme 0.04 °C par 1 °C d’augmentation de la température
moyenne de 1’air (cf. Chapitre 3). Pour chaque 1 °C d’augmentation de la température de 1’air
moyenne, la température moyenne de feuille se rapproche de 0.5 °C de la DLso des pucerons
verts.

Si ’on considére maintenant les températures maximales ressenties par les pucerons,
on observe que la DLsp présente une relation plus forte avec la température maximale globale
de feuille qu’avec la température maximale globale de I’air. La pente de la relation permet
d’établir que la DLsp augmente de 0.71 °C par degré de température maximale globale de
feuille supplémentaire, et de 0.44 °C par degré de température maximale globale de I’air
supplémentaire, soit en se déplacant vers le sud. On sait que le microclimat foliaire gomme
0.2 °C par 1 °C d’augmentation de la température maximale de 1’air (cf. Chapitre 3). Pour
chaque 1 °C d’augmentation de la température de ’air maximale, la température maximale de

feuille se rapproche de 0.23 °C de la DLso des pucerons verts.
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2.1.5.2. Dans le 1°" r6le : le microclimat

Deux points importants sont ici & relever. La DLsg est principalement influencée par
les températures extrémes ressenties par les pucerons et ce sont les conditions extrémes
microclimatiques et non macroclimatiques qui influencent le plus fortement cette résistance.
La DLso suit en effet les extrémes de la température de feuille avec une précision de 71 %
selon notre étude. On sait que le microclimat dévie davantage du climat ambiant en extréme
qu’en moyenne (cf. Chapitre 2). Ici, la résistance des pucerons verts suit la métrique de la
feuille qui s’¢éloigne le plus des conditions ambiantes.

Ces résultats militent donc pour une adaptation des ectothermes au microclimat qui les
abrite et a ses conditions spécifiques plutét qu’aux conditions macroclimatiques. C’est en
accord avec de récentes études qui ont mis en évidence la nécessité de considérer les
conditions microclimatiques pour évaluer la tolérance au réchauffement des ectothermes
(Sunday et al. 2014 ; Pincebourde et Casas 2015). En effet, la tolérance au réchauffement des
ectothermes peut étre surestimée lorsqu’elle est calculée a partir des conditions
macroclimatiques dans le cas d’un microclimat qui amplifie les températures ambiantes (e.g.
la feuille) ou sous-estimée dans le cas d’un microclimat qui atténue les températures
ambiantes. Pourtant, les conditions microclimatiques sont encore négligées au profit des
conditions macroclimatiques dans la plupart des études qui traitent de la résistance thermique
des organismes et de leur tolérance au réchauffement (Potter et al. 2013 ; Scheffers et al.
2014).

2.1.6. Resistance thermique et changement climatique

Dans le contexte du changement climatique, ces considérations apparaissent
primordiales pour comprendre et prédire la présence et la distribution des ectothermes
(Sunday et al. 2011 ; Sunday et al. 2014 ; Pincebourde & Casas 2015) dans le climat futur ou
les extrémes de température seront de plus en plus marqués. Il est donc crucial d’appuyer les
recherches allant dans le sens d’une augmentation de la quantité et de la qualité des données
disponibles concernant les températures ressenties par les ectothermes au sein de leur
microclimat et leur résistance thermique (Sunday et al. 2011 ; Pincebourde & Casas 2015).
Egalement, il existe un biais important dans la couverture géographique des données
actuellement disponibles puisque la résistance thermique des ectothermes aux hautes
températures reste mal connue autour de 1’équateur (Addo-Bediako et al. 2000 ; Deutsch et

al. 2008) et globalement dans I’hémisphére sud. Il en est de méme pour la résistance au froid
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qui reste principalement caractérisée a haute latitude dans 1’hémisphére nord (Addo-Bediako
et al. 2000 ; Chown et al. 2002). Compte tenu de I’ampleur de la tache a réaliser et de
I’échelle spatiale nécessaire pour étudier ce genre de phénomene, la constitution de bases de
données mondiales permettant de rassembler et de partager ce type de connaissances est une
étape essentielle pour progresser significativement dans notre compréhension de la

physiologie et de 1’écologie des organismes ectothermes et de leur relation au microclimat.

2.2. Impact de I’herbivorie sur le microclimat foliaire

Une grande partie des organismes vivant a la surface des feuilles sont phytophages,
c’est-a-dire qu’ils se servent de la plante comme d’une ressource alimentaire (Preece &
Dickinson 1971 ; Strong et al. 1984 ; Meyer & Leveau 2012), et sont susceptibles d’impacter
le microclimat dont ils dépendent eux-mémes. Si de nombreuses etudes ont traité des
relations plantes-insectes (Sauvion et al. 2013), trés peu ont caractérisé 1’impact de

I’herbivorie sur le microclimat foliaire (Pincebourde & Casas 2006).

2.2.1. L’herbivorie — des modes d’alimentation variés

L’impact de I’herbivorie sur le microclimat foliaire est tres variable et dépend du
mode d’alimentation de I’organisme considéré. Les arthropodes phytophages présentent une
grande diversité de stratégie d’alimentation (Welter 1989).

Certains sont broyeurs de feuille comme la larve du Sphynx du tabac Manduca sexta
(Halitschke et al. 2011) ou le scarabée japonais Popillia japonica (Zavala et al. 2009). Les
arthropodes broyeurs de feuilles ont la particularité de prélever des parties significatives du
tissu foliaire lorsqu’ils Se nourrissent et constituent le mode d’alimentation le plus destructif
pour le végetal (Zhurov et al. 2014).

Les arthropodes phytophages peuvent également étre perceurs-suceurs et percer la
cuticule de la feuille pour s’alimenter directement a 1’intérieur. On distingue parmi eux deux
groupes qui different par les éléments qu’ils prélévent. Certains arthropodes se nourrissent du
contenu des cellules du mésophylle de la feuille (Tanigoshi & Davis 1978 ; Campbell et al
1990). C’est le cas par exemple de 1’acarien jaune Tetranychus urticae dont les pieces
buccales appelées chéliceres lui permettent de percer 1’épiderme de la feuille pour atteindre
les cellules du mésophylle. 1l s’agit la aussi d’'un mode d’alimentation destructif pour la

feuille. En effet, ces organismes ponctuent la surface de la feuille de nombreux orifices et

144



chaque cellule du mésophylle attaquée se voit vidée de son contenu et notamment de ses
pigments chlorophylliens.

D’autres arthropodes phytophages vont puiser directement dans le systeme vasculaire
de la feuille (Montgomery & Arn 1974 ; Wheeler 2001 ; Jaouannet et al. 2014). C’est le cas
par exemple du puceron vert non-migrant Aphis pomi. Des piéces buccales spécialisées, fines
et souples, appelées stylets, lui permettent de percer la cuticule de la feuille pour atteindre,
par voie extracellulaire principalement, le phloéme contenant la séve élaborée (Montgomery
& Arn 1974 ; Wheeler 2001 ; Jaouannet et al. 2014 ; source INRA). Cette méthode
d’alimentation inflige un minimum de dommage a la plante en comparaison du cas des
phytophages se nourrissant du contenu des cellules du mésophylle de la feuille (Zhurov et al.
2014). Nous nous concentrerons ici sur cette derniére catégorie de phytophages puisque les

données dont nous disposons concernent le puceron vert non-migrant Aphis pomi.

2.2.2. Impact de I’herbivorie sur le végétal

2.2.2.1. Hypothéses

L’activité des arthropodes phytophages a la surface des feuilles, les dommages qu’ils
causent a la plante pour s’alimenter et les éléments qu’ils prélévent impactent la réponse
physiologique du végétal aux conditions ambiantes. Par exemple, il a été démontré que
I’activité stomatique diminuait a la surface des feuilles en réponse a la présence du puceron
vert du pécher Myzus persicae (Donovan et al. 2013). On peut donc poser I’hypothése que les
pucerons modifient les capacités de la feuille a transpirer en induisant la fermeture des
stomates. Sur la base de nos connaissances concernant I’effet de 1’activité stomatique d’une
feuille (i.e. conductance stomatique et transpiration) sur ses températures de surface, on peut
¢galement poser 1’hypothése que 1’activité de nourrissage des pucerons impacte les
températures du microclimat foliaire. On peut prédire que les pucerons vont (i) provoquer une
augmentation de la température de surface et (ii) modifier 1’hétérogénéité du microclimat
foliaire. On peut également faire la prediction que (iii) la réponse physiologique de la feuille

aux conditions ambiantes va étre influencée par les pucerons.

2.2.2.2. Dispositif expérimentale pour /’évaluation de l’'impact de I’herbivorie
sur le microclimat foliaire

Afin d’étudier I’effet de I’herbivorie sur la température de surface foliaire et son

hétérogénéité, nous avons suivi par thermographie 1’évolution de la température de surface
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foliaire de feuilles de pommier (Malus domestica) en comparant le cas de feuilles saines (i.e.
contréle) et le cas de feuilles attaquées par le puceron vert non-migrant (Aphis pomi). Quinze
Aphis pomi ont été déposes trois jours avant I’expérimentation sur la feuille dont la
température sera mesurée de maniére a obtenir entre trente et cinquante pucerons le jour de
I’expérimentation. Ces mesures ont également été effectuées sur des feuilles dépourvues de
pucerons mais enduites d’huile végétale sur leur face inférieure juste avant 1’expérimentation.
Le pommier est une plante hypostomatique, c’est-a-dire dont les stomates se situent sur la
face inféricure des feuilles. L’huile végétale a permis de bloquer totalement la transpiration
de la feuille (Jones 1999). Ce troisieme traitement a pour but de tester I’effet de 1’activité
stomatique sur les températures de surface foliaire pour mettre cet effet en regard de celui des
pucerons verts. Cing réplicas ont été réalisés pour chacun de ces trois traitements (i.e. 5
feuilles de 5 pommiers différents).

Les mesures de températures ont été effectuées sur de jeunes plants de Golden du
pommier Malus domestica (Rosaceae) cultivés en serre dans des pots de 15 cm de diamétre et
arroseés quotidiennement. Les pucerons provenaient d’ceufs ayant passé 1’hiver sur les
branches des pommiers présents dans la serre du laboratoire. Les mesures ont été effectuées
sur de jeunes feuilles de pommier agées d’un mois environ, assurant une activité
physiologique maximale & méme de nous permettre d’étudier ’effet de 1’herbivorie sur la
réponse du microclimat foliaire aux conditions climatiques globales (Kennedy 1981).

Les expérimentations se déroulent en chambre climatigue CONVIRON (VB 1014-A,
Vétsch, Balingen, Frommern, Germany). Les pommiers sont placés dans la chambre dix-huit
heures avant le début de chaque expérimentation avec une photopériode de 11:13 et une
humidité relative de 60 %. Les 18 heures d’acclimatation permettent d’homogénéiser 1’état
physiologique des pommiers. La température de I’air est maintenue a une valeur constante de
15 °C en dehors des expérimentations.

Chaque pommier subit une augmentation linéaire de température de 15 °C & 30 °C sur
trois heures, suivie immédiatement d’une diminution linéaire de température de 30 °C a 15
°C sur trois heures également. La linéarité des variations de température a été vérifiee au
préalable par des mesures indépendantes a 1’aide de thermocrons (i-Button, Maxim
Integrated, San Jose, CA, Etats-Unis) (Figure 44). Ce traitement de température avait pour
but de simuler les variations diurnales de températures subies par les pucerons et par le

végeétal en conditions naturelles.
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Figure 44. Evolution de la température ambiante a ’intérieur de la chambre climatique CONVIRON pendant les
6 heures de 1’expérimentation ; température mesurée toutes les deux minutes a 1’aide d’un thermocron (i-Button,
Maxim Integrated, San jose, CA, Etats-Unis). La résolution thermique de 0.5 °C explique le profil de
température en escalier.

Durant les six heures de manipulation, les températures de surface de feuille ont été
suivies par thermographie grace a une caméra infrarouge (FLIR systems, B335, Wilsonville,
OR, USA) équipée d’un objectif macro (FLIR systems, IR Lens 10 mm) et capturant une
image toutes les trente minutes. L’émissivité de la caméra a été réglée a 0.99 sur la base de
travaux préalables. La caméra infrarouge a été placée a ’aplomb de la feuille mesurée, a une
distance de 20 & 25 cm. L’horizontalité de la feuille a été optimisée a 1’aide d’un fil de fer
enroulé autour du pétiole. Lors de chaque expérimentation, un rayonnement incident a la
surface foliaire de 230-250 W.m était généré a 1’aide d’une lampe (hydrargyrum medium-
arc iodide lamp, HSI-T SX 400 W, Sylvania Britelux) placée a une distance adéquate.

Excepté pour I’analyse statistique, se référer au Chapitre 1 — Statistical Analysis
(premier paragraphe). Les analyses statistiques ont éte réalisées a 1’aide du logiciel R (v3.1.0,
R Core Team 2014). Les modeles a effets mixtes (LME) ont permis de considérer la
variabilité individuelle de la réponse physiologique des plants de pommier et de caractériser
I’effet du temps, de la température de I’air et de chaque traitement sur I’hétérogénéité du
microclimat foliaire au travers des cing variables étudiées (i.e. exces de température moyen,
maximum et minimum, PRD et Al). Les interactions entre le traitement et le temps et entre le
traitement et la température ont également été considérées. Quatre instants ont été retenus

pour présenter ces résultats : to de I’expérimentation soit a 10h lorsque la température de 1’air
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est minimale (i.e. Tar = 15 °C), t1 a 13h soit au moment ou la température de 1’air est
maximale (i.e. Tar= 30 °C), t2 & 14h soit 1h aprés la température maximale de ’air (i.e. Tair =
25 °C) et t3 a 16h soit a la fin de I’expérimentation lorsque la température de ’air a retrouvé

sa valeur minimale (i.e. Tair = 15 °C).

2.2.2.3. Impact de I’herbivorie sur [’excés de température de feuille

L’exces de température de la feuille dépend en partie de ses propriétés structurelles.
La couche limite tend a étre plus fine sur les bords de la feuille, particulierement au niveau du
bord qui fait face au vent en régime de convection laminaire, et plus épaisse en son centre. La
résistance aux pertes de chaleur est donc plus importante au centre de la feuille (Oke 1978) et
les températures y sont plus importantes. De plus, le régime de convection forcée était
turbulent au sein du Conviron pendant les expérimentations. La couche limite se développait
donc de maniere quasi identique sur chaque bord de la feuille étudiée ce qui explique la
distribution circulaire des températures de surface de feuille du centre chaud aux bords plus
froids (Figure 45).

Figure 45. Photo infrarouge de la surface d'une feuille de pommier capturée en chambre climatique Conviron et

exposée a une température de I’air de 25 °C, une humidité relative de 60 % et un rayonnement de 220-240 W.m"
2

L’excés de température minimum correspond a la différence de température entre la

température de Dl’air et la température minimale a la surface de la feuille. L’exces de

température minimum varie significativement au cours du temps (LME, temps : F-value =
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169.6404, p-value < 0.0001) (Figure 46). En revanche, il ne varie pas significativement selon
le traitement (LME, traitement: F-value = 0.65955, p-value = 0.5349) ou selon la
température de 1’air (LME, température : F-value = 0.62430, p-value = 0.4305). Les
températures de surface les plus faibles sont situées sur le pourtour de la feuille et dépendent
de ’effet de bord. Dans notre cas, c’est donc la convection forcée au sein du Conviron qui
détermine I’excés de température minimum et il est tout a fait compréhensible que ni le
traitement appliqué ni la température de 1’air ne jouent un rdle significatif dans sa
détermination. On peut poser I’hypothése que les variations observées de I’excés de
température minimum, similaires dans chaque traitement, sont dues a des ajustements de la
convection forcée au sein du Conviron suite a un brusque changement de la température de
I’air. En effet, I’exceés de température de feuille minimum est constant et quasi nul jusqu’a
13h (i.e. Température de I’air maximale) puis montre une brusque augmentation a 14h
lorsque la température de 1’air diminue aprés avoir atteint sa valeur maximale. Il ne s’agit 1a
que de spéculations puisque nous ne disposons d’aucune information sur des données aussi

techniques concernant le fonctionnement du Conviron.
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Figure 46. Exces de température de feuille (°C) minimal (bleu), moyen (vert) et maximal (rouge) pour chacun

des 3 traitements (contdle, pucerons et végétaline) et pour quatre temps d’expérimentation (tg & 10h, Tar = 15
DC , t]_ é. 13h, Tair = 30 OC , t2 f:l 14h, Tair = 20 DC , t3 é. 16h, Tair = 15 OC).

L’excés de température moyen varie significativement avec la température au sein du
Conviron (LME, température : F-value = 16.0199, p-value = 0.0001) (Figure 46). Il ne varie

pas significativement en fonction du traitement (LME, traitement : F-value = 0.8601, p-value
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= 0.4476) mais il y a une interaction significative entre le traitement et la température (LME,
traitement*tempeérature : F-value = 8.2184, p-value = 0.0004). Ainsi, les traitements pucerons
(LME, traitement pucerons*température : t-value = 4.037223, p-value = 0.0001) et
végeétaline (LME, traitement végétaline*température : t-value = 2.338509, p-value = 0.0205)
modifient I’effet de la température sur I’exces de température moyen. Bien que le traitement
ne presente pas d’effet significatif seul, il est a noter que 1’excés de température moyen est en
moyenne 0.58 °C et 1.04 °C plus élevé dans le cadre des traitements puceron et végetaline,
respectivement.

L’excés de température maximum varie significativement au cours du temps (LME,
temps : F-value = 29.8046, p-value < 0.0001) (Figure 46). Il ne varie pas significativement en
fonction du traitement (LME, traitement : F-value = 3.3607, p-value = 0.0694), bien que 1’on
soit proche du seuil de significativité, ni de la température de ’air (LME, température : F-
value = 2.2519, p-value = 0.1353). En revanche, il y a une interaction significative entre le
traitement et la température de 1’air (LME, traitement*température : F-value = 18.9202, p-
value < 0.0001). Tout comme dans le cas de I’excés de température moyen, les traitements
pucerons (LME, traitement pucerons*température : t-value = 6.148995, p-value = 0) et
végétaline (LME, traitement végétaline*température : t-value = 3.216141, p-value = 0.0015)
modifient ’effet de la température de ’air. Bien que le traitement ne présente pas d’effet
significatif seul, il est a noter que I’excés de température maximum augmente en moyenne de

1.6 °C et 1.8 °C dans le cadres des traitements puceron et végétaline, respectivement.

2.2.2.4. Impact de [’herbivorie sur ['hétérogénéite de composition des
températures de surface foliaire

Le TRI (Temperature Range Index) varie significativement avec le traitement
(LME, traitement puceron: F-value = 7.2501, p-value > 0.0086) et le temps (LME, temps : F-
value = 8.2168, p-value = 0.0047) (Figure 47). Ainsi, le traitement végétaline a un effet
significatif sur le TRI (LME, traitement végétaline : t-value = 3.807110, p-value = 0.0025).
En revanche, le traitement pucerons n’a pas d’effet significatif sur le TRI bien que la p-value
reste proche de la valeur seuil de 0.05 (LME, traitement pucerons : t-value = 1.974133, p-
value = 0.0718). Le TRI est en moyenne de 0.008 pour le traitement Controle, 0.010 pour le
traitement Puceron et 0.012 pour le traitement Végétaline. La végétaline augmente donc
significativement 1’intervalle de températures disponibles a la surface de la feuille et les

pucerons tendent a avoir un effet intermédiaire.
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Figure 47. Réponse du « Temperature Range Index » & un cycle diurnal de température de ’air pour une feuille

de pommier saine (ronds et trait plein), une feuille de pommier contenant des pucerons a densité modérée
(carrés et tiret) et une feuille de pommier dont la face inferieur a été enduite de végétaline (triangles et

pointillés) ; les barres représentent ’erreur standard a la moyenne.

2.2.2.5. Impact de [’herbivorie sur [’hétérogénéité de configuration des
températures de surface foliaire

L’Al varie significativement en fonction de la température de 1’air (LME,
température : F-value = 18.3917, p-value < 0.0001) et du traitement (LME, traitement : F-
value = 5.3715, p-value = 0.0216) (Figure 48). L’Al est en moyenne de 34% pour le
traitement Contr6le contre 28% pour les traitements Puceron et VVégétaline. Les pucerons et la
végétaline diminuent donc 1’agrégation des températures de surface foliaire dans les mémes
proportions (Figure 48). Il y a également une interaction significative entre le traitement
appliqué et la température de I’air (LME, traitement*température : F-value = 13.3478, p-
value < 0.0001). Ainsi, les traitements pucerons (LME, traitement puceron*température : F-
value = -2.448081, p-value = 0.0153) et végétaline (LME, traitement
végétaline*température : F-value = -5.164712, p-value = 0) modifient ’effet de Ia

température sur 1Al
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Figure 48. Réponse de 1” « Aggregation Index » a un cycle diurnal de température de I’air pour une feuille de
pommier saine (ronds et trait plein), une feuille de pommier contenant des pucerons a densité modérée (carrés et
tirets) et une feuille dont la face inférieure a été enduite de végétaline (triangles et pointillés) ; les barres

représentent |’erreur standard a la moyenne.

2.2.3. Réponse physiologique du végétal a ’herbivorie

La présence des pucerons a pour conséquence de modifier la réponse physiologique
de la feuille a un cycle diurnal de température de 1’air en comparaison d’une feuille saine.
L’exces de température moyen et maximal présente une dynamique de réponse différente
puisque sa valeur maximale est atteinte 2h plus t6t dans la journée (i.e. a 14h) dans le cas du
traitement puceron en comparaison du contréle. Sa valeur maximale coincide a 1h pres avec
la température de 1’air maximale qui est atteinte a 13h. Il diminue ensuite avec la température
de D’air jusqu’a la fin de I’expérimentation, a ’inverse de la feuille saine dont I’exces de
température ne fait qu’augmenter jusqu’a atteindre sa valeur maximale a 16h. Cela milite
pour une suppression par 1’herbivore de la réponse physiologique de la plante aux conditions
ambiantes puisque la dynamique de I’excés de température de feuille se rapproche de la
dynamique de la température de I’air dans le cas du traitement puceron. Bien que
statistiquement non-significatif, les pucerons tendent a augmenter la valeur de ’excés de

température de feuille moyen et maximal de 0.6 °C et 1.6 °C, respectivement.
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Les pucerons tendent a augmenter I’hétérogénéité de composition et diminuent
I’hétérogénéité de configuration a la surface de la feuille. Ils tendent par ailleurs a avoir le
méme effet que la végétaline. Dans le cas du traitement Contrdle (Figure 48), on observe une
augmentation de I’AI jusqu’a 12h30, c’est-a-dire 30 min avant la température de 1’air
maximale, puis une diminution jusqu’a 16h. L’Al augmente donc avec la température de
I’air. Dans le cas des traitements puceron et végétaline, I’ Al reste relativement constant. Les
traitements puceron et végétaline ont donc pour effet de supprimer la réponse physiologique
de la plante au cycle diurnal de température de I’air en termes d'agrégation des températures
de surface foliaire.

Les pucerons ont donc pour effet (i) d’augmenter 1’exceés de température de feuille
(exception faite de l’excés de température minimal), (ii) d’augmenter |’intervalle de
température disponible et (iii) de diminuer I’hétérogénéité de configuration des températures
de surface foliaire. lls ont également pour effet de modifier la dynamique de réponse de
I’exces de température de feuille dans le temps et de diminuer la réponse de la plante en
termes d’hétérogénéité de températures. On a également pu constater que les pucerons
influencaient 1’hétérogénéit¢ des températures a la surface d’une feuille de maniere
intermédiaire ou similaire a la végétaline. Or, la végétaline a pour effet de bloquer toute
transpiration a la surface de la feuille. On peut donc poser I’hypothése que les pucerons
modifient le comportement des stomates et par conséquent la capacité de la feuille a
transpirer et a réguler sa température de surface. Ceci peut expliquer la forte tolérance au
réchauffement des pucerons verts (Figure 43). Leur résistance thermique, supérieure aux
températures microclimatiques, peut leur permettre de lutter contre une potentielle élévation
de ces températures résultant de la fermeture des stomates qu’ils provoquent d’aprés nos
résultats.

Ces résultats sont en accord avec Donovan et al. (2013) qui ont observé une
diminution de 30 % de la conductance stomatique de Nicotiana attenuata suite a 1’inoculation
de 10 pucerons vert du pécher, Myzus persicae, aboutissant a une population de 103 individus
a la fin de ’expérimentation. C’est en revanche en contradiction avec 1’é¢tude de Shannag
(2007) qui démontre chez Vicia faba une augmentation de la conductance stomatique de 100
%, 127 % et 150 % dans les 14, 28 et 42 jours suivant 1’inoculation de 10 pucerons noir de la
feve, Aphis fabaae, sur des feuilles 4gées d’un mois. La durée d’infestation apparait comme
un facteur prépondérant de la réponse de la feuille. En effet, dans I’étude de Shannag (2007),
la diminution de la conductance est d’autant plus importante que la durée de 1’infestation

augmente. Dans notre étude, 15 pucerons ont €té inoculés sur des feuilles agées d’un mois,
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aboutissant a des populations de 30 a 50 individus au moment de 1’expérimentation, soit
seulement 3 jours apres. Il est donc possible que la premiére réponse de la plante a
I’herbivorie soit de fermer ses stomates, d’ou la diminution de la conductance stomatique que
nous avons mis en €vidence dans notre étude, pour ensuite les rouvrir sous l’effet de
composés contenus dans les sécrétions salivaires des pucerons. L’étude de Donovan ne
précise pas la durée de I’infestation avant les mesures de conductance. Cependant, la
population de pucerons verts du pécher passe de 10 a 103, ce qui laisse a penser que la durée

de I’infestation ne dépasse pas 7 jours et reste donc relativement faible.

2.2.4. Conséquences de 1’herbivorie sur les capacités de thermorégulation

comportementale des arthropodes a la surface des feuilles

Les effets des pucerons sur la réponse physiologique du végétal vont modifier les
opportunités de thermorégulation comportementale (cf. Chapitre 1). En effet, une diminution
de D’hétérogénéité microclimatique diminue les capacités de thermorégulation
comportementale des arthropodes au sein de leur microhabitat. Dans notre étude, les pucerons
diminuent la conductance stomatique de mani¢ére importante, élevant d’autant les
températures maximales a la surface de la feuille et provoquant une augmentation de
I’hétérogénéité de composition du microclimat foliaire. Dans le cas d’événements de forte
chaleur, cette hausse de I’hétérogénéité de composition ne va pas augmenter leurs capacités
de thermorégulation comportementale puisqu’elle ne leur offre que davantage de
températures élevées mais n’influe pas sur les températures minimales a la surface de la
feuille. Enfin, sous I’effet de I’herbivorie, la baisse des niveaux de conductance stomatique
aboutissant a une diminution de 1’hétérogénéité de configuration du microclimat foliaire va
encore diminuer leurs opportunités de thermorégulation comportementale tel que décrit dans
le chapitre 1.

Comme exposé précédemment, il est possible que I’effet des pucerons sur le
microclimat foliaire évolue au cours du temps en fonction de la durée de I’infestation. On
peut alors imaginer qu’une manipulation de la plante et de ses niveaux de conductance par les
pucerons via des composes contenus dans leurs sécrétions salivaires aprés plusieurs semaines
d’infestation leur permette de retrouver des conditions plus favorables pour la
thermorégulation comportementale. Dans ces conditions et en termes de températures de
surface foliaire, les pucerons n’auraient donc a subir des conditions « difficiles » qu’en début

d’infestation.
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2.2.5. Conséquences de I’herbivorie sur I’activité photosynthétique de la

feuille

L’impact des pucerons sur la conductance stomatique de la feuille qu’ils occupent est
susceptible d’impacter 1’activité photosynthétique de la feuille puisque celle-ci depend
fortement de I’activité stomatique (Jones 1999). De nombreuses études ont en effet démontré
que I’herbivorie diminuait I’activité photosynthétique de la feuille (Kombrink & Hahlbrock
1990 ; Hermsmeier et al. 2001 ; Voelckel & Baldwin 2003) mais cette relation n’est pas la
regle. Les mécanismes physiologiques relatifs aux dommages indirects causés par les
arthropodes, notamment sur la conductance stomatique et la transpiration, sont encore mal
connus (Hunter 2001 ; Peterson et al. 2004 ; Shannag 2007). Par exemple, le manque de
connaissance des effets indirects propres a chaque type d’alimentation (i.e. broyeur de feuille,
piqueur-suceur, suceur de phloéme) empéche la compréhension d’études contradictoires et la
caractérisation claire et précise de 1’effet de 1’herbivorie.

Les plantes disposent de stratégies sophistiquées pour percevoir I’attaque d’un
herbivore et développer une réponse appropriée. Cette réponse présente une grande
complexité du fait de I’interaction de différentes voies de signalisation (e.g. acide salicylique,
acide jasmonique, éthyléne) dont I’activation varie fortement selon 1’herbivore considéré, sa
méthode d’alimentation et le type de dommage qu’il cause a la plante (Heidel & Baldwin
2004 ; De Vos et al. 2005 ; Kempema et al. 2007). En conséquence, la régulation de la
photosynthése présente une variabilité propre a chaque type d’herbivorie (Nabity et al. 2009)
avec des similitudes entre les insectes broyeurs de feuille (e.g. larve de Manduca sexta) et les
insectes se nourrissant du contenu des cellules du mésophylle (e.g. acarien et punaises), en
comparaison de ceux qui se nourrissent directement dans le réseau vasculaire des plantes, a

partir du phloéme (e.g. pucerons) (Voelckel et al. 2004).

2.2.5.1. Insectes broyeurs de feuille — le cas des larves de Iépidoptéres
Dans le cas des insectes broyeurs de feuille, la feuille attaquée subit des pertes de
tissus photosynthétiques. Il s’agit 1a de dommages directs. Cependant, il apparait que la
plante subie des dommages indirects aboutissant a une diminution de [Dactivité
photosynthétique plus importante que les pertes directes de tissus photosynthétiques en
question (Zangerl et al. 2002 ; Nabity et al. 2009 ; Nabity et al. 2012). Ainsi, le retrait de 5 %

de la surface d’une feuille de panais Pastinaca sativa par la fausse-arpenteuse du chou
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Trichoplusia ni induit une diminution totale de 25 % de I’activité photosynthétique (Zangerl
et al. 2002). Soit 20 % de dommages indirects supplémentaires.

L’herbivorie provoque une réallocation des ressources de la plante dans ses
mécanismes de défense (McCloud & Baldwin 1997 ; Heidel & Baldwin 2004 ; Nabity et al.
2012). Cette réallocation est induite par des composés spécifiques contenus dans les
sécrétions salivaires de I’insecte phytophage (Nabity et al. 2012 ; Thivierge et al. 2010) et se
fait au détriment de la croissance de la plante. En effet, la synthése d’acide jasmonique
intervient de maniere concomitante avec I’inhibition des genes relatifs a la photosyntheése. De
nombreuses études ont ainsi montré une diminution de ’efficacité du photosysteme II (PSII)
sous 1‘effet de I'herbivorie (Zangerl et al. 2002 ; Aldea et al. 2005 ; Aldea et al. 2006; Tang et
al. 2006; Halitschke et al. 2011). Nabity et al. (2012) ont quant a eux montré chez Nicotiana
attenuata que la réponse immunitaire de la plante bloquait le transport d’électron et diminuait
les échanges gazeux pendant plus de six jours aprés I’attaque de Manduca sexta. Quelles
qu’en soient les conséquences, ce type d’herbivorie déclenche une forte réponse immunitaire
chez la plante mettant en avant un trade-off important entre défense et croissance. La réponse
immunitaire de la plante aux herbivores broyeurs de feuille est en effet plus importante que

pour les autres types d’herbivorie (Heidel & Baldwin 2004).

2.2.5.2. Insectes piqueur-suceurs se nourrissant du contenu des cellules du
mésophylle — le cas des acariens et de la punaise

Dans le cas des insectes se nourrissant du contenu des cellules du meésophylle, De
Freitas Bueno et al. (2009) ont démontré que 1’acarien jaune Tetranychus urticae provoquait
chez le soja une diminution de la conductance stomatique limitant I’apport en CO2 pour la
plante et aboutissant a une baisse de la photosynthése. Reddall et al. (2004) ont quant a eux
mis en évidence une diminution de la conductance stomatique et de la transpiration du coton
Gossypium hirsutum L., en réponse a I’acarien jaune Tetranychus urticae. En consequence la
plante montre une chute de la photosynthese. Ils ont également montré pour la premiére fois
une diminution de la conductance stomatique dans les parties de la feuille ne présentant pas
de dommages visibles causés par les acariens. Les dommages physique causés par I’acarien
jaune, bien que localisés, ont des répercussions sur le reste de la feuille. Le coton ne montre
pas de réponse compensatoire (i.e. augmentation d’assimilation du carbone dans les parties
non-endommagées de la feuille permettant de compenser I’effet de I’herbivorie). La
compensation photosynthétique n’a en effet jamais été¢ démontrée dans le cas d’herbivore se

nourrissant du contenu des cellules du meésophylle tels que les acariens. Cependant, il est
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possible qu’il existe une compensation a 1’échelle de la plante avec une activité accrue des
feuilles plus agées, les acariens étant préférentiellement localisés sur les feuilles les plus
jeunes (Sadras & Wilson 1997).

Reddall et al. (2004) proposent une explication quant a la réponse de la plante a
’acarien jaune. L’acarien se nourrie sur la face inférieure des feuilles. Du fait de la taille des
stylets chélicéraux qui lui permettent de lacérer les cellules végétales pour en prélever le
contenu (i.e. 132 + 27 um de long), il cause principalement des dommages au parenchyme
lacuneux de la feuille (Bondada et al. 1995). Or, une détérioration du parenchyme lacuneux
est associée a d’importantes pertes d’eau et une diminution de la turgescence de la feuille
aboutissant a une fermeture des stomates (Bondada et al. 1995 ; Sances et al. 1979). L'effet de
cet acarien pourrait donc étre purement mécanique.

Quelques études ont identifie des réponses compensatoires des plantes (Kessler &
Baldwin 2004 ; Halitschke et al. 2011). La punaise Tupiocoris notatus induit chez Nicotinia
attenuata une réaction compensatoire qui a pour finalit¢ d’augmenter [’activité
photosynthétique des tissus non-endommagés par I’insecte (Halitschke et al. 2011). En
conséquence, la feuille montre une assimilation nette de CO; similaire a celle d’une feuille
saine. Cette réaction compensatoire est possible lorsque 1’assimilation du carbone est le seul
facteur limitant la croissance de la plante. En d’autres termes, il est nécessaire que la plante
ait un apport suffisant en nutriments et en énergie (i.e. rayonnement). Tupiocoris notatus a un
effet neutre sur la fitness de Nicotinia attenuata en agissant sur le métabolisme primaire de la
plante via des composés spécifiques contenus dans ses sécrétions salivaire (Alborn et al.
1997 ; Halitschke et al. 2001 ; Rodriguez-Saona et al. 2002 ; Musser et al. 2005 ; Schmelz et
al. 2006 ; Alborn et al. 2007 ; Coleman et al. 2007 ; Halitschke et al. 2011 ;).

2.2.5.3. Insectes piqueurs-suceurs se nourrissant du phloéme — le cas du
puceron

Le cas des insectes piqueur-suceur se nourrissant du phloéme tels que le puceron est
bien particulier puisqu’ils causent un minimum de dommages visibles a la plante. Ils vont
prélever directement dans le phloéme les sucres et nutriments de la plante. Cependant, le
phloéme constitue un régime alimentaire riche en hydrates de carbone issus de la
photosynthése mais pauvre en protéines et en acides aminés (Sandstrom & Moran 1999).
Pour compenser cette alimentation relativement pauvre, les pucerons ont mis en place un
certain nombre de stratégies. lls consomment de grandes quantités de séve élaborée et

excrétent ’exces d’hydrate de carbone sous forme de miellat, prélévent les éléments azotés
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de la plante et reposent sur leurs endosymbiontes pour synthétiser les acides aminés essentiels
qui leur manquent.

L’attaque des pucerons déclenche chez la plante une réaction de défense
correspondant a 1’attaque d’un pathogene. La similarité de la réponse de la plante a I’attaque
d’un puceron et d’un pathogéne peut refléter une réponse de la plante aux virus dont le
puceron peut constituer le vecteur ou aux endosymbiontes qu’il contient. Certains auteurs
comparent également la pénétration du stylet du puceron a la croissance d’un hyphe fongique
au travers des tissus de la feuille (Fidantsef et al. 1999 ; Walling 2000 ; Moran & Thompson
2001 ; McKenzie et al. 2002). En comparaison des insectes broyeurs de feuille et des
piqueurs-suceurs se nourrissant du contenu des cellules du mésophylle, les pucerons ne
déclenchent qu’une faible réponse immunitaire de la plante, notamment du fait qu’ils ne
causent qu’un minimum de dommage aux tissus de la plante (Zhu-Salzman et al. 2004). En
effet, le puceron ne préleve pas de tissus végétaux comme les insectes broyeurs (e.g.
Manduca sexta) et ne lacére pas les cellules du mésophylle pour en vider le contenu comme
le font les insectes piqueurs-suceurs (e.g. Tetranichus urticae).

Si les pucerons déclenchent une faible réponse immunitaire chez la plante, ils
induisent la synthése de composé spécifique a ce type d’herbivorie. Ils provoquent une
augmentation de la glutamate synthase, qui participe a I’assimilation de 1’azote et la synthése
d’acides aminés, et la diminution d’une enzyme participant a la synthese de péroxyde
d’hydrogene (H202) (Heidel & Baldwin 2004). 11 s’agit d’une réponse a 1’attaque du puceron
qui préléve des acides aminés et, par la méme occasion, 1’azote qui leur est associé a partir du
phloéme (Sivasankar et al. 1997). A I’inverse, les insectes broyeurs de feuille diminuent la
synthese de glutamate synthase. Ainsi, Moran et al. 2002 ont montré que Myzus persicae
induisait une augmentation de la synthese de tryptophane chez Arabidopsis. L’activation par
le puceron de génes impliqués dans la synthése d’acides aminés peut expliquer que le
puceron augmente la proportion d’acides aminés essentiels dans la séve élaborée en plus d’en
augmenter la concentration globale (Sandstrom et al. 2000). Le puceron manipule donc la
composition en acides aminés de la seve élaborée et améliore la qualité nutritionnelle des
plantes qu’il consomme. Il manipule donc le métabolisme primaire de la plante.

Le puceron dispose également de moyens pour faire face aux défenses immunitaires
de la plante. Le puceron libére chez la plante un facteur d’inhibition de la migration des
macrophages secrété dans ses glandes salivaires (Naessens et al. 2015). Ce facteur lui permet
de réprimer les défenses immunitaires de la plante et par la méme occasion de se nourrir. Il

s’agit du premier cas de manipulation des défenses immunitaire d’un parasite chez la plante.

158



Le succes du puceron résiderait donc dans sa capacité a contourner les défenses immunitaires

de la plante et a manipuler la composition et le flux de seve élaborée (Voelckel et al. 2004).

2.2.6. Herbivorie et changement climatique

Dans le contexte du changement climatique, les insectes phytophages et les plantes
vont devoir faire face a certaines modifications dans leurs interactions. Le changement
climatique est en effet susceptible de modifier leur phénologie respective (Singer & Parmesan
2010). De plus, I’effet du changement climatique dépend, en direction et en amplitude, du
groupe taxonomique et du niveau trophique concerné (Parmesan 2007 ; Thackeray et al.
2010). Par exemple, le papillon damier d’Edith Euphydryas editha et la phalene brumeuse
(i.e. arpenteuse tardive) Operophtera brumata ne font pas preuve d’une synchronicité parfaite
avec leur plante hote (Singer & Parmesan 2010). Un décalage temporel entre le cycle de vie
de DI'insecte et celui de la plante est donc susceptible d’apparaitre, ou d’étre atténué ou
amplifié si déja présent, avec le changement climatique et d’affecter la fitness de la plante
comme celle du phytophage (Miller-Rushing et al. 2010). Selon sa direction et son amplitude,
un changement de la synchronicité entre un insecte phytophage et la plante dont il se nourrie
est susceptible d’amplifier ou d’atténuer I’effet de 1’herbivorie sur les températures de surface
de feuille.

Il est aussi possible que les insectes phytophages changent de plante hote, sous réserve
que d’autres plantes puissent leur offrir les ressources adéquates et suffisantes (Agosta 2006).
Le choix d’une plante hote d’un groupe taxonomique différent peut représenter un bénéfice
important pour les insectes et en conséquence un codt important pour la plante. En effet, les
moyens de détection, d’identification et de défense (e.g. composés volatiles) de la plante
contre 1’herbivore peuvent ne plus étre adaptés a I’insecte phytophage ayant changé de plante
hote (Agrawal et al. 2006), amplifiant 1’effet de I’herbivore sur les températures de surface de
feuille puisque I’insecte peut se nourrir sans s’ inquiéter de la réponse de la plante. Cela peut
également modifier les relations multitrophiques avec des prédateurs qui participent a la
protection de la plante et donc indirectement a sa dynamique de température. Par exemple,
cela peut étre particulierement important dans le cas d’espéces parasitoides qui utilisent les
composés volatiles émis par la plante suite a I’attaque d’un herbivore pour localiser ce dernier
(Vet & Dicke 1992).

Depuis la révolution industrielle au 18°™ siécle, la concentration de CO. dans
I’atmosphére ne cesse d’augmenter. De 280 ppm au début du 18°™ siécle, elle est

actuellement de 380 ppm et il est prédit qu’elle atteindra les 550 ppm en 2050. Le COzest un
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gaz a effet de serre et son accumulation dans 1’atmosphére est en partic responsable du
réchauffement climatique. Sous I’effet de la hausse des températures de I’air, les insectes
phytophages connaissent une croissance plus rapide et forment de plus grandes populations
(Bale et al. 2002), sous réserve qu’ils aient un acces suffisant en ressources. De plus, la
température minimale nécessaire pour que les insectes rentrent en activité (e.g. déplacement,
alimentation, etc.) est atteinte plus tét dans la journée (Bale et al. 2002). Le poids de
I’herbivorie est donc susceptible d’augmenter sous 1’effet du changement climatique dans les
décennies a venir.

Indépendamment de la réaction de I’herbivore, le changement climatique va entrainer
des changements dans la composition chimique des plantes et leur qualité nutritionnelle. La
hausse de la concentration en CO- a pour conséquence directe d’augmenter le ratio C:N dans
les tissus des plantes (DeLucia et al. 2012). En conséquence la valeur nutritionnelle des
feuilles diminue pour les herbivores qui risquent de voir leur taux de croissance diminuer
(Robinson et al. 2012). Ceux-ci n’ont alors d’autres choix que d’augmenter leur
consommation de tissus vegeétaux pour compenser cette baisse de valeur nutritionnelle et
maintenir leur fitness. Robinson et al. (2012) décrivent ainsi une augmentation de 14 % des
prélévements effectués par les herbivores suite a une hausse de 19 % du ratio C : N des tissus
de plantes qui ont réalisé leur croissance dans un milieu enrichi en CO2. On parle alors
d’ « alimentation compensatoire » (Cornelissen 2011). Currano et al. (2008) ont étudié 1’effet
de I’herbivorie sur des fossiles de plantes de la période Paléocéne/Eocéne ou le CO: et la
température de 1’air avaient connu une brusque augmentation. Par analogie avec notre
période actuelle, ils ont démontré que les dommages causés aux plantes par les insectes
phytophages sont susceptibles d’augmenter sous I’effet du changement climatique (DeLucia
et al. 2008). Une augmentation des prélévements des tissus végétaux pour les insectes
broyeurs et des tissus chlorophylliens ou du phloéme pour les insectes piqueurs-suceurs sont
susceptibles d’impacter la réponse physiologique de la plante au climat et par conséquent les
températures a la surface des feuilles. Enfin, 1’épaisseur des feuilles tend a augmenter dans un
environnement enrichi en CO», diminuant d’autant plus I’appétence pour les herbivores
(Pritchard et al. 1999).

Les plantes répondent également a 1’augmentation de la concentration du CO:
atmosphérique par des adaptations structurelles et morphologiques (De Boer 2011 ;
Lammertsma 2011). Ces adaptations ont pour objectif de limiter les pertes d’eau des plantes
tout en optimisant 1’assimilation du carbone présent en plus grande quantité (Brodribb 2005 ;

Beerling 2010 ; Katul 2010 ; De Boer 2011). On observe une diminution de la densité des
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stomates a la surface des feuilles et une diminution de I’ouverture stomatique maximale, bien
que plus marginale, en réponse a la hausse du CO; atmosphérique (De Boer 2011 ;
Lammertsma 2011). En consequence, la conductance stomatique maximale des feuilles
diminue (De Boer 2011 ; Lammertsma 2011). La transpiration, qui leur permet notamment de
maintenir une température de surface optimale (Upchurch & Mahan 1988), est donc moins
importante du fait de la limitation des pertes d’eau. De Boer et al. (2011) ont ainsi prédit a
partir de travaux de modélisation menés sur la végeétation subtropicale en Floride que le
doublement de la concentration atmosphérique de CO; d’ici la fin du siécle diminuera
’énergie dissipée chaque année par la transpiration des plantes d’environ 60 W.m™2. Il s’agit
d’une diminution drastique puisque cela correspond a la moiti¢ de 1’énergie actuellement
dissipée chaque année par évapotranspiration en Floride (Cao et al. 2010 ; Malhi et al. 2009).
En réponse a la baisse de la conductance stomatique, 1’excés de température de feuille
augmente (Upchurch & Mahan 1988 ; Jones 199 ; cf. Chapitre 1) et I’hétérogénéité thermique
du microclimat foliaire diminue a 1’échelle spatiale de la feuille (cf. Chapitre 1 ; cf.
2.2.Impact de I’herbivorie sur le microclimat foliaire). Il est possible que 1’hétérogénéité
thermique intra-canopée augmente suite a la hausse potentiellement importante de ’excés de
température des feuilles de soleil. Les feuilles d’ombre interceptent moins de rayonnement et
sont susceptibles de montrer une moindre augmentation de leur excés de température.
Cependant, I’intensité potentiellement accrue de I’herbivorie peut porter atteinte a
I’hétérogénéité thermique intra-canopée en diminuant la densité de feuillage et en augmentant

la quantité de rayonnement intercepté par les feuilles d’ombre.
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3. Hétérogénéite spatiale des températures : de I’échelle
foliaire a I’échelle biogeographique

A Déchelle biogé€ographique, les organismes évoluent au sein de mosaiques
thermiques qui apportent localement un niveau de complexité supérieur au gradient
latitudinal de température de I’air (Helmuth et al. 2006). La plupart des organismes
ectothermes sont mobiles et peuvent exploiter I’hétérogénéité thermique de leur habitat pour
réguler leur température corporelle et résister aux variations du climat (Sunday et al. 2014).
Ainsi, les ectothermes peuvent présenter une température corporelle qui differe de maniére
importante de la température de 1’air (Helmuth 1998 ; Gates 1980 ; Angilletta 2009).
L’hétérogénéité spatiale des conditions environnementales est donc primordiale pour les
capacités de thermorégulation comportementale des organismes ectothermes (Kearney et al.
2009 ; cf. Chapitre 1) et elle peut présenter des différences importantes de 1’échelle du globe,
a I’échelle régionale mais également a I'échelle du microhabitat.

La taille des organismes détermine 1’échelle a laquelle ils se déplacent et est donc un
facteur déterminant dans 1’hétérogénéité environnementale qu’ils peuvent exploiter. Les
petits ectothermes de I’ordre de quelques millimétres, qui constituent la majorité de la
biodiversité (May 1988), subissent ainsi des conditions environnementales a des échelles
spatiales et temporelles plus petites (Hallett et al. 2004 ; Potter et al. 2013). Ces organismes
évoluent au sein de microclimats dont les conditions peuvent présenter une hétérogénéité
importante dans 1’espace et dans le temps (Potter et al. 2013).

L’un des principaux freins dans I’étude de 1’impact des changements globaux sur les
organismes réside dans la capacité a relier I’échelle spatiale a laquelle ces changements ont
lieu a ’échelle spatiale a laquelle les organismes évoluent. Ainsi, Potter et al. (2013) ont mis
en évidence un écart important entre 1’échelle spatiale a laquelle la plupart des données
climatiques sont collectées et la taille des organismes etudies. Les données recueillies dans le
cadre de cette thése et notamment le long du gradient latitudinal constituent une opportunité
de relier les échelles macro- et microclimatiques afin de caractériser 1’hétérogénéité des
températures de surface foliaire et la réponse de cette hétérogénéité a un réchauffement. J’ai
donc calculé et comparé I’hétérogénéité thermique a 1’échelle d’une feuille individuelle a
partir de données récoltées par imagerie infrarouge en laboratoire et en conditions contrdlées,
et a I’échelle d’une canopée a partir des données récoltées le long du gradient latitudinal a

I’aide des stations microclimatiques équipées de thermocouples.
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J’ai décrit 1’hétérogénéité thermique du microclimat foliaire en me basant sur la
perception qu’en ont les arthropodes. Ainsi, j’ai pos¢ ’hypothése qu’un arthropode pergoit
I’hétérogénéité thermique disponible a la surface de la feuille qu’il occupe. C’est pourquoi
j’ai décrit ’hétérogénéité thermique intra-feuille sur la base de I’intervalle de température
disponible sur chaque feuille mesurée. En revanche, a 1I’échelle de la canopée, on pose
I’hypothése que ce méme arthropode ne pergoit que la moyenne des températures disponibles
sur une autre feuille. C’est pourquoi j’ai décrit I’hétérogénéité intra-canopee sur la base de la
température moyenne de chaque feuille mesurée.

A T’échelle de la feuille, ’hétérogénéité thermique correspond a la différence de
température entre le pixel le plus chaud et le pixel le plus froid identifiés sur les images
infrarouges. Les données utilisées sont celles récoltées dans le cadre du chapitre 1 de la these
(cf. Chapitre 1) et dans le cadre des travaux menés sur I’impact de I’herbivorie présentée dans
la discussion générale du mémoire (cf. Discussion générale : 2.2. Impact de 1’herbivorie sur le
microclimat foliaire). Dans le chapitre 1, les feuilles étaient exposees pendant 1 heure a une
température de 1’air constante de 25 °C, 30 °C ou 39 °C et a un rayonnement de 220-240
W.m2. L hétérogénéité thermique calculée a partir de ces données représente une moyenne
sur toute la durée de 1’expérimentation a 25 °C, 30 °C ou 39 °C. Dans le cadre des travaux
menés sur I’impact de I’herbivorie sur le microclimat foliaire, les feuilles étaient exposées a
un cycle diurnal de température de 1’air de 15 °C - 30 °C - 15 °C et & un rayonnement
compris entre 230 et 250 W.m™. L hétérogénéité thermique calculée a partir de ces données
correspond a une valeur ponctuelle relevée lors du pic de température a 30 °C. A 1’échelle de
la canopée, I’hétérogénéité thermique correspond a la différence entre la température
moyenne de la feuille la plus chaude et la température moyenne de la feuille la plus froide au
moment du pic de température de I’air sur chacun des 5 sites le long du gradient latitudinal de
température de I’air. A I’échelle de la feuille comme a 1’échelle de la canopée, le calcul de
I’hétérogénéité spatiale des températures au moment du pic de température de 1’air journalier
permet de comparer les valeurs obtenues aux différentes échelles. Par ailleurs, le pic de
température de 1’air journalier correspond a un moment crucial de la journée pour les
ectothermes. C’est a ce moment de la journée que I’hétérogénéité des températures
disponibles va constituer un levier important pour résister a des conditions potentiellement

extrémes.
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3.1. Quantification

3.1.1. Hétérogeénéité thermique moyenne

L’hétérogénéité spatiale des températures a la surface d’une feuille est en moyenne de
8.2 £ 1.2 °C (Figure 49). En comparaison, I’hétérogénéité spatiale au sein de la canopée du
pommier est en moyenne comprise entre 2 + 1.4 °C en aolt a Gembloux (i.e. 50.56 ° de
latitude) et 3.3 £ 2.3 °C en juin a La Moriniere (i.e. 47.14 ° de latitude) (Figure 49). Ces
résultats sont en accord avec 1’étude de Pincebourde et al. (2007) qui ont mis en évidence une
hétérogénéité thermique intra-canopée ne dépassant pas 3 °C par temps clair. L’hétérogénéité
spatiale des températures de surface foliaire est donc plus importante a I’échelle d’une feuille

qu’a I’échelle d’une canopée.

Figure 49. Hétérogénéité spatiale journaliere moyenne (z sd) des températures de surface foliaire a 1’échelle de
la canopée (ronds noirs) et a 1’échelle d’une feuille individuelle (triangles). Les triangles noirs correspondent a
I’hétérogénéité spatiale intra-feuille calculée a partir des données infra-rouge du chapitre 1 de la thése et
correspondent & une moyenne de I’hétérogénéité mesurée pendant 1 heure en conditions de température
constante (25 °C, 30 °C et 39 °C). Le triangle blanc correspond a I’hétérogénéité spatiale intra-feuille calculée a

partir des données infra-rouge des travaux menés sur ’impact de 1’herbivorie présentée dans la discussion
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générale du mémoire (B.1l. Impact de I’herbivorie sur le microclimat foliaire). Ce point a été calculé au moment
du pic de chaleur journalier dans le cadre d’un cycle diurnal de température de I’air simulé en laboratoire (Tair =
30 °C). L’hétérogénéité spatiale intra-canopée (ronds noirs) est présentée en relation avec la température
maximale journaliére de I’air calculée sur chacun des 5 sites le long du gradient latitudinal et pour chacun des 4
mois. L’hétérogénéité spatiale intra-feuille est présentée en relation avec la température maximale de I’air
atteintes dans le cadre des cycles diurnaux simulés en laboratoire (triangle blanc) et en relation avec la

température de I’air appliquée de maniére constante pendant 1 heure en laboratoire également (triangles noirs).

L’hétérogénéité des températures de surface foliaire peut constituer un refuge pour les
arthropodes. Elle peut leur permettre de subsister localement, malgré des conditions
défavorables du fait de leur position le long du gradient latitudinal climatique (Sagarin &
Gains 2002 ; Sagarin & Somero 2006). Ceci sous réserve que 1’hétérogénéité spatiale des
températures de surface foliaire conserve un niveau suffisant pour les arthropodes le long du

gradient latitudinal de température de I’air.

3.1.2. Réponse de I’hétérogénéité thermique a la température de I’air

3.1.2.1. Hétérogenéité thermique intra-feuille

En conditions climatiques modérées, 1’hétérogénéité spatiale des températures de
surface foliaire est importante a la surface d’une seule feuille et est propice a la
thermorégulation comportementale des arthropodes (cf. Chapitre 1). Lors d’un
réchauffement, 1’hétérogénéité thermique a la surface des feuilles diminue de maniére
importante en composition, c’est a dire en termes d’intervalle de températures disponibles, et
en configuration, ¢’est-a-dire en termes d’agencement spatial des températures (cf. Chapitre
1). En conséquence, I’homogénéisation du microclimat foliaire contraint les arthropodes dans
la régulation comportementale de leur température corporelle et ceux-ci dépendent de leur
propre réponse physiologique et de la réponse physiologique de la plante pour atténuer

I’impact d’événements climatiques extrémes.

3.1.2.2. Hétérogénéité thermique intra-canopée
Afin de déterminer l’effet de la température maximale journaliere de 1’air sur

I’hétérogénéité intra-canopée des températures de surface foliaire, j’ai procédé a une analyse
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de la variance a I’aide de la fonction « Anova » du package «car » sur le logiciel R (R
development Core Team 2014). J’ai également étudié la variabilité de cette relation au cours
de la saison en considérant le mois pendant lequel les données ont été acquises. La
température maximale journaliére de 1’air correspond ici & une moyenne sur chaque mois des
maxima journaliers de température de 1’air de chacun des sites.

La température maximale journalicre de 1’air présente un effet significatif sur
I’hétérogénéité intra-canopée des températures de surface foliaire (Anova, F-value = 3.9057,
P < 0.05) et cette relation ne présente pas de variabilité significative entre les mois considérés
dans cette étude (Anova, F-value = 0.6593, P > 0.05). Ainsi, sur 1’ensemble de la saison,
c’est-a-dire de juin a septembre, I’hétérogénéité spatiale intra-canopée augmente avec la
température maximale journaliére de 1’air et présente une pente significative bien que faible
de 4 % (Figure 48). L’intervalle des températures de surface foliaire au sein d’une méme
canopée augmente de 0.04 °C pour chaque degré d’augmentation de la température maximale

journaliere de I’air.

3.1.2.3. Hétérogénéité thermique : Une réponse au réchauffement spécifique a
chaque échelle

La réponse a un réchauffement de I’hétérogénéité spatiale des températures de surface
de feuille varie selon 1’échelle spatiale considérée. La diminution de I’hétérogénéité spatiale
des températures a 1’échelle de la feuille n’a pas licu a I’échelle de la canopée. Au contraire, a
I’échelle de la canopée on observe une tendance a I’augmentation de 1’hétérogénéité des
températures de surface foliaire, en tout cas en termes d’intervalle de températures
disponibles, c’est-a-dire en termes de composition.

Nous ne sommes pas en mesure de décrire la réponse de I’hétérogénéité¢ des
températures de surface foliaire a I’échelle de la canopée en termes de configuration. Dans le
cadre des mesures de température de surface de feuille le long du gradient latitudinal, nous ne
disposons pas de la position des feuilles échantillonnées dans les 3 dimensions de la canopée.
La modélisation évoquée en conclusion de la premiére partie de la discussion générale (cf.
Discussion générale : 1.4. Modélisation biophysique : vers une approche intégrative du bilan
thermique de la feuille) pourra nous permettre de répondre a cette question. Egalement, il
serait possible de vérifier les résultats du modéle ou de quantifier directement 1’hétérogénéité
thermique de configuration intra-canopée en échantillonnant de maniére plus exhaustive que
dans cette these les températures de surface foliaire au sein d’une canopée le long du gradient

latitudinal.
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3.2. Relations multitrophiques et échelles spatiales : impact du
changement climatique sur la thermorégulation comportementale des
arthropodes

L’impact d’un réchauffement sur les capacités de thermorégulation comportementale
des arthropodes peut potentiellement varier selon I’échelle considérée. A 1’échelle d’une
feuille individuelle, les capacités de thermorégulation comportementale des arthropodes
diminuent avec I’hétérogénéité des températures de surface foliaire lors d’un réchauffement.
Au contraire, a 1’échelle de la canopée, les capacités de thermorégulation comportementale
des arthropodes peuvent étre maintenues avec 1’hétérogénéité des températures de surface
foliaire.

Dans le contexte du changement climatique, il est possible que I’on observe un
changement dans I’échelle spatiale a laquelle les arthropodes se déplacent pour réguler leur
température corporelle sous I’effet de 1’augmentation de la température de 1’air. Deux
schémas peuvent ainsi étre dessinés selon les conditions climatiques ambiantes. En conditions
climatiques modérées, 1’échelle intra-feuille présente une hétérogénéité thermique suffisante
pour la thermorégulation comportementale des arthropodes. Ceux-ci peuvent limiter leurs
déplacements a ’échelle d’une feuille individuelle et y trouver les conditions qui leur sont
favorables. En revanche, lors d’un événement extréme de température de I’air, la surface
d’une feuille s’homogénéise et contraint les arthropodes dans leurs capacités de
thermorégulation comportementale. Dans ces conditions, les arthropodes peuvent
potentiellement adapter leurs déplacements de I’échelle spatiale de la feuille a 1’échelle
spatiale de la canopée pour retrouver une hétérogénéité thermique suffisante a méme de leur
permettre de réguler leur température corporelle. Toutefois, I’hétérogénéité intra-feuille
semble toujours supérieure ou égale a 1’hétérogénéité intra-canopée. Cette conclusion doit
donc étre tempérée, et d’autres travaux sont nécessaires pour approfondir cette comparaison
des hétérogénéités thermiques a chaque échelle.

Le changement climatique impacte également directement la dynamique des
populations d’arthropodes. De nombreuses études ont démontré qu’il a pour effet
d’augmenter 1’herbivorie. D’une part, les insectes phytophages voient leur développement
accéléré sous I’effet de la hausse de la température de 1’air et forment de plus grandes
populations. D’autre part, ils doivent consommer davantage de tissus végétaux suite a la
diminution de la valeur nutritionnelle des plantes (cf. 2.2.6. Herbivorie et changement

climatique). Or, ’augmentation de I’herbivorie modifie I’hétérogénéité thermique a la surface
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des feuilles (cf. 2.2.2. Impact de I’herbivorie sur le végétal). Elle est également susceptible de
modifier ’hétérogénéité thermique de la canopée.

Il est possible que I’augmentation de 1’herbivorie des insectes broyeurs diminue la
densité de végétation dans la canopée. Une canopée moins dense laisse davantage pénétrer le
vent qui peut alors rapprocher la température de 1’air au sein de la canopée de la température
de I’air ambiant et diminuer 1’exces de température des feuilles dans la canopée. Le vent peut
également homogénéiser les températures de surface foliaire, a la surface d’une seule feuille
mais également a 1’échelle de la canopée entre des feuilles différentes (pour plus de détails
sur les effets du vent, cf. chapitre 1.1.2.1. Convection forcée). Les conditions micro- et
macroclimatiques seraient ainsi plus proches et les capacités de la plante a présenter une
diversité de microclimats spécifiques seraient diminuées.

Les capacités de thermorégulation comportementale des arthropodes devraient
diminuer avec 1’hétérogénéité des températures de surface foliaire, tant a I’échelle de la
feuille qu’a I’échelle de la canopée, sous I’effet d’une augmentation de 1’herbivorie. En effet,
il est prédit que la proportion d’événements climatiques extrémes augmente avec le
changement climatique, en fréquence et en amplitude (IPCC 2007). Si les capacités de
thermorégulation comportementale des arthropodes vivant a la surface des feuilles diminuent
avec 1’augmentation de I’herbivorie, il leur sera plus difficile de résister aux événements
climatiques extrémes plus fréquents. Cette diminution des capacités de thermorégulation

comportementale peut atténuer 1’augmentation de 1’herbivorie et son impact sur le végétal.
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La détermination de I'impact du changement climatique sur les relations
multitrophiques plante-arthropodes constitue un challenge de par la diversité des facteurs
climatiques en interaction (cf. Discussion générale : 1. Bilan thermique de la plante : le
résultat d’interactions complexes), la diversité des réponses physiologiques et
comportementales des organismes considérés (cf. Chapitre 1 a 3 ; cf. Discussion générale : 2.
Relation multitrophiques plantes-arthropodes ; cf. Discussion générale : 3. Hétérogénéité
spatiale des températures: de 1’échelle foliaire a 1’échelle biogéographique ») et les
changements d’échelle spatiale nécessaires pour en comprendre la relation (cf. Chapitre 1 a
3; cf. Discussion générale : 2.1. Résistance thermique des arthropodes a la surface des
feuilles ; cf. Discussion genérale : 3. Hétérogénéité spatiale des temperatures : de 1’¢chelle

foliaire a I’échelle biogéographique) (Figure 50).
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Figure 50. Représentation schématique de la réponse microclimatique a I’échelle de la feuille et de la canopée et

des relations plante-arthropodes étudiées dans le cadre de la thése.
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La direction et ’amplitude du changement climatique montrent une variabilité spatiale
importante a la surface du globe (IPCC 2007) et pour une méme position géographique selon
I’échelle spatiale considérée (Helmuth et al. 1998 ; Hallett et al. 2004 ; Helmuth et al. 2006 ;
Potter et al. 2013). Ainsi, a 1’échelle microclimatique, la feuille présente une réponse
spécifique en moyenne (cf. Chapitre 1 et 2 ; Cook et al. 1964; Linacre 1967 ; Pincebourde et
al. 2007) et en variance (cf. Chapitre 1 et 3 ; Cook et al. 1964 ; Jones 1999 ; Aldea et al. 2005
; Pincebourde et al. 2007 ; Potter et al. 2013).

En moyenne, la température de feuille est proche de la température de I’air et le
microclimat foliaire montre des capacités limitées a atténuer les variations climatiques (cf.
Chapitre 3). Ainsi, une augmentation de la température moyenne de I’air est répercutée avec
une amplitude quasi similaire sur la température moyenne de surface de feuille qui va
déterminer localement les performances de la feuille (cf. Chapitre 3). La température
optimale pour la photosynthese dépend des conditions microclimatiques moyennes locales et
I’activité photosynthétique de la feuille n’est pas maximisée pendant les moments les plus
chauds de la journée (cf. Chapitre 3).

En extrémes, la feuille montre des capacités a atténuer les variations du climat. Du fait
du rayonnement intercepté pendant la journée et du refroidissement radiatif qui a lieu pendant
la nuit, la température de feuille est plus élevée que la température de 1’air pendant 1a journée
et plus basse pendant la nuit. L’amplitude de variation journaliére des températures de surface
foliaire est donc plus importante que celle des températures de 1’air. Sous 1’effet d’un
réchauffement, I’amplitude de variation journaliére des températures microclimatiques
diminue et les extrémes de température subis par les arthropodes a la surface des feuilles se
rapprochent des extrémes de température de I’air (cf. Chapitres 2 et 3). Ce phénomene
présente une variabilité spatiale au sein de la canopée et est plus marqué pour les feuilles
situées du coté est. A ’est de la canopée, les feuilles bénéficient d’un décalage temporel plus
important entre le maximum de rayonnement et le maximum de température de 1’air (cf.
Chapitre 2). La feuille montre donc des capacités a atténuer les extrémes climatiques sous
I’effet d’un réchauffement avec une certaine variabilité spatiale au sein de la canopée (cf.
Chapitres 2 et 3).

Cette réponse physiologique de la feuille aux extrémes climatiques présente des
conséquences pour les arthropodes vivant a la surface des feuilles. Elle va impacter leur
résistance thermique puisque celle-ci est corrélée en premier lieu avec les conditions
microclimatiques extrémes, c’est-a-dire avec les extrémes journaliers de température de

feuille (cf. Discussion générale : 2.1. Résistance thermique des arthropodes a la surface des
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feuilles). Ainsi, puisque la feuille atténue I’augmentation des extrémes a sa surface, les
arthropodes peuvent développer des résistances thermiques sensiblement moins importantes
que s’ils ne bénéficiaient pas de cette réponse physiologique.

La réponse physiologique de la feuille aux extrémes climatiques diminue
I’hétérogénéité du microclimat foliaire, en composition et en configuration (cf. Chapitre 1). A
la surface d’une feuille, les arthropodes disposent alors d’un intervalle de température moins
important et évoluent dans une mosaique thermique plus homogene (cf. Chapitre 1). En
conséquence, les arthropodes voient leurs capacités de thermorégulation comportementale
diminuer et reposent sur leur réponse physiologique pour répondre et résister aux conditions
extrémes qu’ils subissent (cf. Chapitre 1). Cependant, a [’échelle de la canopée,
I’hétérogénéité des températures de surface de feuille ne subit pas la méme décroissance lors
d’un réchauffement. Au contraire, clle augmente sensiblement et peut conférer aux
arthropodes des capacités de thermorégulation comportementale en conditions extrémes (cf.
Discussion générale : 3. Hétérogénéité spatiale des températures : de 1’échelle foliaire a
I’échelle biogéographique). En effet, la canopée peut potentiellement permettre aux
arthropodes de retrouver une hétérogénéité suffisante et de pallier a ’homogénéisation des
températures a 1’échelle de la feuille.

Enfin, I’hétérogénéité thermique du microclimat foliaire est aussi impactée par
I’herbivorie. Une courte infestation de 4 jours a densité modérée, soit avec une cinquantaine
de pucerons, provoque la fermeture des stomates, I’augmentation de I’hétérogénéité de
composition et la diminution de 1’hétérogénéité de configuration (cf. Discussion géneérale :
2.2. Impact de I’herbivorie sur le microclimat foliaire). Les arthropodes phytophages
diminuent indirectement leurs capacités de thermorégulation par leur activité d’herbivorie
puisqu’ils homogénéisent 1’agencement spatial des températures a la surface des feuilles.
L’augmentation de I’hétérogénéité de composition, c’est-a-dire de [Dintervalle de
températures disponibles a la surface des feuilles, n’est pas a méme de leur conférer des
capacités de thermorégulation comportementale supplémentaires lors d’événements extrémes
de température de I’air puisqu’elle a lieu par le biais des températures de surface de feuille les
plus élevées.

Dans le contexte du changement climatique, les relations plante-arthropodes sont
susceptibles de connaitre d’importants changements sous l’effet de 1’augmentation des
événements climatiques extrémes, de 1’¢lévation de la concentration en CO2 de I’atmosphere
et de la hausse, en moyenne, de la température de I’air. Les connaissances concernant les

capacités du microclimat foliaire a répondre au climat et aux organismes qui vivent en son
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sein doivent étre étendues aux conditions extrémes que les organismes vont rencontrer dans
les décennies a venir. Ces connaissances doivent améliorer nos capacités a prédire et anticiper
les effets du changement climatique, notamment sur les agro-écosystémes que sont les
vergers de pommier.

La production de matiere premiére alimentaire de qualité et la conservation de la
biodiversité sont deux problématiques importantes et apparaissent, en France, de plus en plus
interconnectées depuis les annees 1990 avec la convention mondiale pour la biodiversité de
Rio et la premiere réforme de la politique agricole commune initiant les mesures agri-
environnementales (Doré et al. 2006). C’est dans ce contexte que s’est développé ’agro-
¢cologie, qui ne considere plus les espaces agricoles qu’en termes de production et les replace
comme une source et un levier de gestion de la biodiversité a méme de fournir des services
éco-systemiques essentiels pour la protection contre les bio-agresseurs, par exemple.

L’agro-écologie constitue le cadre conceptuel dans lequel je souhaiterais poursuivre
les travaux entrepris dans cette thése. Des pratiques culturales développées sous 1’égide de
I’agro-écologie telles que I’agroforesterie et le semis direct sous couvert végétal permanent
constituent des systémes originaux qui se démarquent des pratiques dites conventionnelles.
La structure de ces systéemes de culture offre aux ectothermes la possibilité de se déplacer a
différentes échelles spatiales et présentent potentiellement une hétérogénéité de température
bien particuliére. De plus, ces systémes ont été majoritairement développés dans les pays du
sud qui sont encore pour nombre d’entre eux confrontés au défi de 1’autonomie alimentaire et
qui sont susceptibles d’étre impacté de maniére trés importante par le changement climatique.
Ces systemes présentent donc un intérét scientifique de par leur originalité ainsi qu’un intérét
économique et alimentaire pour les populations humaines de par leur susceptibilité au

changement climatique.
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Annexe S1. survival rate of T. urticae (%) according to temperature (°C). The line

represents the non-linear regression (see text). Dotted lines represent the 95% confidence
interval.
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Annexe S2. Distribution frequency of (top) leaf surface temperatures at the start (line)

and end (dashed line) of the experiment, and (bottom) body temperature of spider mites at the
start (triangles) and end (circles) of the experiment. These data represent a single replicate at

25°C air temperature for illustration.
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Annexe S3. Characteristics of the five orchards where data were collected.

Site Gembloux Fourneville  La Moriniére Gotheron Marsillargues
Latitude
(degrees minutes  50°33'43.56"N 49°21'24.88"N 47°9'28.00"'N 44°58'38.21"N 43°39'55.25"N
seconds)
Longitude
(degrees minutes 4°42'49.84"E  0°14'11.44"E 0°35'48.97"E 4°55'48.20"E 4°10'44.39"E
seconds)
Integrated Integrated
Practices Conventional Pest Conventional Pest Conventional
Management Management
Cultivar Golden Golden Ariane Ariane Ariane
Training Centrifugal Centrifugal Centrifugal Centrifugal Centrifugal
Trees' Age (years) 5 7 6 6 8

Trees' Height
(meters)
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Annexe S4. Latitudinal gradient of air temperature, air relative humidity, global

radiation, wind speed and pluviometry in June, July, August and September 2013. Maxima

are reported by black circles and means by white circles.
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Annexe S5. Location of the five orchards used in this study (A). Solar panel for power

supply (B) and microclimatic weather station (C) used for data collection and storage. (D)
The latitudinal gradient of climatic data is illustrated for the daily (+ SD) maximal Tair and

maximal GR (black circles), and mean Tair and mean GR (white circles) in June 2013.
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Annexe S6. Mean (+ SD) photosynthesis rate measured at 25°C of leaf temperature

(A25°C) along latitude. Gembloux is represented in blue, Fourneville in red, La Moriniéere in
green, Gotheron in purple, and Marsillargues in orange. Other parameters were set optimal.
Light intensity was set at 1500 umol.m-2.s-1, CO2 concentration at 380 ppm, and vapour

pressure deficit at a mean value of 1.13 £ 0.12 kPa.
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Annexe S7. optimal temperature for photosynthesis as a function of latitude.
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Biogéographie du microclimat foliaire :

Mécanismes et conséquences sur
les relations plantes-insectes
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Résumeé

Les performances du végétal et des arthropodes dont il constitue le microhabitat dépendent des
températures de surface foliaire. Celles-ci peuvent dévier fortement de la température de I’air et présenter des
niveaux d’hétérogénéité différents selon I'échelle spatiale considérée. La feuille atténue les températures
extrémes en rapprochant son amplitude de variation journali¢re de celle de la température de 1’air. Cependant,
cette réponse diminue 1’hétérogénéité des températures de surface foliaire et les capacités de thermorégulation
comportementale des arthropodes a I'échelle de la feuille. Les températures moyennes de surface foliaire
atténuent peu le réchauffement, et déterminent localement la performance photosynthétique du végétal. De
I’échelle de la feuille a celle de la canopée, les plantes montrent des réponses différentes au réchauffement. Ce
type de changement d'échelle est primordial pour améliorer notre compréhension de I'impact des changements
climatiques.

Mots-clés : acariens, canopée, changement climatique, échelle spatiale, écologie biophysique, écologie
quantitative, extrémes, feuille, gradient latitudinal, hétérogénéité, microclimat, microhabitat, moyenne,
photosynthése, plasticité physiologique, phytophages, pucerons, réchauffement, relations plantes-arthropodes,
résistance thermique, température, température corporelle, température létale, thermorégulation
comportementale, variance.

Abstract

Plant performance and leaf-dwelling arthropods are impacted by leaf surface temperatures. Leaf surface
temperatures can show important deviation from air temperature and present different levels of heterogeneity
depending on the spatial scale. The leaf buffers temperature extremes by getting closer in amplitude to air
temperature. However, this physiological response decreases the heterogeneity of temperatures at the leaf
surface and the opportunities for arthropods to behavioraly thermoregulate in this microclimate. Mean
temperatures at the leaf surface show low buffering abilities in response to warming and locally determine
photosynthetic performance. From the leaf to the canopy scale, plants show different responses to warming and
scaling is crucial to increase our understanding of the impact of global warming.

Key words: aphids, behavioural thermoregulation, biophysical ecology, body temperature, canopy,
climate change, extremes, heterogeneity, latitudinal gradient, leaf, lethal temperature, mean, microclimate,
microhabitat, photosynthesis, physiological plasticity, phytophagous, plant-arthropods relationship,
quantitative ecology, spatial scale, spider mites, temperature, thermal resistance, variance, warming.




