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1 Introduction

Les botanistes ont reconnus depuis longtemps les relations entre la distribution des especes
et I’environnement (von Humboldt and Bonpland, 1807) et plus particulierement la disponibi-
lité en eau (Schimper, 1898; Cowles, 1899; Whittaker, 1956). En effet, la disponibilité en eau
dirige la répartition de nombreuses especes especes depuis 1’échelle continentale ou régionale
(Pyke et al., 2001; Bongers et al., 1999; Gentry, 1988; Swaine, 1996; Maharjan et al., 2011)
jusqu’a I’échelle locale (Harms et al., 2001; Daws et al., 2002). La plupart des foréts tropi-
cales subissent des saisons seches régulicres une a deux fois par an, durant laquelle les plantes
peuvent €tre soumises a un stress hydrique important mais aussi a des incendies. Outre les pré-
cipitations, la variabilité de la disponibilité en eau (en particulier en saison seche) est controlée
par les caractéristiques du sol ou la topographie et constitue un parametre important pour la
différenciation de niche écologique des especes des foréts tropicales (Engelbrecht et al., 2007).
Secondairement, la disponibilité hydrique module également la fréquence des incendies, qui
sont plus fréquents dans les zones recevant moins de précipitations et durant les saisons seches.
Les incendies pouvant induire des dégits majeurs au plantes allant jusqu’a leurs mortalité, la
tolérance aux incendies et plus généralement aux perturbations constitue donc un facteur mo-
delant aussi la distribution des especes (Guisan and Thuiller, 2005; Austin, 2002).

L’étude des traits fonctionnels a contribué récemment a une meilleure compréhension des
facteurs modelant la distribution des especes (Diaz et al., 2004; Engelbrecht et al., 2007) en
intégrant les traits fonctionnels avec les études décrivant la performance et la répartition des
especes le long de gradients environnementaux (Diaz et al., 2004; Westoby and Wright, 2006;
Poorter et al., 2008). Une telle approche fournis un cadre conceptuel qui permet de relier la phy-
siologie et la morphologie des especes avec leurs tolérances a I’environnement et aux ressources
disponibles (Reich, 2014), permettant ainsi une meilleure compréhension de la plasticité (adap-
tative ou non (Ghalambor et al., 2007)) des plantes dans leur environnement (Wright et al.,
2005; Thuiller et al., 2004). Violle et al. (2007) définissent les traits fonctionnels comme des
traits morpho-physio-phénologiques qui exercent un impact direct sur le succes reproducteur
des organismes via leurs effets indirects sur la croissance, la reproduction et la survie ; trois
composantes majeures de la performance individuelle. La fagon dont les traits refletent la to-
lérance des plantes aux contraintes environnementales et leur réponse aux perturbations a joué
un role central dans le développement des théories écologiques (Grime, 1974, 1977; Keddy,

1992; Westoby, 1998) et la compréhension de 1’assemblage des especes dans les communau-



tés (Weiher and Keddy, 1995). De récentes observations montrent que les traits du tronc sont
de meilleurs prédicteurs de la performance écologique des plantes en comparaison avec les
traits des feuilles pour les arbres adultes (Poorter et al., 2008) et que ces deux axes de variation
semblent découplés (Baraloto et al., 2010). Parmi ces traits, la densité du bois est considé-
rée comme un bon prédicteur de la résistance a I’embolie vasculaire générée par la sécheresse
(Hacke et al., 2001; Sperry, 2003) tandis que I’épaisseur d’écorce est reliée a la tolérance des
especes aux perturbations dans des environnements soumis aux feux (Pausas, 2015).

La densité du bois est un trait fonctionnel qui montre une forte coordination avec les proprié-
tés hydrauliques du tronc (Poorter et al., 2010 ; Zanne et al., 2010 ; Chave et al., 2009 ; Meinzer
et al., 2008a,2008b ; Russo et al., 2010) et représente un compromis entre I’efficience et la sé-
curité de la conductivité hydraulique dans les foréts tropicales seches ou humides (Hacke et al.,
2005; Markesteijn et al., 2011; Villar Salvador, 2013). Une percée plus récente a suggéré qu’il
existe un axe de variation lié aux traits du bois (Chave et al., 2009) corrélé avec la performance
écologique des plantes (Poorter et al., 2010). Les stratégies d’histoire de vie montrent en effet
que les traits du tronc sont distribués sur un axe économique fonctionnel relié a la position des
especes dans la dynamique forestiere. Le premier extréme de cet axe est défini par une densité
du bois faible avec une expansion du volume de bois a faible colt et un taux de croissance
élevé (i.e. typiquement les especes pionnieres peu tolérantes a I’ombre (Grime et al., 1997)).
L’autre extrémité de cet axe montre typiquement les especes de fin de succession tolérantes a
I’ombre (Wright et al., 2003; Lawton, 1984) avec une densité du bois élevée corrélée a une plus
longue persistance et une probabilité plus élevée de survie en sous-bois (King et al., 2006) en
lien avec des caractéristiques mécaniques telles que la rigidité (Van Gelder et al., 2006; Chave
et al., 2009; Niklas, 1997; Tilman, 1988). La densité du bois est également impliquée dans la
résistance aux feux : Brando et al. (2012) et Van Nieuwstadt and Sheil (2005) montrent qu’une
densité du bois élevée est associée avec une meilleure capacité de compartimentation du bois
endommagé (Romero and Bolker, 2008), ce qui réduit d’autant le taux de mortalité des arbres
soumis aux feux.

L’épaisseur d’écorce constitue également un trait fonctionnel du tronc généralement relié a
une meilleure protection thermique des especes face aux feux dans les savanes (Pausas, 2015) ou
les foréts seches (Wolfe et al., 2014). L’écorce est définie comme 1’ensemble des tissus a 1’ex-
térieur du cambium (Romero, 2013). Sa partie périphérique est constituée de cellules mortes

qui assurent un grand nombre de fonctions comme I’isolation thermique, la réduction des pertes



hydriques, la protection contre 1’herbivorie et les pathogénes ou encore contribue a la stabilité
mécanique du tronc (Paine et al., 2010; Niklas, 1999; Vines, 1968). Ce trait fonctionnel est relié
a la tolérance des especes aux incendies et serait impliqué dans la dynamique des frontieres
forét-savane (Hoffmann et al., 2009; Ibanez, 2012). La relation allométrique entre I’épaisseur
d’écorce et le diametre du tronc (allométrie BT-DBH) suit une loi puissance de formes va-
riables, convexe ou concave, selon qu’il s’agit d’un investissement en écorce précoce ou tardif
au cours de développement des arbres (ontogénie)(Jackson et al., 1999). Les especes présentes
dans des environnements soumis a une forte pression de feux (intensité, fréquence) montrent
un investissement précoce en écorce qui se traduit par une relation allométrique convexe. Au
contraire, les especes confinées aux foréts tropicales humides montrent un investissement tardif
avec une allométrie BT-DBH concave (Lawes et al., 2013; Hoffmann et al., 2003). La position
des especes dans la dynamique forestiere (i.e. I’ouverture des milieux) peut également étre un
bon indicateur de la fréquence a laquelle les especes sont potentiellement soumises aux feux.

En Nouvelle-Calédonie, les foréts sclérophiles littorales "forét seche” (FS) de la cote Ouest
recoivent moins de 1000mm.an~! de précipitations avec de longues périodes de sécheresse
alors qu’en altitude les foréts denses humides (FDH) peuvent recevoir plus de 4000mm.an~!.
Si certaines especes sont clairement inféodées a un seul de ces habitats, d’autres especes trans-
gressent ces frontieres et se répartissent sur un gradient de précipitations plus étendu. Sur la base
de ces répartitions dans les habitats forestiers, un premier essai de classification des especes vé-
gétales de Nouvelle-Calédonie a été publié dans le référentiel Florical (Morat et al., 2011).
Cette classification a dire d’experts distingue les especes confinées aux FDH de la Chaine Cen-
trale (notées F), les especes confinées aux FS (notées L) et les especes transgressives qui sont
présentes dans les deux types de foréts (notées FL). Le gradient de précipitations est doublé
d’un gradient de perturbations avec des incendies d’origines naturelles ou anthropiques plus
fréquents dans les zones seches (Curt et al., 2015). Dans une premiere approximation, le gra-
dient de perturbations peut étre considéré comme anti-corrélé avec le gradient de précipitations.
Dans ce contexte, les états de la dynamique forestiere refletent aussi le degré des perturbations
et la position des especes dans la dynamique forestiere est un facteur traduisant également leur
position dans le gradient de perturbations.

Au regard de la densité du bois, plusieurs hypotheéses peuvent étre soumises sur la base
du confinement ou de la transgression des especes vis-a-vis de la frontiere des habitats fores-

tiers. Premierement, la densité du bois d’une espece pourrait étre d’autant plus variable que



I’espece possede une large répartition vis-a-vis du gradient de précipitations en se basant sur
le fait que la plasticité des traits écophysiologiques des individus exerce une influence sur la
tolérance environnementale des especes et in fine leur potentiel de répartition (Ackerly et al.,
2000; Sultan, 2004). Plus spécifiquement, on peut supposer que sur la base des comparaisons
inter-populations, le coefficient de variation de la densité du bois d’une espece soit d’autant plus
important que les différences de précipitations inter-site sont élevées. Deuxieémement, la densité
du bois des especes pourrait etre corrélée avec leur optimum de niche réalisée dans le gradient
de précipitations. Dans ce sens, une premiere évaluation de cette hypothese peut étre formulée
en Nouvelle-Calédonie sur la base de la répartition des especes dans les habitats forestiers : la
densité du bois moyenne des especes confinées a la FDH (F) serait inférieure a celle des especes
transgressives (FL), elle-méme inférieure a celle des especes confinées a la FS (L). Plus précisé-
ment, si la sécheresse exerce un filtre environnemental sur la densité du bois a I’échelle locale,
alors la distribution de la densité du bois des especes FL et L devrait montrer un sous-ensemble
de la distribution des densités du bois observées chez les especes F qui sont confinées dans des
environnements moins contraignants (i.e. plus humides et tamponnés). Néanmoins, la densité
du bois est soumise a un fort conservatisme phylogénétique (Chave et al., 2006) et les diffé-
rences de densité du bois entre groupes d’especes sur la base de leur répartition dans le gradient
de précipitations peuvent également résulter de la distribution agrégée des clades (Swenson and
Enquist, 2009; Kraft and Ackerly, 2010). Ce constat suggere la nécessité de réaliser une inves-
tigation au sein de groupes taxonomiques, i.e. des comparaisons entre especes congénériques
(Silvertown and Dodd, 1996; Felsenstein, 1985) afin de vérifier si les différences de densité du
bois entre especes sur la base de leur répartition dans les habitats forestiers sont toujours concor-
dantes a une échelle phylogénétique indépendante. Troisiemement, la densité du bois a 1’échelle
d’une communauté pourrait étre corrélée aux précipitations moyennes annuelles. Dans ce sens,
la densité de bois moyenne de la communauté serait d’autant plus élevée que les précipitations
moyennes annuelles seraient faibles. La sécheresse agirait alors comme un filtre environne-
mental sélectif (Hacke and Sperry, 2001; Hacke et al., 2001; Barajas-Morales, 1985). Plusieurs
études ont pu valider cette derniere hypothese (e.g. Martinez-Cabrera et al. (2009); Wiemann
and Williamson (2002); Barajas-Morales (1987)) tandis que certaines aboutissent parfois a des
résultats mitigés (e.g. Maharjan et al. (2011)) et révelent I'importance d’autres facteurs abio-
tiques comme la fertilité des sols (Baker et al., 2004; Muller-Landau, 2004; ter Steege and

Hammond, 2001), les températures (Wiemann and Williamson, 2002; Swenson and Enquist,



2007) ou la microtopographie (Sungpalee et al., 2009).

Au regard de I’épaisseur d’écorce, trois hypotheses peuvent étre soumises sur la base du
confinement ou de la transgression des especes dans le gradient de perturbations. Premierement,
les especes FL ont un investissement important et plus précoce dans 1’épaisseur d’écorce en
comparaison avec les especes F car leur occurrence dans des environnements plus secs les
soumets plus fréquemment aux feux. Deuxiemement, les especes pionnieres s’établissant dans
des milieux ouverts ont un investissement dans 1’épaisseur d’écorce important et plus précoce
en comparaison avec les especes non-pionnieres car elles sont potentiellement soumises plus
fréquemment aux feux. Enfin, la densité du bois et I'investissement en écorce devraient étre

anti-corrélés du fait d’une possible redondance fonctionnelle de protection.



2 Matériel et méthodes

2.1 Végétation de la Nouvelle-Calédonie

La Nouvelle-Calédonie est un archipel du Pacifique Sud localisé au-dessus du Tropique
du Capricorne (20-23°S), soumis au climat tropical et a une saisonnalité marquée. La flore
native est exceptionnellement riche et diversifiée avec 3371 especes (Morat et al., 2011) et un
taux d’endémisme spécifique de 77,8% comprenant 96 genres et 3 familles endémiques. Au-
dela de sa grande richesse floristique, la singularité de la Flore Calédonienne est illustrée par
la présence d’especes panchroniques (i.e. appartenant aux lignées anciennes) ou encore une
forte diversification au sein des familles représentatives de la Flore de I’Eoceéne. La Nouvelle-
Calédonie est le territoire ou le nombre d’especes endémiques ramené a la surface du territoire
(19000km?) est le plus élevé au monde (Kier et al., 2009). Cette diversité répartie sur une faible
superficie associée a un isolement géographique important et a des fortes pressions anthropiques
font de la Nouvelle-Calédonie un des « hotspots » majeurs de la biodiversité mondiale (Myers
et al., 2000; Myers, 1988).

L’ile principale "Grande Terre" est traversée par une Chaine Centrale dont le sommet, le Mt
Panié, culmine a 1629m d’altitude. Les précipitations s’étendent de 0,6 a 4, 5m.an~! et sont
plus faibles sur la cote ouest que la cote est en raison de la topographie et d’un régime d’alizés
soufflant d’est en ouest qui génere un effet de foehn important (Terry et al., 2008; Meteo-France,
2007). La combinaison des précipitations et de 1’altitude a été utilis€ée communément pour clas-
ser la forét en FDH ou FS (Jaffré, 1993; Jaffré et al., 2012). La FDH de la Chaine Centrale est la
végétation la plus riche et abrite 2106 especes avec un taux d’endémisme spécifique de 87,7%

pour la flore phanérogame (Morat et al., 2011).

2.2 Sites d’étude

Les données de densité de bois ont été€ prélevées dans le réseau NC-PIPPN (New Caledonian
Plant Inventories and Permanent Plot Network) établi dans des zones homogenes de FDH sur
un substrat volcano-sédimentaire sans traces de perturbations récentes, ayant une topographie
plane (<5%). Au sein de ces parcelles tous les arbres dont le diametre a hauteur de poitrine (i.e.
a 1,3m. Diameter at breast height : DB H Alder and Synnott (1992)) est supérieur a 10cm ont
été marqués avec un numéro permanent. Puis ils ont été identifiés en suivant le référentiel Flori-
cal (Morat et al., 2011) soit directement sur le terrain ou par comparaison d’un échantillon avec

la collection de I’herbier de Nouméa (NOU). Les données utilisées dans ce travail provenaient



de la collection des densités de bois pré-établies sur 6 parcelles de 1ha et de deux nouvelles
parcelles de 1 ha mises en place au cours de 1’étude dans des valeurs extrémes du gradient
d’environnement afin d’accroitre 1’amplitude écologique du dispositif, la premiere en forét mé-
sophile et la seconde en FDH d’altitude. Enfin, du fait de I’absence de parcelle de 1ha en FS, des
carottes de bois complémentaires ont été réalisées en FS sur un site unique (Pindai) en échan-
tillonnant 75 carottes dans 15 especes d’arbres ayant un DB H > 10cm. Au total, ce sont 9646
arbres qui ont été inventorié€s appartenant a 338 especes et 1579 carottes de bois prélevées ap-
partenant a 188 especes. La localisation des sites d’étude est montrée a 1’échelle géographique
de la Nouvelle Calédonie (Figure 1a) et dans les gradients d’altitude et de précipitations des
foréts sur substrat volcano sédimentaire (Figure 1b). Les précipitations moyennes annuelles de

chaque site d’étude provenaient du modele météorologique Aurely (Romieux, 2011).

2.3 Choix des especes

L’étude de I’épaisseur d’écorce et I’analyse a une échelle phylogénétiquement indépendante
de la densité du bois nécessitaient de définir une sélection d’especes communes aux écologies
contrastées dans le gradient précipitations-perturbations des foréts de Nouvelle-Calédonie. Une
sélection de 22 especes communes des FDH (i.e. présentes au moins dans deux parcelles NC-
PIPPN 1 ha avec plus de 10 individus) a ét€ définie en identifiant dans un premier temps des
genres botaniques contenant des especes aux répartitions contrastées d’apres le référentiel Flo-
rical i.e. présence d’au moins une espece F et une espece FL (Morat et al., 2011). Dans un
second temps, d’autres especes présentant des répartitions contrastées ont été identifiées au sein
de familles botaniques majeures de la FDH de Nouvelle-Calédonie (Sapindaceae, Rutaceae,
Apocynaceae, Lauraceae). Enfin, certaines especes tres communes aux FDH ont également été
intégrées (Plerandra gabriellae, Calophyllum caledonicum, Elaeocarpus angustifolius). Nous
avons classé a dires d’experts les especes en 2 catégories selon leur position dans la dynamique
de la FDH : especes pionnieres et non pionnieres. La Table 1 présente ces especes avec leurs
attributs écologiques : répartition dans les habitats forestiers selon leur présence en FDH et/ou

FS (F, FL ou L), ainsi que leur position dans la dynamique forestiere (pionnier ou non-pionnier).

2.4 Mesures des traits fonctionnels
La méthodologie utilisée pour les mesures des traits fonctionnels a suivi les recommanda-

tions de Pérez-Harguindeguy et al. (2013).



Densité du bois Un prélevement de bois a la tariere de Pressler a été réalisé sur 5 individus
des lors que I’abondance d’une espece était supérieure a 5 dans une parcelle. Le volume frais
de chaque carotte a été calculé en considérant la carotte comme un cylindre parfait. Le volume
(V) est alors donné par V = L x r? x II. Le poids sec a été mesuré a 0, 001g pres apres séchage
des carottes a I’étuve a 60°C durant 72 heures. La densité de bois a été enfin définie comme le
rapport du poids sec sur le volume frais de la carotte de bois. Les 5 réplicas de mesure de la
densité du bois nous ont semblé €tre un bon compromis nous permettant un apercu appréciable

de la variabilité intraspécifique au regard de I’effort de terrain a fournir.

Epaisseur d’écorce Les épaisseurs d’écorce (BT) ont ét€ mesurées pour les especes sélec-
tionnées dans les parcelles ou leur abondance était au minimum de 10 individus. Les mesures
ont été réalisées avec une sonde a écorce graduée en millimetres (Suunto Bark Jauge) a une
hauteur de 1,3m et ont été répétées en 2 points opposés du tronc. Au maximum, 30 individus
ont été échantillonnés par espece dans une parcelle donnée. L’ épaisseur d’écorce a été définie
pour chaque individu comme la moyenne des deux mesures.

Les allométries BT-DBH construites d’apres un modele linéaire apres la transformation des

données par la fonction logarithme, suivent une loi puissance :
BT =a x DBH® <= log(BT) = log(a) + b x log(DBH)

Larégression n’a été effectuée que si la pente €tait significativement différente de zéro et I’erreur
arithmétique du logarithme a été ajustée avec un facteur de correction (Mascaro et al., 2014).
Le coefficient allométrique b traduis la forme de I’allométrie BT-DBH : b = 1 la relation est
linéaire, b < 1 la relation est convexe avec un investissement en écorce précoce dans I’ontogénie
et b > 1 larelation est concave avec un investissement en écorce tardif dans I’ontogénie (Figure
2). Au sein d’une espece les différences d’allométrie entre les sites ont également été testées
(test par Anova de la significativité des interactions du facteur Site) et auquel cas des modeles
sites-dépendant ont été tracés. Le cas échéant, les données de tous les sites ont été utilisées
pour construire 1’allométrie spécifique. Un intervalle de confiance a été calculé pour chaque

coefficient allométrique b par la méthode de bootstrap (Carpenter and Bithell, 2000).

2.5 Analyse

Toutes les comparaisons de moyenne effectuées dans cette étude sur la base d’especes ou
de groupes d’especes (i.e. selon la taxonomie, la position dans la dynamique forestiere, la ré-

partition dans les habitats forestiers) ont été réalisées en utilisant un test non paramétrique (test
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exact de Wilcoxon) ou paramétrique (test de Student) si la normalité des distributions n’était
pas rejetée (test de Shapiro). Toutes les analyses statistiques présentées dans cette étude ont été
réalisées avec le logiciel R (R Core Team, 2015).

2.5.1 Variabilité de la densité du bois

Sources de la variabilité de la densité du bois. Pour I’ensemble des données de densité de
bois des parcelles NC-PIPPN 1 ha, un modele multi-échelle a effets aléatoires emboités a été
construit (package nlme Pinheiro et al. (2015)) afin d’estimer la part de la variance expliquée
par chacune de ces échelles (Messier et al., 2010). Au niveau géographique, la parcelle d’étude
est un premier facteur, puis la taxonomie est un second facteur décomposé aux rangs de 1’ordre,
la famille, le genre et I’espece botanique. Le dernier niveau est représenté par 1’individu, ce qui
a permis d’approfondir I’analyse jusqu’au niveau intraspécifique (intra-population dans ce cas).

Les intervalles de confiance ont été calculés par bootstrap (Carpenter and Bithell, 2000).
lme (WD~1, random=~1|Site/Ordre/Famille/Genre/Espece/Individu)

Une seconde décomposition de la variance a été réalisée sans I’effet du site afin de quantifier

la variance intra-spécifique totale (intra-population et inter-population).

Variablité intra-spécifique : la plasticité fonctionnelle en réponse aux précipitations. Nous
avons testé I’hypothese que les especes transgressives (FL) ont une plus grande plasticité fonc-
tionnelle en comparant leur variance spécifique de densité du bois avec celles des especes confi-
nées a la FDH (F).

Afin de tester si la plasticité fonctionnelle des especes était corrélée aux précipitations, nous
avons calculé le coefficient de variation de la densité du bois inter-population pour chaque
paire de sites ou une espece était co-occurente. Ce coefficient a été représenté en fonction de la

différence de précipitations entre les deux sites.

WDhigher rainfall — WDlower rain fall
WDlower rain fall

Varcoeff =

En complément de ce coefficient de variation, nous avons également testé la significativité de

ces différences de densité de bois spécifique inter-population.

Aprecipitations = Hautes précipitations — Basses précipitations

Variablité inter-spécifique : les attributs écologiques des espéces et leur signature fonction-
nelle. L’influence de la répartition des especes dans les habitats forestiers sur la distribution

de la densité du bois a été testée en comparant la moyenne et I’étendue de la distribution de
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la densité du bois en fonction de la présence des especes en FS et/ou FDH (F, FL ou L; jeu
de données global). Face a I’important conservatisme phylogénétique de la densité du bois et
de I’éventuelle aggrégation spatiale des clades, la densité du bois spécifique a été comparée au
sein des groupes taxonomiques définis dans notre sélection d’especes en fonction de la présence
des especes en FS et/ou FDH (F, FL ou L). Nous avons aussi comparé la densité du bois spéci-
fique dans notre sélection d’especes en fonction de la position des especes dans la dynamique

forestiere (pionnier ou non-pionnier).

Variabilité inter-communauté : processus d’assemblage local et filtre environnemental
Nous avons testé I’hypothese de 1’existence d’un filtre environnemental en comparant la va-
leur moyenne de la densité du bois d’un site en fonction des précipitations moyennes annuelles.
La densité moyenne de bois d’un site correspond au Community weighted mean (Violle et al.,
2007; Lavorel et al., 2007; Garnier et al., 2004) ou chaque individu se voit attribué de sa densité
du bois spécifique moyenne calculée d’apres les 5 mesures effectuées dans la parcelle. Plus de
80% des individus de chaque parcelle étaient ainsi représentés. Nous avons testé un filtre en-
vironnemental sensu stricto (Kraft et al., 2015) car la dissimilarité de précipitations entre les
sites était quantifiée (une valeur de précipitations moyenne annuelle par parcelle) et que I’étude
était réalisée dans un unique pool ou les especes étaient capables de dispersion tout au long du

gradient de précipitations (justifié par la présence d’especes FL aux deux extrémes du gradient).

2.5.2 Epaisseur d’écorce

Précocité et importance de la production d’écorce. Nous avons testé le lien entre la préco-
cité d’investissement en écorce et I’importance de la production d’écorce en étudiant la corréla-
tion entre le coefficient allométrique et 1’épaisseur d’écorce standardisée (NBT) i.e. I’épaisseur

d’écorce rapportée au rayon du tronc (N BT = 2 x BT /DBH) (Ibanez et al., 2013).

Variablité inter-spécifique de la précocité de production d’écorce et attributs écologiques
des especes La précocité de la production d’écorce (i.e. coefficient de I’allométrie BT-DBH)
a été a été comparée selon le confinement ou la transgression des especes dans les habitats
forestiers (F ou FL ; sélection d’especes). Nous avons aussi testé dans notre sélection d’especes
I’influence de la position des especes dans la dynamique forestiere (pionnier ou non-pionnier)

sur la précocité de la production d’écorce.

Deux traits du tronc fonctionnement liés ? Nous avons testé le lien entre les deux traits

fonctionnels du tronc (densité du bois et épaisseur d’écorce) en étudiant la corrélation entre le
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coefficient b de I’allométrie BT-DBT en fonction de la densité du bois spécifique.
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3 Résultats

3.1 Densité du bois

3.1.1 Décomposition de la variance

Les parcelles d’étude (effet du site) ont expliqué 11,7% de la variance et les différents rangs
taxonomiques jusqu’a 72% au niveau de I’espece. Dans cette analyse la variance intraspécifique
restante (i.e. uniquement intra-population) était de 9,7% (Figure 3). Sans I’effet du site, le rang
taxonomique au niveau du genre expliquait 64,7% de la variance et le rang spécifique rajoutait
18,2% pour atteindre 82,3% de variance expliquée. Dans ce cas, la variance intraspécifique res-
tante (i.e. variance intra et inter-population incluses) dans le modele était de 13,1%. La variance
intra-population de la densité du bois était supérieure a celle inter-population (9,7 contre 3,4%).
Pour une espece donnée la densité du bois €tait en moyenne plus variable au sein d’une parcelle

qu’entre deux parcelles.

3.1.2 La plasticité : variabilité fonctionnelle intraspécifique

Différences inter-populations de la densité du bois en fonction des précipitations Les
différences de densité du bois entre deux populations issues de deux sites différents ont été
significatives pour 20% des couples testés mais étaient peu expliquées par la différence de pré-
cipitations entre deux sites (Figure 4). En effet 40% des différences significatives impliquaient
une densité du bois plus élevée pour la population dans le site recevant le plus de précipitations
(i.e. coefficients de variation positifs). Néanmoins, lorsque la différence de densité du bois était
significative et que la différence de précipitations était supérieure a 1000 mm (7 couples) la
densité du bois €tait toujours plus faible pour la population recevant le plus de précipitations
(i.e. coefficients de variation toujours négatifs). De plus, lorsque la comparaison a été effectuée
entre la FS et une parcelle de 1ha (16 couples), la densité du bois était toujours plus élevée pour

la population de FS (i.e. coefficients de variation toujours négatif).

Variance de la densité du bois en fonction de la répartition des especes dans les habitats
forestiers La variance spécifique de la densité du bois est étudiée en fonction de la présence
des especes en FDH et/ou FS (Figure 5). Les variances moyenne de la densité du bois des
especes F et FL n’étaient pas significativement différentes (62 = 0.0029; 625, = 0.0032;
p-valuey;,.,.., = 0.45) mais étaient significativement différentes entre les especes FL et L
(621 = 0.0012; p-valuey,,.,, = 0,027). Sur la base de ces données, seule la variance moyenne

de la densité du bois a été plus faible pour les especes confinées a la FS (L).
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3.1.3 Comparaisons interspécifiques

Densité du bois moyenne en fonction de la répartition des espeéces dans les habitats fores-
tiers La densité du bois moyenne spécifique est étudiée en fonction de la présence des especes
en FDH et/ou FS (Figure 6). Les especes FL avaient une densité du bois moyenne significati-
vement supérieure aux especes F (fip = 0,63g.cm™3; fipr, = 0,69g.cm™3; p-valueg, 4., =
0,041). Les especes L avaient une densité du bois moyenne significativement supérieure aux
especes FL (fiy, = 0,85g.cm™; p-valueg,z,,, < 0,001). La densité du bois spécifique était
donc d’autant plus forte que les especes avaient une répartition centrée en FS. De plus, les
ranges de la densité du bois sont différents selon la présence des especes dans les FDH et/ou
FS : leur valeur maximale reste similaire (F : 0,87¢g.cm ™ ; FL : 0,92g.cm=3;L:0,91g.cm™3)

3

tandis que leur plus basse valeur varie considérablement (F : 0,32g.cm ™3 ; FL : 0,46g.cm ™3 ;

L:0,83g.cm™®).

Vérification dans les groupes taxonomiques d’étude Les distributions de la densité du bois
sont étudiées en fonction des especes et groupées par genres ou familles (Figure 7). Pour les
Diospyros et les Dysoxylum la densité de bois spécifique était significativement plus faible pour
les especes F confinées a la FDH et les especes transgressives (FL) (p-valueg,,,;,,, < 0,001). De
plus, I’espece Diospyros pustulata confinée a la FS (L), possédait une densité de bois signifi-
cativement supérieure aux especes F de Diospyros confinées a la FDH ou transgressives (FL)
(p-valueg,,,,,, < 0,001). Enrevanche, il n’y avait pas de différence significative au sein du genre
Garcinia entre I’espece F confinée a la FDH et celle transgressive (FL) (p-value ;. p.pn = 0.07).
Au rang de la famille, la différence de densité de bois était significative chez les Rutaceae et
corrélée a la transgression (p-valueg,,;,,, < 0,001). Par contre, chez les Sapindaceae la diffé-
rence de densité du bois n’était pas corrélée a la transgression (p-valuey,.,.., = 0,83). Tout
taxon confondu, les especes pionnieres avaient une densité du bois significativement inférieure

a celles des especes de fin de succession (p-valuey;,,.,, < 0,001).

3.1.4 Assemblage dans les communautés

A I’échelle des sites d’étude, la densité du bois moyenne de la communauté €tait d’autant
plus élevée que les précipitations moyennes annuelles étaient faibles (Figures 8). La densité du
bois moyenne de la communauté variait de 0, 57g.cm =2 a 2990mm.an~! en FDH (parcelle de
Laguen) a 0, 80g.cm =3 a 1060mm.an~! en FS (Pindai). Les précipitations avaient un effet mar-
ginalement significatif pour les 8 parcelles de 1ha du réseau NC-PIPPN (p-value g, on siope-test =

0,092 et R? = 0, 40), mais cet effet devenait tres significatif lorsque les données collectées en

13



ES étaient incluses (p-value g, o, sioperes: = 0,006 et R* = 0, 68).

3.2 Epaisseur d’écorce

Les courbes allométriques des especes ont été représentées lorsqu’elles sont significative
et aucune différence significative de pente dans 1’allométrie entre deux sites ne fut détectée.
L’allométrie BT-DBH ne variait donc pas en fonction des sites. En conséquence les courbes ont

été tracées pour toutes les données de chaque espece (Annexe A).

3.2.1 Epaisseur d’écorce normalisée et allométrie épaisseur d’écorce - DBH

Leffet du coefficient de 1’allométrie BT-DBH sur I’épaisseur d’écorce normalisée était si-
gnificatif (p-valueg, o siope-rese = 0,012 et R? = 0, 32). L’épaisseur d’écorce normalisée était
d’autant plus élevée que le coefficient de I’allométrie BT-DBH était faible i.e. que I’espece a un

investissement précoce en écorce (Figure 9).

3.2.2 Variabilité des Allométries épaisseur d’écorce - DBH

La valeur et I’intervalle de confiance du coefficient de I’allométrie BT-DBH sont analysés en
fonction des especes et groupés par genres ou familles (Figure 10). Les especes FL et les especes
F présentaient des allométries BT-DBH a investissement en écorce précoce ou tardif. De plus,
les especes FL n’avaient pas de coefficient allométrique significativement différent de celui des
especes F (by = 0,96; bpy, = 1,17; p-value,,,,, = 0,248). Les especes pionniéres avaient
un coefficient allométrique significativement inférieur aux especes non-pionnieres (Z_)pinnniers =
0,84; Z_),wn_p,-onm-m = 1,09; p-valueg,,,,,, = 0, 016) et par conséquent un investissement en écorce

plus précoce.

3.2.3 Lien entre I’allométrie épaisseur d’écorce - DBH et la densité du bois

Pour les especes confinées a la FDH, il y avait un effet significatif de la densité du bois sur
le coefficient de I"allométrie BT-DBH (p-valueg, s siope-ress = 05020 et R?* = 0,40) et plus la
densité du bois était élevée, plus les especes investissaient tardivement dans 1’écorce (Figure
11). Cependant, cet effet devenait non significatif (p-value g, o siope-ress = 05 138 et R*=0,13)

en integrant les especes présentes également en FS (FL).
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4 Discussion

4.1 Densité du bois

La plasticité fonctionnelle et la contrainte hydrique ne semblent pas linéaires dans le gra-
dient de précipitations Nos résultats montrent qu’au niveau intraspécifique la variance intra-
population est plus élevée que celle enregistrée au niveau inter-population (9,7 contre 3,4%).
Les hétérogénéités environnementales intrinseques aux parcelles (i.e. micro-topographie et ca-
ractéristiques du sol) peuvent expliquer une variabilité locale de la disponibilité en eau (Sung-
palee et al., 2009) et in fine une variabilité élevée de la densité du bois intra-populationnelle.
Cette suggestion implique de considérer que la variabilité locale de la disponibilité en eau au
sein des parcelles pourrait étre plus élevée que la variabilité moyenne de la disponibilité en eau
entre les parcelles.

Il n’existe pas de corrélations entre la variance intraspécifique de la densité du bois et la
répartition des especes dans les habitats forestiers. La variance de la densité du bois des especes
transgressives (FL) n’est pas supérieure a celle des especes confinées dans 1’un ou I’autre des
extrémes du gradient de précipitations (F ou L). Il n’apparait donc pas de lien fort entre la tolé-
rance des especes au gradient de précipitations et leur plasticité de densité du bois. Cependant,
les especes transgressives (FL) sont plus rares et également moins occurrentes dans notre ré-
seau de parcelles qui est en premier lieu focalisé sur la FDH. Nous suspectons que la variance
fonctionnelle de ces especes est moins bien capturée par le dispositif (i.e. un échantillonnage
restreint en FS qui induit une représentativité restreinte de la plasticité des especes FL).

Nous avons montré que les différences inter-population de la densité du bois (i.e entre 2
sites) ne sont pas fortement liées a une différence de précipitations et montrent au contraire
des réponses tres variables. Ce résultat suggere que d’autres processus peuvent induire un dé-
placement des traits fonctionnels (e.g. interactions biotiques et théorie de la coexistence dans
I’assemblage des communautés (Kraft et al., 2015)). Néanmoins lorsque la différence de préci-
pitations est élevée (> 1000mm) ou qu’une population de FS est impliquée dans la comparai-
son, la densité du bois est significativement supérieure pour la population située dans le site le
plus sec. Ce résultat montre qu’une plasticité de la densité du bois en accord avec notre hypo-
these de tolérance a la sécheresse est observable seulement lorsqu’une des deux populations est
en bas du gradient de précipitations ou lorsque la dissimilarité de précipitations entre les deux

sites est élevée. Ces résultats suggerent que la réponse fonctionnelle (in fine la plasticité sous la
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contrainte hydrique) n’est pas linéaire dans le gradient de précipitations.

La sécheresse agit comme un filtre environnemental et module la répartition des espéces
dans le gradient de précipitations Les différents sites d’étude expliquent 11,7% de la va-
riance de la densité du bois et la densité du bois moyenne a 1’échelle des parcelles est corrélée
au gradient de précipitations, d’autant plus élevée que les précipitations sont faibles. Ces résul-
tats sont en accord avec notre hypothese selon laquelle 1a sécheresse est une contrainte stressante
qui agit comme un filtre environnemental sélectif sur I’assemblage des especes au niveau local
et ne permet I’installation que des espece aux traits fonctionnels de réponse adaptés (densité du
bois élevée). Au sein des parcelles de FDH ce filtre environnemental est plus important lorsque
les précipitations sont inférieures a ca 1500 — 2000mm.an~". Ces résultats sont en accord avec
les considérations écologiques évolutives relatives a la théorie de stress-prédominance Swen-
son and Enquist (2007) qui prédit un lien mécanistique entre la vulnérabilité a la cavitation
du xyleme et la réduction de la variabilité fonctionnelle des communautés de plantes dans les
environnements stressants (Weiher and Keddy, 1995).

Notre approche basée sur la répartition des especes d’arbres dans les habitats forestiers de
Nouvelle-Calédonie montre une variabilité de la densité du bois spécifique. Les especes trans-
gressives (FL) présentent une densité du bois moyenne intermédiaire, supérieure a celle des
especes confinées a la FDH (F) et inférieure a celle des especes confinées a la FS (L). Nos
résultats montrent également qu’en comparaison avec les especes confinées a la FDH (F), les
especes transgressives (FL) et confinées a la FS (L) ont des valeurs de densité de bois plus res-
treintes (resp. rarement inférieures a 0, 5g.crm 2 et jamais inférieures a 0, 8g.cm~3). Ce résultat
illustre la sélection exercée par le filtre environnemental qui agit sur les communautés soumises
a des environnements stressants en réduisant I’amplitude fonctionnelle des traits. (Weiher and

Keddy, 1995; Cornwell and Ackerly, 2009).

La position dans la dynamique forestiére interagit également avec la densité du bois En
dehors de la répartition dans les habitats forestiers, d’autres propriétés des especes aboutissent
également a une variabilité de la densité du bois. Nous avons montré que les especes pion-
nicres ont des densités de bois plus faibles en comparaison avec les especes non-pionnieres. Ce
résultat illustre les stratégies d’histoire de vie qui existent sur I’axe économique d’acquisition-
conservation de la ressource (Chave et al., 2009) dans des FDH qui sont fonctionnellement

moins contraintes par leur environnement (Terborgh, 1973).
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4.2 Epaisseur d’ecorce

L’ épaisseur d’écorce normalisée est d’autant plus élevée chez une espece que son investisse-
ment dans 1’épaisseur d’écorce était précoce. Les especes FL ainsi que les especes F présentent
des allométries BT-DBH variables. De plus, ces deux groupes d’especes forestieres n’ont pas
de coefficient allométrique moyen significativement différent. Contrairement a notre hypothese
le coefficient allométrique de 1’épaisseur d’écorce n’est donc pas relié a la répartition des es-
peces dans le gradient de précipitations-perturbations. La pression des feux sur la végétation
en FS ne semble pas avoir sélectionné des traits d’écorce fortement adaptés a la tolérance de
ces perturbations, ce qui est concordant avec d’autres études régionales et locales (Lawes et al.,
2014; Ibanez et al., 2013). Néanmoins, la position des especes dans un gradient d’ouverture-
fermeture des milieux est plus significative et les especes impliquées dans les environnements
plus ouverts comme les lisieres savane-forét ou les trouées foresticres (i.e. especes pionnieres)
ont un investissement plus précoce dans 1’épaisseur de leur écorce. Ce résultat semble concor-
dant avec I’hypothese d’un stress hydrique plus contraignant et/ou une fréquence des feux plus
élevée dans les environnements ouverts qui exerceraient alors un filtre sur les especes d’arbres
possédant des traits impliqués dans un syndrome de protection du tronc soit contre les déperdi-
tions en eau soit pour une protection contre les feux, a I’'image de 1’épaisseur d’écorce (Pausas,

2015; Rosell et al., 2014; Rosell and Olson, 2014; Paine et al., 2010).

Lien avec la densité du bois Les especes F investissent d’autant plus précocement dans
I’épaisseur de leur écorce que la densité de leur bois est faible. Sachant que les bois les moins
denses sont également les plus sensibles aux attaques de pathogenes et/ou a I’herbivorie, un
investissement précoce dans 1’épaisseur de 1’écorce pourrait étre un moyen de protection sup-
plémentaire pour les bois les plus vulnérables. Le bénéfice d’un investissement précoce dans
I’épaisseur de 1’écorce diminuerait a mesure que la densité du bois augmente a cause d’une
possible redondance fonctionnelle pour la protection contre les attaques externes (Augspurger
and Kelly, 1984). A I'inverse, cette relation n’est pas constatée pour les especes FL et nous sug-
gérons que les stratégies de tolérance et d’évitement de la sécheresse interferent avec la densité
du bois et/ou I’épaisseur d’écorce (Rosell and Olson, 2014; Poorter et al., 2014) dans d’autres
axes de variation (Poorter et al., 2010) et affaiblissent ainsi la relation observée avec les especes
F. Finalement, il n’y a pas d’évidence claire que les especes FL soient fortement contraintes
dans leurs traits fonctionnels par les incendies. Les contraintes hydriques et la protection contre

les pathogenes expliquent mieux nos résultats sur la variabilité de 1’épaisseur d’écorce.
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5 Conclusion

La distribution des arbres en Nouvelle-Calédonie est contrainte lorsque que les précipita-
tions moyennes annuelles sont inférieures a ca 1500 — 2000mm.an~". La présence d’un filtre
environnemental expliqué par la résistance a la sécheresse a été mise en évidence par un trait
impliqué dans la tolérance a la sécheresse, la densité du bois. A 1’échelle des communautés, la
valeur moyenne de ce trait montre un déplacement vers de hautes avleurs de densité du bois (i.e.
une meilleure résistance a I’embolie) lorsque les précipitations diminuent. De plus, les especes
a large répartition dans le gradient de précipitations montrent une distribution plus restreinte
de ce trait fonctionnel (i.e. un sous-ensemble de la distribution de ce trait pour les especes
confinées a la FDH), ou la densité du bois spécifique est rarement inférieure a 0,5g.cm-3. Ces
especes qui transgressent les limites des habitats forestiers ne semblent néanmoins pas avoir
une variance plus élevée de leur densité du bois spécifique. Plus généralement la variance de la
densité du bois spécifique est pres de 3 fois plus élevée au niveau intra-population qu’au niveau
inter-population, avec une variance intraspécifique totale de 13,1%. Les différences de densité
du bois observées sur des comparaisons inter-population restent rarement significatives et peu
corrélées avec le gradient de précipitations. L’épaisseur d’écorce est un autre trait impliqué
dans les relations hydriques des arbres, mais aussi a la tolérance des feux. Le gradient de pré-
cipitations est couplé avec un gradient de perturbations, cependant dans cette étude les especes
qui transgressent ce gradient ne montrent pas d’investissement significativement plus précoce
en écorce en comparaison avec les especes confinées a la FDH. Seules les especes pionnieres
montrent un investissement significativement plus précoce Néanmoins cette tendance pourrait
étre mieux expliquée par le role de protection de 1I’écorce contre les pathogenes et I’herbivorie
car ce sont les especes aux bois les plus vulnérables (i.e. les moins denses) qui investissent le

plus précocement en écorce.
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Allométries épaisseur d’écorce - DBH dans les différents groupes étudiés. Les symboles diffé-

rents indiquent des parcelles différentes. Les courbes n’ont été tracées que lorsque le modele

linéaire log-transformé avait une pente significativement différente de zéro P < 0,05. L’erreur

arithmétique dans les logarithmes a été ajustée par un facteur correctif (Mascaro et al., 2014).



Annexe B : Contexte d’étude

Le Laboratoire de Botanique et d’Ecologie Végétale Appliquées de Nouméa fait partie de
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Résumé L’étude des traits fonctionnels a contribué récemment a une meilleure compréhen-
sion des facteurs modelant la distribution des especes en reliant la morphologie et la physiologie
des especes avec leur performance le long de gradients environnementaux. Les précipitations en
Nouvelle-Calédonie varient de 1000 a plus de 4000mm.an~" entre les foréts seches et les foréts
denses humides avec une saison seche annuelle et ce gradient est aussi couplé avec un gradient
de perturbations. La densité du bois prédit la tolérance a la sécheresse car ce trait est corrélé a
la résistance a I’embolie tandis que I’épaisseur d’écorce est liée a la tolérance aux perturbations
comme les incendies. La variabilité interpopulation de la densité du bois est peu expliquée par
les précipitations mais la densité du bois des especes est corrélée avec leur répartition dans les
habitats forestiers tout comme a 1’échelle de la communauté elle est corrélée aux précipitations.
Ces résultats démontrent que la sécheresse induit la présence d’un filtre abiotique qui module
I’assemblage local et in fine la distribution des especes. La précocité de la production d’écorce
n’est pas liée avec la répartition confinée ou transgressive des especes, mais est plus précoce
pour les especes pionnieres et plus généralement lorsque la densité du bois est faible, ce qui

suggere qu’elle est mieux expliquée par son role de protection contre les pathogenes.

Abstract Functional traits contributed recently to a better understanding of factors driving
species distribution by linking morphology and physiology with plant performance along envi-
ronmental gradients. Rainfalls in New-Caledonia vary from 1000 to 4000mm.yr-1 between dry
forest and rain forests with an annual dry season. This gradient is also coupled with disturbance.
Wood density predicts drought-tolerance because this trait is correlated to cavitation-resistance
while bark thickness is linked to tolerance of fires-like disturbances. Wood density interpopu-
lation variability is not much explained by rainfalls but specific wood density correlates with
species distribution as well as community wood density correlates with rainfalls. These results
points out a drought induced environmental filter that shaped species distribution and assembly.
Precocity of bark production isn’t linked with species distribution but with pioneer species and
low wood density in general. This suggest that variation in bark thickness is better explained by

protection against pathogens.

Keywords : Tree distribution, Wood density, Rainfall gradient, Bark thickness, Perturbations,

Environmental filter, New Caledonia.
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