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Depuis les derniéres décennies, les dépérissements des arbres forestiers et plus particulierement
des chénes ont suscité de nombreuses inquiétudes auprés des gestionnaires (Cater, 2015 ; Delatour,
1983 ; Eickenscheidt et Wellbrock, 2014 ; Gustafson et Sturtevant, 2013 ; Landmann, 1994 ; Martinez-
Vilalta et al., 2012 ; Nageleisen, 1994 ; Niu et al., 2014 ; Vitale et al., 2014) et la compréhension
de leur déterminisme a fait 'objet de nombreux travaux (Becker et Lévy, 1983 ; Bréda et al., 1999 ;
Durand et al., 1983 ; Galiano et al.,, 2012 ; Landmann et al., 1993 ; Lee et al., 2014 ; Lemaire,
2014b ; Lévy et al., 1994 ; Martinez-Vilalta et al., 2012 ; Thomas et al., 2002 ; Tulik, 2014). Ces
travaux ont trés souvent conclu a 'importance des sécheresses dans leur déclenchement en inter-
actions étroites entre les conditions stationnelles (fertilité, conditions d’approvisionnement locales
en eau) et de compétition (surface terriére, statut social).

Les sécheresses récentes (Bréda et al., 2004 ; Landmann et al., 2003) et les évolutions climatiques
déja observées ont relancé les interrogations sur la réactivité au climat des chénaies (Gricar et al.,
2013 ; Helama et al., 2009 ; Mérian et al., 2014 ; Mérian et al., 2011 ; Scharnweber et al., 2011 ;
Sohar et al., 2014) et sur leur capacité a répondre aux augmentations des contraintes hydriques
(Allen et al., 2010 ; Bréda et Badeau, 2008 ; Bréda et al., 2006 ; Lemaire, 2014a). Uenjeu est essen-
tiel car la France est le premier producteur de chénes en Europe avec 30 a 40 % de la superficie
européenne de Chéne pédonculé (Quercus robur L.) et Chéne sessile (Quercus petraea [Mattus.]
Liebl.) (Lemaire et Maréchal, 2011 ; Weben, 2011). La question se pose par ailleurs particuliérement
pour le Chéne pédonculé dont la résistance a la sécheresse apparait moindre que celle du Chéne
sessile (Becker et Lévy, 1990 ; Gieger et Thomas, 2002 ; Gieger et Thomas, 2005 ; Urli et al., 2013).

Les dépérissements sont toujours des phénoménes complexes dont 'analyse peut se faire a partir
de différents indicateurs de réponse : réponse biochimique a travers I'analyse des modifications
des réserves carbonées (Barbaroux et Bréda, 2002 ; Galiano et al., 2012 ; Gerard et Bréda, 2014 ;
Michelot et al., 2012 ; Rosas et al., 2013) ; réponse anatomique par les dysfonctionnements du
cambium et les pertes de croissance (Becker et Lévy, 1983 ; Gricar et al., 2013 ; Gricar et al., 2014 ;
Helama et al., 2009 ; Helama et al., 2014 ; Lévy et al., 1992 ; Lévy et al., 1994 ; Tulik, 2014 ; Van
der Werf et al., 2007) ; réponse morphologique par les modifications de larchitecture des houp-
piers et les pertes foliaires (Becker et al., 1990 ; Lee et al., 2014).

Pour le gestionnaire, une réduction du houppier et 'apparition de branches mortes sont les critéres
visuels les plus opérationnels de diagnostic des dépérissements (Drénou et al., 2011, 2012 ; Flot
et al., 2007). Aprés une crise, un arbre peut mourir rapidement, rester moribond pendant plusieurs
années puis mourir ou récupérer. Larchitecture des arbres est étudiée depuis de nombreuses années
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(Barczi et al., 2008 ; Barthélémy et Caraglio, 2007 ; Fourcaud et al., 2008) mais les dépérissements
rencontrés dans les années 1980-1990 ont fait émerger la nécessité de mettre en place des proto-
coles de suivi permettant un diagnostic de I'état sanitaire des foréts. Ainsi, le protocole DEPEFEU
(dépérissement des peuplements feuillus), réguliérement utilisé par les observateurs du départe-
ment de la santé des foréts (Nageleisen, 1994, 2012), donne une information de I’état sanitaire au
moment de l'observation mais sans juger la capacité de récupération (on parlera alors de rési-
lience) de larbre diagnostiqué. Le diagnostic de cette capacité de récupération étant trés délicat,
une étude spécifique sur le role des gourmands dans le houppier dans la résilience de chénes
pédonculés dépérissants a été entreprise dans le cadre d’un projet francais intitulé « les chénaies
atlantiques face aux changements climatiques : comprendre et agir » (Bouvier, 2010 ; Drénou et
al., 2011, 2012 ; Lemaire et Maréchal, 2011). Grace a cette étude, l'analyse de larchitecture des
houppiers a été affinée, aboutissant a la mise en place d’un nouvel outil de prévision intégrant
une nouvelle terminologie, typologie des gourmands et clé de détermination (méthode de diagnostic
ARCHI). Au total, cing morphotypes fondés sur les types de gourmands produits aprés un stress
ont été définis (sain, stressé, résilient, descente de cime et moribond) (Drénou et al., 2011, 2012).
Des travaux sont actuellement en cours pour étendre ce protocole aux autres essences forestiéres
et des résultats prometteurs ont déja été obtenus sur le Sapin pectiné (Drénou et al., 2013) et le
Douglas (Drénou et Rosa, 2014).

Afin de voir si ces différences d’architecture se traduisaient par des dynamiques de croissance
radiale différentes et de mettre en évidence les relations entre le climat passé et I'état actuel des
arbres, une étude dendroclimatologique a été entreprise sur les chénes ayant fait 'objet de nota-
tion architecturale.

MATERIEL ET METHODE

Choix des arbres et caractéristiques des peuplements

Pour I’étude « Chénaies atlantiques », 40 peuplements a dominance de Chéne pédonculé ont été
sélectionnés en région Poitou-Charentes et Pays-de-la-Loire et plus précisément dans le secteur du
Nord-Vienne - Sud-Maine-et-Loire (Bouvier, 2010). Cette région a été choisie car elle est soumise
réguliérement a des fortes contraintes hydriques (Dubreuil, 1997). C’est également dans ce secteur
que le plus fort taux de peuplements dépérissants de Chéne pédonculé a été observé en 2009-
2010 par rapport a toute la zone atlantique (Lemaire, 2014b). Enfin, les contraintes devraient encore
augmenter particulierement dans cette zone selon les différentes prédictions climatiques (source
Météo-France). Pour les chénaies (échantillonnées en foréts privées exclusivement), les critéres de
choix étaient : aucune éclaircie depuis 2003, hauteur dominante supérieure a 16 m, arbres issus
de régénération naturelle ou d’anciens taillis-sous-futaie. Parmi les différents morphotypes possibles,
seuls les trois principaux ont été retenus suite & I’échantillonnage (les autres étant trop peu
fréquents) : les arbres sains (S), les arbres moribonds (M) (pas de possibilité de récupération aprés
le stress) et les arbres résilients (R) (récupération aprés le stress) (figure 1, p. 335). Les arbres
classés sains (S) présentent une ramification des branches sommitales normale et sans mortalité
(notations effectuées en période défeuillée en 2010). Le houppier des arbres résilients (R) se carac-
térise par plus de 25 % de branches sommitales mortes ou cassées (pourcentage exprimé en
volume du houppier occupé par les branches mortes et les « vides » associés aux branches cassées)
et par un développement important de gourmands orthotropes (c’est-a-dire a développement
vertical) reproduisant la ramification normale d’un chéne. Enfin, les arbres moribonds (M) sont des
arbres avec plus de 25 % de branches sommitales mortes ou cassées, mais sans développement
de gourmands, ou alors des gourmands plagiotropes (@ développement horizontal) a ramification
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FIGURE 1 3
SCHEMATISATION DES TROIS
MORPHOTYPES DE CHENE PEDONCULE
ECHANTILLONNES POUR L’ETUDE
C: Chicots et branches mortes de diamétre
supérieur a 3 cm. Gd : Gourmands. Pour les
résilients, Gd orthotrophes vigoureux a plus <=
de 50 % de leffectif total des gourmands, T,,’
souvent hiérarchisés entre eux et reformant 2
la cime. Pour les moribonds, Gd agéotropes  §
a plus de 50 % de leffectif total des gour- 5
mands avec trés peu de gourmands ortho- =
trophes ou plagiotrophes et une mortalité
importante (modifié d’aprés Bouvier, 2010).

appauvrie et des gourmands agéotropes (sans direction particuliére de développement et a trés
faible croissance primaire et secondaire) (Drénou et al., 2011).

Parmi les 40 chénaies, 23 ont fait 'objet de carottages en 2010 (3 un niveau entre 0,5 et 1,30 m
du sol). Dans chaque peuplement, la présence de plusieurs types d’arbres a été recherchée de
facon a minimiser les effets des conditions stationnelle et sylvicole sur la croissance radiale.
Lobjectif de 'étude présentée ici étant d’analyser la réponse moyenne au climat des trois morpho-
types a l'échelle régionale, nous n'avons retenu que les peuplements présentant des conditions
de croissance (climat, sol, pH, réserve utile maximale en eau...) et de gestion (dge, hauteur, surface
terriére...) comparables. Ainsi, parmi les 23 peuplements et 127 arbres carottés (43 M, 63 R et
21 S) pour létude initiale, I'analyse dendroclimatique a été menée sur 94 arbres (33 M, 44 R
et 17 S) issus de 16 peuplements (3 a 10 arbres dominants par peuplement) (figure 2, p. 337 et
tableau I, p. 336). Pour 3 peuplements, les 3 types étaient présents en méme temps; 2 types
sur 3 étaient présents pour 10 peuplements (essentiellement M et R). Enfin, pour les trois derniers
peuplements, seul un type était présent par peuplement (R ou S).

Méme si I'échantillonnage global peut paraitre faible (moins de 100 arbres) au regard d’autres
études régionales menées sur le Chéne (Lebourgeois, 2006 ; Mérian et al., 2014 ; Mérian et al.,
2011), la stratégie adoptée (3 a 10 arbres par site x nombre de sites supérieur a 10) minimise les
biais d’estimation des relations cerne-climat et assure l'assise statistique des résultats (Mérian,
2013 ; Mérian et Lebourgeois, 2013 ; Mérian et al., 2013a). Cependant, afin d’éviter les biais statis-
tiques liés aux différences du nombre d’arbres par strate (44, 33, 17), les corrélations cerne-climat
ont été corrigées selon la méthode proposée par Mérian et al. (2013b).
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FIGURE 2 LOCALISATION DES 16 PEUPLEMENTS DE CHENE PEDONCULE ECHANTILLONNES
DANS LES REGIONS PAYS-DE-LA-LOIRE ET POITOU-CHARENTES (RONDS GRIS)
ET DES 14 STATIONS METEOROLOGIQUES (CROIX) DU RESEAU METEO-FRANCE
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Mesure des cernes, interdatation et caractéristiques des séries chronologiques

Aprés préparation, les carottes ont été mesurées sur une plateforme de mesure comprenant un
banc manuel (Lintab), un stéréomicroscope (Leica) et un ordinateur équipé du logiciel TSAPWIN.
Pour chaque cerne, la largeur du bois initial et du bois final a été mesurée séparément. Aprés les
mesures, les séries de largeurs de cerne (cerne complet, bois initial et bois final) ont été interda-
tées (période 1950-2009) a l'aide d’années caractéristiques. Ces derniéres témoignent de la réponse
des arbres aux conditions climatiques exceptionnelles (sécheresse, froid) (Lebourgeois, 2006 ;
Lebourgeois et al., 2003 ; Mérian, 2012 ; Mérian et al., 2014) et sont donc utilisées pour vérifier
le bon calage temporel des données de croissance. Pour l'interdatation, les années de croissances
extrémes (ou années caractéristiques) correspondent aux années pour lesquelles au moins 75 %
des arbres présentent le méme signe de changement : cerne de l'année n au moins 10 % plus
large ou plus fin que celui de 'année n — 1. Les années caractéristiques ont été calculées pour
chaque type de notation ARCHI (S, R, M) et chaque indicateur de croissance (CC: cerne complet,
Bl : bois initial et BF : bois final).

Par la suite, les procédures classiques de dendroclimatologie ont été appliquées pour I’étude du
déterminisme climatique de la croissance radiale (période 1950-2009) (Mérian, 2012). Une double
standardisation a été appliquée aux 94 séries individuelles afin de retirer les signaux non liés au
climat. Enfin, les chronologies standardisées ont é&té moyennées par double pondération afin d’ob-
tenir une chronologie moyenne par type ARCHI (S, R, M) pour les trois indicateurs de croissance
(CC, BI et BF), soit 9 chronologies moyennes. Différentes statistiques ont été calculées afin de
caractériser la qualité et la force du signal climatique contenues dans les séries de croissance
ayant servi a construire les chronologies moyennes : sensibilité moyenne (SM), autocorrélation
d’ordre 1 (AR1), corrélation entre les séries (Rbar) et signal commun de la population (expressed
population signal, EPS) (Lebourgeois et Mérian, 2012). Plus la valeur de SM est élevée et plus la
réactivité aux conditions climatiques interannuelles est forte. Pour AR1, plus sa valeur est élevée
et plus la croissance de 'année en cours dépend de celle de 'année précédente. Pour Rbar et
EPS, des valeurs élevées témoignent d’un signal climatique commun fort entre les séries de cernes
(tableau I, p. 336).
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Caractéristiques climatiques de la région étudiée et tendances sur la période 1950-2009

Les données climatiques des 10 stations pluviométriques et des 4 stations thermiques disponibles
dans la région étudiée ont été extraites de la base Météo-France (figure 2, p. 337). En climatologie,
on sait qu’il existe une trés forte similitude entre des régions géographiquement proches surtout
si celles-ci sont en plaine (comme cest le cas ici). Ainsi, I'analyse des séries climatiques a montré
une trés forte cohérence spatiale du signal interannuel. On peut citer, par exemple, une corrélation
(r?) supérieure a 0,9 entre les températures mensuelles observées a Saumur et Niort (période 1950-
2009). Compte tenu de cette trés forte cohérence et pour correspondre au niveau régional d’ana-
lyse de la croissance radiale, nous avons moyenné les données issues de ces différentes stations
pour définir les 24 séries climatiques régionales mensuelles utilisées dans la suite de l'analyse.

Lanalyse des données thermiques montrent que le climat s’est fortement réchauffé entre 1950 et
2009 (figure 3, p. 339). En considérant les deux périodes 1951-1980 et 1981-2009, on observe un
réchauffement variant de + 0,45 °C en septembre a + 1,32 °C en ao(it pour une moyenne de
+ 0,89 °C. Les températures annuelle et estivale (juin-juillet-ao(it) ont ainsi évolué respectivement
de 11,3 °C a 12,2 °C et de 18 °C a 19,3 °C entre les deux périodes. Le régime pluviométrique est
resté a peu prés constant (720 a 740 mmj/an) avec cependant une tendance a des pluies plus
abondantes au printemps (avril) et en automne (octobre) (environ + 20 mm) et une réduction en

fin d’été (aolt et septembre, — 5 a — 10 mm) (figure 3, p. 339).

Modélisation du bilan hydrique et analyse des relations cerne-climat

Pour cette étude, nous avons caractérisé les contraintes régionales en eau a partir du calcul du
bilan hydrique développé par Thornthwaite et Mather (1955). C’est un calcul simple, ne nécessi-
tant pas de données complexes, et applicable a des larges échelles spatiales. Il a déja été utilisé
en dendroclimatologie (Lebourgeois et al., 2013) ou pour appréhender la niche écologique des
espéces forestiéres (Piedallu et al., 2013). Ce calcul a utilisé :

— les 12 séries mensuelles de précipitation (P en mm),

— les 12 séries d’évapotranspiration potentielle (ETP en mm calculée ici selon la méthode
de Turc) (Lebourgeois et Piedallu, 2005),

— la valeur moyenne de réserve utile maximale en eau du sol calculée dans les peuplements
échantillonnés (RUM de 120 mm).

Lévolution mensuelle du contenu en eau du sol (CES) dépend des fluctuations des précipita-
tions (P) et de I'évapotranspiration potentielle (ETP). Quand la demande évapotranspirative est
supérieure aux précipitations, la demande en eau est suppléée par la réserve en eau du sol. Cette
compensation par le sol se traduit par une diminution de son contenu en eau selon une courbe
de forme exponentielle décroissante. évapotranspiration réelle (ETR) est définie comme la somme
de l'eau qui peut étre évaporée et transpirée selon le niveau de la disponibilité du sol. CETR est
inférieure a 'ETP quand la somme de 'eau restant dans le sol diminue. Un surplus d’eau appa-
rait (SA) quand P dépasse les variations de 'ETP et de CES. Un déficit hydrique (DH) apparait
quand la demande évapotranspirative n'est pas satisfaite par la quantité d’eau disponible. Pour
un mois donné t, I'évolution du contenu en eau du sol (CES) est donc fondée sur les différences
entre P et ETP selon le principe suivant :

* Si P,= ETP;, alors * SiP, <ETP, alors
CES; = minimum (CES;_, + P, — ETPF, ; RUM) CES, = CES,_, x exp P, —ETP,
ETR, = ETP, RUM
DH, =ETP, —ETR, =0 ETR, =P, - (CES, - CES,_,)
SA, =P, —ETP, - (CES, - CES,_,) DH, =ETP, —ETR,
SA, =0
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FIGURE 3 CARACTERISTIQUES CLIMATIQUES REGIONALES

[A] : Climatogramme pour 2 périodes de référence (1951-1980 et 1981-2009). P et T = cumul et moyenne
annuels.

[B] : Tendances d’évolution des précipitations (traits pleins) et de la température moyenne estivales (juin,
juillet, aolt, ronds blancs). Les moyennes ont été calculées a partir des 10 stations pluviométriques et
4 stations thermiques disponibles dans la région échantillonnée (Source Météo-France).

90 45

80 1A blanc: 1951-1980 L 40
_ i gris/noir: 1981-2009 .
E o 1 F35 &
£ 70 =
S 60 F30 g
s £
g 5] e
5 4 g
5 301 153
s ] g
2 201 Lo §
E | [

10 A r5

o + 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 + O

Jan Fév  Mars  Avril Mai Juin Juil Aolit  Sept  Oct Nov  Déc

400 25
B +0,41°C / 10 ans [
r2 = 0,337 (p ¢ 0,001)

350 7

AT [ 20
300 i YA T Ay ... I S o & Ty = d » I

250 L 15

AN NIVET. ey .
ERAVAY! V/“\SVA¥

o} T T T T 70
1950 1955 1960 1965 1970 1975 1980 1985 1990 1995 2000 2005 2010

Précipitations estivales (mm)

100

Température estivales (°C)

50 7

Les corrélations entre les 9 chronologies « régionales » (S, R, M et CC, BI, BF) et les données
climatiques ont été calculées par la technique des corrélations bootstrapped sur la période 1950-
2009 (Mérian, 2012). Les paramétres climatiques mensuels ont été considérés selon 'année biolo-
gique, c’est-a-dire de novembre de l'année n — 1 a octobre de I'année n. Les analyses ont été
menées en utilisant 12 variables de bilan hydrique et 12 variables de température moyenne. Pour
les variables de bilan hydrique, c’est le surplus d’eau (la pluie excédentaire quand la réserve en
eau du sol est totalement remplie, SA en mm) qui a été utilisé pour les mois de novembre a avril
et le déficit hydrique (DH en mm) de mai a octobre (Lebourgeois et al., 2013).
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RESULTATS

Aspect des houppiers, croissance des chénaies et sécheresse

Sur la période 1950-2009, les trois morphotypes ont présenté une décroissance des largeurs de
cernes entre 0,16 et 0,20 mm par décennie, décroissance normale attribuée a l'effet de l'age
(figure 4A, ci-dessous).

FIGURE 4 VARIATION DE LA LARGEUR MOYENNE DES CERNES (en mm)
SELON LE TYPE ARCHI ET RELATION AVEC LE DEFICIT HYDRIQUE ESTIVAL

Sur le graphe A, seules les dates pour lesquelles au moins 5 arbres étaient disponibles ont été prises en
compte (période présentée 1950-2009).

Le graphe B présente les droites et les équations des régressions linéaires entre les largeurs de cernes et la
date pour chaque type ARCHI.

Le graphe C donne les déficits hydriques estivaux (cumul juin, juillet et aolt) par année (voir texte pour les
explications). Les zones en gris indiquent les périodes avec des déficits hydriques supérieurs a la moyenne
1950-2009 (145 mm). Les fléches sur le graphe A indiquent les sécheresses des années 1976, 1989, 1990,
1996 et 2003. Pour ces années, les déficits hydriques ont été respectivement de 274, 215, 232, 216, 186 mm.

5 ——
4
3 -
2 ““‘**»—“;,,__“; S.. LC=-0,0168 (Date) + 35,77 12 = 0,167
1] TTtee-o R.. LC=-0,0101 (Date) + 40,03 1? = 0,417

M ... LC =-0,0202 (Date) + 41,59 r* = 0,554

o]

5,0 7

1930 1950 1970 1990 2010

Largeurs des cernes (mm)
w
o
1
]

1,0 4 —O— Moribond (33) - AR o Y

—O0—Résilient (44)
—e—Sain (17) T TT T T

’1945 1930 1935 1§6o 1565 1§7o 1575 1§80 1585 1990 1995 2000 2605 2010
0 L L L L L L L L L L L L

50

100 -

TN !‘ A A A |

250 -

Déficit hydrique estival (mm)

300

340 Rev. For. Fr. LXVII - 4-2015



Biologie et écologie

On observe également des niveaux de croissance moyenne différents sur toute la période. Ainsi,
par rapport aux arbres moribonds (M), la croissance des arbres sains (S) et résilients (R) a été
supérieure respectivement de + 53 % et + 35 % ; I'écart étant de + 14 % entre S et R (tableau |,
p. 336). La encore, une partie de ces différences peut étre attribuable a 'effet de I'age. Si la discri-
mination des niveaux de croissance selon I'état sanitaire relevé en 2010 apparait trés ancienne,
on observe cependant une séparation de plus en plus nette et systématique au cours du temps,
notamment aprés 1976 et 1989-1990 (figure 4B, p. 340). Sur la période récente (2000-2009), la
croissance des arbres M a ainsi été d’a peine 1 mm/an alors que celle des arbres S est restée
supérieure a 2 mm/an (1,7 mm/an pour les arbres R).

Entre 1950 et 2009, le déficit hydrique a été de 145 mm en moyenne mais est apparu nettement
supérieur pour certaines périodes (figure 4C, p. 340) : 1959-1962 (moyenne : 185 mm), 1974-1976
(220 mm), 1989-1991 (212 mm), 1995-1998 (194 mm) et 2003-2006 (198 mm). Il apparait égale-
ment que 6 des 10 années les plus séches (206 a 272 mm ; moyenne 227 mm) ont été observées
depuis 1989, l'année la plus séche, 1976, étant hors de cette période (274 mm). La discrimination
des courbes observées depuis les derniéres décennies semble donc trouver une partie d’explica-
tion dans les sécheresses et leur récurrence.

Si on considére les évolutions relatives de croissance sur la période 2003-2009, par rapport a la
période de référence 1993-2002 (figure 5, ci-dessous), on constate que, pour les années 2004 a
2006 trés séches, les baisses de croissance ont été fortes et comparables pour tous les arbres
(- 30 3 - 50 %).

FIGURE 5 RESISTANCE ET RESILIEN(;E DES ARBRES SELON LEUR NOTATION ARCHI
SUITE A LA SECHERESSE DE 2003

La valeur entre parenthéses correspond a la largeur moyenne du cerne complet sur la période 1993-2002
(LCm en mm).

Pour chaque année (LCa), la variation relative a été calculée comme suit: VR % = [(LCa-LCm) / LCm] x 100.
Le graphique du haut présente le déficit hydrique estival (DH) (cumul de juin, juillet et aoit en mm).
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Le retour a des conditions plus favorables (années trés humides 2007 et 2008) s’est traduit par
une récupération rapide de tous les arbres. Cependant, alors que les arbres moribonds ont tout
juste récupéré le niveau d’avant crise, les arbres sains et surtout résilients ont vu leur croissance
augmenter fortement. Ainsi, pour les résilients, la croissance 2007 et 2008 a été supérieure de
30 % par rapport au niveau moyen d’avant sécheresses. En 2009, alors que le déficit hydrique a
été du méme ordre que celui observé en 2003, les arbres résilients ont maintenu un niveau de
croissance plus haut que les arbres sains ou moribonds.

Sensibilité au climat moyen : importance du bilan hydrique estival

Lanalyse des statistiques des séries suggére une sensibilité au climat plus forte des arbres mori-
bonds par rapport aux arbres sains et résilients (valeurs plus élevées de sensibilité moyenne) et
un moindre effet des conditions climatiques précédentes sur la mise en place du cerne annuel
(plus faibles valeurs d’autocorrélation AR1) (tableau I, p. 336). Les constatations sont les mémes
entre les deux compartiments anatomiques avec un signal plus marqué mais des arriére-effets
moindres pour le bois final par rapport au bois initial.

Lanalyse des relations cerne-climat montre que, dans le contexte étudié, la mise en place du cerne
dépend quasiment exclusivement des conditions hydriques, les températures ne jouant qu’un role
mineur (figure 6, p. 343). Ainsi, pour tous les arbres, ce sont les bonnes conditions en décembre
et en avril qui favorisent la mise en place d’un cerne large (coefficients de corrélation positifs avec
le surplus d’eau) alors que les déficits hydriques en juin et juillet réduisent fortement ce dernier
(corrélations négatives). Des différences notables apparaissent également entre les trois types
d’arbres. Ainsi, pour les arbres sains, les conditions de décembre modulent plus fortement la crois-
sance que pour les autres arbres et le déficit hydrique estival joue un moindre réle (figure 6,
p. 343). En revanche, la mise en place du cerne est également positivement influencée par les
bonnes conditions en eau au mois de mars. Pour les arbres résilients et moribonds, le role du
déficit hydrique estival (juin et juillet) augmente avec également une forte réponse aux conditions
du mois de mai.

Pour les trois morphotypes, les corrélations observées avec le bois final sont trés proches de celles
observées pour le cerne complet (figure 6, p. 343). Pour le bois initial, la réponse au climat est
plus faible et les déficits hydriques estivaux influencent négativement la mise en place du bois
initial seulement pour les arbres moribonds.

Si le déficit hydrique estival semble avoir toujours joué le méme rdle pour expliquer le détermi-
nisme climatique de la croissance des arbres moribonds (r » 0,30) (figure 7, p. 344), 'importance
de la sécheresse a augmenté au cours du temps pour les arbres résilients et sains. Ainsi, sur
la période récente 1981-2009, le déficit hydrique estival a expliqué a lui seul entre 25 % et 30 %
de la variabilité de la croissance alors gu’il en expliquait moins de 20 % et moins de 10 % sur la
période précédente pour respectivement les arbres R et S.
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FIGURE 6 CORRELATIONS ENTRE LES 24 PARAMETRES CLIMATIQUES CONSIDERES
SUR LA PERIODE 1950-2009 ET LES INDICES DE CROISSANCE DES ARBRES
SELON LE TYPE ARCHI ET LE COMPARTIMENT ANATOMIQUE CONSIDERE

La taille des symboles est proportionnelle a la valeur du coefficient de corrélation boostrapped. Seuls les
coefficients significatifs au seuil de 5 % ont été considérés. Les mois en majuscules correspondent a I'année

précédente. Voir texte pour les explications du calcul du surplus d’eau et du déficit hydrique (modéle de bilan
hydrique de Thornthwaite et Mather, 1955).
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DISCUSSION

Réle clé des déficits hydriques estivaux pour la croissance du Chéne pédonculé

Les résultats de cette étude confirment importance des pluies hors saison de végétation (effet
positif en hiver) et du déficit hydrique estival (effet négatif) pour la croissance des chénaies sur
la fagade océanique (Lebourgeois, 2006 ; Lebourgeois et al., 2003 ; Mérian et al., 2014 ; Mérian
et al., 2011). Dans ce contexte non limité thermiquement, et sur des sols dont l'alimentation en
eau est moyenne (réserve utile en eau du sol de 120 mm sur 8o a 100 cm), ce sont bien les condi-
tions hydriques qui gouvernent la croissance et I'état sanitaire des arbres. Hors saison de végéta-
tion, des processus complexes de mobilisation de réserves carbonées, de croissance racinaire...
sont souvent évoqués pour expliquer ces corrélations. Pour la période estivale, de nombreuses
études écophysiologiques ont montré que des stress hydriques marqués réduisent, par exemple,
la turgescence cellulaire dans les feuilles et augmentent le taux d’embolie dans le xyléme (Cochard
et Delzon, 2013), ce qui conduit & une baisse générale de l'activité photosynthétique et de la crois-
sance. Cette étude confirme également la réponse climatique forte et similaire entre bois final et
cerne complet alors que le bois initial se révéle moins déterminé climatiquement.
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FIGURE 7 RELATION ENTRE LES VARIATIONS D’INDICE DE CROISSANCE
3 (IC POUR LE CERNE COMPLET SANS UNITE, RONDS)
ET CELLES DU DEFICIT HYDRIQUE ESTIVAL (DH CUMULE DE JUIN ET JUILLET EN MM, TRAIT PLEIN)
SUR LA PERIODE 1950-2009 POUR CHAQUE TYPE ARCHI

Pour chaque cas, la régression linéaire entre IC et DH)) est donnée pour la période entiére 1950-2009 (en haut)
ainsi que les coefficients de corrélation pour la période ancienne 1950-1980 et récente 1981-2009 (en bas)
(voir texte pour les explications).
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On sait que la survie d’un arbre dépend fortement de son efficacité a assurer la conduction hydrau-
lique (Levanic et al., 2011 ; Tulik, 2014 ; Tyree, 2003 ; Tyree et Ewers, 1991 ; Urli et al., 2013). Les
vaisseaux du bois initial jouant un rdle crucial dans cette conduction, il est essentiel de maintenir
au mieux lintégrité de ce compartiment anatomique. Ainsi, alors que la proportion de bois initial
dans le cerne varie de 15 a 25 % pour ces cernes larges (de plus de 6 mm a 2,5 mm), elle monte
jusqu’a 40 a 60 % pour les cernes les plus fins (< 1,5 mm) (données non montrées ici), largeurs
qui correspondent pour les chénaies étudiées aux années de trés fortes sécheresses. Par exemple,
pour les années 2004-2005, le bois initial a représenté environ 37 % pour les arbres sains mais
plus de 50 % pour les arbres résilients et moribonds qui semblent donc avoir « essayé de main-
tenir au mieux » le transport de I’eau. Ces observations vont dans le méme sens que les travaux
récents menés en Pologne par Tulik (2014) sur I'anatomie du bois de chénes pédonculés sains,
dépérissants et morts. Cet auteur montre que les arbres dépérissants ont beaucoup moins de vais-
seaux de bois initial que les arbres sains (2-8 contre 15-20 ; période 1998-2007) et que les vais-
seaux sont nettement plus petits (0,25-0,30 contre 0,40 mm). Pour les arbres dépérissants, il
observe également une fréquence supérieure de vaisseaux bouchés (tyloses). A partir de ces obser-
vations, il estime que la conduction hydraulique est réduite de 4 a 7 fois chez les arbres dépéris-
sants par rapport aux arbres en bonne santé.

Le diagnostic ARCHI : un révélateur des crises climatiques passées
et de la sensibilité a la sécheresse estivale

La méthode de diagnostic ARCHI a été mise au point de fagcon a fournir aux gestionnaires un outil
décisionnel le plus simple possible permettant de faire une analyse sanitaire des peuplements et
d’en tirer des enseignements quant aux interventions a préconiser (Drénou et al., 2011, 2012).
lanalyse couplée du diagnostic sanitaire (effectué en 2010) et de la dynamique d’accroissement
des arbres depuis les années 1950 montre clairement que I’état sanitaire actuel révéle des pertes
de vitalité anciennes en grande partie liées a des sécheresses extrémes passées. Ainsi 'lannée 1976
avec un déficit hydrique estival prés du double de la normale (+ 9o %) parait étre une année char-
niére avec une amplification de la discrimination des courbes de croissance. Moins de 20 ans aprés
cette premiére crise, les sécheresses aussi exceptionnelles des années 1989 et 1990 (+ 50 a + 60 %
de déficit par rapport a la normale) ont redonné un coup de frein a la croissance. Les sécheresses
suivantes (1996, 2003, 2004) ont « enfoncé le clou » en empéchant les arbres moribonds de récu-
pérer des niveaux de croissance suffisants pour refaire un houppier fonctionnel. Comme ce qui
avait été observé pour les dépérissements du Sapin dans les Vosges et le Jura (Becker, 1985, 1987 ;
Bert et Becker, 1990 ; Lebourgeois et al., 1993 ; Lévy et Becker, 1987) ou des chénaies en plaine
(Becker, 1984 ; Becker et Lévy, 1982, 1983 ; Lévy et al., 1994) a la fin des années 1980, les années
extrémes et leur répétition sont bien les facteurs déclenchant des pertes de croissance et les nota-
tions d’état des houppiers révélent bien des stress du passé qui peuvent remonter jusqu’a 20 ou
30 ans. Pour les arbres résilients et sains, la croissance est aussi fortement stoppée en cas de
stress extrémes mais le niveau de croissance reste supérieur. Uanalyse climatique confirme cette
plus grande sensibilité des arbres actuellement moribonds aux sécheresses estivales qui ont toujours
joué un role majeur pour leur croissance en influencant a la fois la mise en place du bois initial
et celle du bois final. Pour les arbres sains, I'importance du déficit hydrique est moindre mais il
apparait que le rdle de celui-ci augmente significativement depuis les derniéres années avec un
déterminisme de la mise en place du cerne qui devient aussi « bilan hydrique-dépendant ». Cette
modification de la réponse des arbres au cours du temps a déja été observée dans de nombreux
contextes a travers I'Europe (Lebourgeois et Mérian, 2011) et souvent interprétée comme une homo-
généisation de la réponse des écosystémes a l'laugmentation des contraintes environnementales.

Les peuplements ont été soigneusement sélectionnés de facon a minimiser les différences quant
aux conditions écologiques et sylvicoles dont on sait qu’elles peuvent fortement moduler la réponse
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entre les arbres. absence de coupes sanitaires aprés 2003 dans tous les peuplements retenus
permet d’analyser leur récupération sans introduire un biais d’interprétation lié aux conséquences
de réduction de surface terriére post-sécheresse. Ainsi, selon les définitions données par Lloret et
al. (2011), on peut conclure que sur la période 2003-2009 les arbres ont présenté la méme résis-
tance (capacité a maintenir un niveau de croissance pendant un stress). Concernant la résilience,
les arbres qualifiés de résilients d’un point de vue architectural sont apparus également résilients
du point de vue de la croissance avec une capacité a récupérer le niveau d’accroissement d’avant
crise voire de présenter un niveau supérieur. Le diagnostic visuel mis en place depuis 2011 est
donc en bonne adéquation avec les dynamiques d’accroissement radial. Les arbres moribonds sont
des arbres poussant trés peu (moins de 1,5 mm sur le rayon) depuis de nombreuses années et
dont la résilience (en termes de croissance) est moindre que les autres types architecturaux. Les
résilients sont capables de récupérer plus fortement aprés une crise et donc de mettre en place
un houppier fonctionnel.

Dans les prochaines années, il est fort probable que le réchauffement continue, soumettant les
chénaies a des évolutions climatiques encore jamais égalées sur des périodes si courtes. Ainsi, il
est essentiel pour le gestionnaire de disposer d’outils opérationnels pour diagnostiquer les problémes
et minimiser les contraintes. Des études récentes ont clairement montré que la diversité génétique
des chénes était trés importante (Kremer et al., 2002). A la suite de ces travaux, il est apparu
gu’une meilleure connaissance de leur diversité permettrait, a travers la sélection des individus les
plus résistants et résilients, de préparer au mieux les chénaies a ces changements. Dans notre
étude, les arbres sains sont apparus un peu plus jeunes que les arbres résilients ou moribonds.
Cependant, les différences sont faibles et ne semblent pas pouvoir expliquer a elles seules les
différences de comportement. Les arbres ayant été échantillonnés dans les mémes peuplements,
des différences de conditions stationnelles ou de gestion ne semblent pas non plus expliquer les
comportements différentiels. La capacité de stockage d’amidon étant un facteur important dans la
résistance au stress (Michelot et al., 2012), il serait important de mener de telles études dans les
chénaies océaniques de facon a mieux comprendre les relations entre la croissance, I'architecture
des arbres et les réserves carbonées. Les peuplements échantillonnés présentent une surface terriére
assez élevée, autour de 25 m?/ha. Sachant qu’une surface terriére trop élevée rend plus sensibles
les peuplements forestiers aux sécheresses (Lebourgeois et al., 2014 ; Trouvé et al., 2014), une des
adaptations possibles pour le gestionnaire est de mettre en place une sylviculture plus dynamique,
sylviculture par ailleurs trés favorable pour la production de bois de qualité de Chéne pédonculé.
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CARACTERISATION DE LA CROISSANCE DES CHENRIES PEDONCULEES ATLANTIOUES DEPERISSANTES: EFFETS DES
SECHERESSES ET RELATION AVEC L'ARCHITECTURE DES HOUPPIERS [Résumé)

Les relations entre l'architecture des houppiers (arbres sains, résilients, moribonds ; protocole ARCHI), la crois-
sance radiale et le climat (période 1950-2009) ont été étudiées sur 94 chénes pédonculés (Quercus robur L.)
échantillonnés dans I'Ouest de la France dans les mémes conditions stationnelles (sol acide a réserve en eau
du sol de 120 mm) et sylvicoles (H, = 24 m; G = 25 m?/ha; pas d’éclaircie depuis 2003). Si la discrimina-
tion des niveaux de croissance selon I'architecture des houppiers relevée en 2010 apparait ancienne, les courbes
d’accroissement se sont séparées de plus en plus nettement et systématiquement au cours du temps et notam-
ment aprés les sécheresses de 1976 et de 1989-1990. L'analyse des relations cerne-climat montre que des
pluies abondantes en décembre et en avril favorisent la mise en place d’un cerne large alors que les déficits
hydriques en juin et juillet réduisent fortement ce dernier, le role du déficit hydrique estival étant d’autant plus
important que le houppier est dégradé. La comparaison des réponses sur la période 1950-1980 et 1981-2009
montre que les arbres moribonds ont toujours été particulierement sensibles au déficit hydrique estival et prin-
tanier (de mai a juillet) alors que, pour les arbres sains et résilients, la sensibilité a la sécheresse estivale a
fortement augmenté sur la période récente suggérant une homogénéisation de la réponse des chénaies a l'aug-
mentation des contraintes environnementales (sécheresses de plus en plus fréquentes). Sur la période 2003-
2009, les trois morphotypes ont présenté la méme résistance (C'est-a-dire la capacité a maintenir un niveau
de croissance pendant un stress). Concernant la résilience, les arbres qualifiés de résilients d’un point de vue
architectural sont apparus également résilients du point de vue de la croissance, avec une capacité a récu-
pérer le niveau d’accroissement d’avant la crise, voire de présenter un niveau supérieur.

CHARACTERISATION OF DECAYING ATLANTIC PEDUNCULATE ORK STANDS — EFFECTS OF DROUGHT AND RELATIONS WITH
CROWN ARCHITECTURE [Abstract)

The relations between crown architecture (healthy, resilient, dying trees; the ARCHI [architectural tree analysis
method] Protocol), radial growth and climate (1950-2009) were investigated on 94 pedunculate (Quercus robur L.)
oaks sampled in Western France, living in comparable site conditions (acidic soil with a 120 mm water reserves
in the subsoil)) and similarly managed (H, = 24 m; G = 25 m?/ha; no thinning since 2003). While the diffe-
rences in growth levels according to crown architecture as observed in 2010 appear to go back a long time,
the growth curves have consistently diverged more and more over time, in particular following the droughts
of 1976 and 1989-1990. An analysis of the growth ring/climate relationship shows that abundant rainfall in
December and April contributes to the formation of wider rings whereas water shortages in the summer have
a strong opposite effect and one that is intensified in the case of degraded crowns. A comparison of the
responses for the 1950-1980 and 1981-2009 periods shows that dying trees were always very susceptible to
summer and spring water shortages (from May to July), whereas for the healthy and resilient trees, suscepti-
bility to summer drought has increased very strongly in the recent period. This suggests that the response of
all oak stands to the intensification of environmental stresses (increasingly frequent drought) is becoming more
homogeneous. Over the 2003-2009 period, all three morphotypes exhibited the same resistance (i.e., the ability
to maintain a growth level while subject to a stress). Concerning resilience, the trees characterised as resilient
from an architectural standpoint also appeared resilient in terms of growth, showing an ability to return to the
pre-crisis level of growth, or even a higher level.
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