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y :" T i Les chénes pédonculés seront-ils capables de
NIEANGR LN A surmonter les stress hydriques provoqués par
24 les sécheresses attendues dans les années a
it venir ? C’est la question sur laquelle se pen-
. : \ che I'IDF dans cette étude, mettant en avant
- ; : que, selon les types de gourmands qu’il déve-
- N ) loppe, un chéne sera mieux a méme ou non de
: : : surmonter ces stress.

A

|"---
/T 1 3 France, les chénes ont subi de

S nombreuses vagues successives de dépéris-
ZE9  sement. Les plus citées correspondent aux
o) : 5 : années 1920, 1940, 1976, 1989 a 1991 et
¢ 7 / X 2003 a 2005' 2%, Avec les changements
- By~ climatiques annoncés, les inquiétudes
LR portent surtout sur le chéne pédonculé
e B\ (Quercus robur L.) qui montre une moindre
{ AOSRERRNE FS  résistance a la sécheresse que le chéne ses-
N = ) ; _ sile (Quercus petraea [MATTUS.] LIEBL.)"S.
\ SRR A : L'enjeu est économique car la France est
i NN A le premier pays producteur de chénes en
iy _ ) Europe avec 30 a 40 % de la superficie
= NG NN R européenne en pédonculé et sessile?'.

3 b4 % ] 5 Lorsqu’un arbre sain subit un dépérisse-
- SO ) ment, il s’écarte de la norme et exprime
; des symptomes qui peuvent étre observés
z : a1 Ny a différents niveaux : morphologiques,
anatomiques, physiologiques, biochimi-
S 'S ques... Parmi ces symptomes, comment
AL VSN doit étre interprétée I'apparition de gour-

mands en retrait des branches mortes ?

40 (RS < Un gourmand est une pousse qui apparait
4 . sur le tronc ou une branche a partir d'un



bourgeon resté en latence. Chez le chéne,
les bourgeons latents a 1’origine des gour-
mands sont tous de nature proventive'®°.
A l'origine, « gourmand » est un terme
d’arboriculture fruitiére servant a désigner
une pousse infertile dont le développe-
ment « épuise » les branches a fruits. Ce
terme a donc dés le départ une connota-
tion négative. Méme appréciation de la
part des forestiers puisque la grande majo-
rité des défauts du bois dépréciant la qua-
lité des grumes sont attribués aux gour-
mands. Pour le biologiste, un gourmand
est tantoOt une « pousse d’agonie »'> 8, tan-
tot une « structure de secours »'% 1725,

L'objectif de l'étude est de mieux com-
prendre les rdles joués par les gourmands
dans la réaction des chénes pédonculés
aprés un dépérissement.

Les travaux présentés ont été réalisés
dans le cadre d'un projet francais inti-
tulé « Les chénaies atlantiques face aux
changements climatiques : comprendre
et agir »?*3 14, Ce projet concerne toutes
les régions situées sur la facade atlantique
francaise, depuis la Normandie jusqu’en
Midi-Pyrénées.

LES PEUPLEMENTS
ET LES ARBRES ETUDIES

Nous avons choisi d’analyser des chénes
pédonculés soumis a des conditions cli-
matiques difficiles. En France, la zone at-
lantique comprise dans le triangle Angers-
Tours-Poitiers et ses bordures, avec un
P-ETP moyen inférieur a 250 mm (diffé-
rence entre les précipitations annuelles et
I’évapotranspiration) et une température
maximale moyenne entre juin et aoft su-
périeure ou égale a 24 °C (normale clima-

tique trentenaire 1961-1990), répondait a
cette exigence.

Dans un premier temps, toutes les foréts
privées de chénes réparties sur un maillage
systématique de 2 km de c6té ont été inven-
toriées, visitées et sélectionnées lorsqu’elles
répondaient aux critéres suivants : aucune
éclaircie depuis 2003 (afin de limiter la
présence de gourmands due a une forte ex-
position lumineuse), hauteur dominante
supérieure a 16 metres (stations favorables
au chéne), dominance de chénes sessiles
et pédonculés en futaies issues de régéné-
ration naturelle ou d’anciens taillis sous
futaies. Trente-six placettes ont finalement
été retenues : deux dans la Sarthe, cing en
Maine-et-Loire, deux dans les Deux-Sévres
et vingt-sept dans la Vienne. Les surfa-
ces terriéres totales, comprises entre 15 et
55 m?/ha étaient globalement trés élevées
(moyenne supérieure a 25 m?/ha).

Les arbres choisis correspondaient aux
dix premiers chénes pédonculés domi-
nants ou codominants observés a partir
du centre de chaque placette. En tout,
345 arbres ont été étudiés en 2010 en pé-
riode défeuillée. Leur hauteur moyenne
par placette variait de 16,29 a 29,39 me-
tres et leur diametre était compris entre
16 et 85 cm. A noter que quatre chénes
abattus dans la Sarthe lors d'une exploita-
tion forestiere ont permis de prélever dans
le houppier une vingtaine de branches et
autant de gourmands afin de réaliser des
observations fines.

NATURE DES OBSERVATIONS

Du fait de leur apparition tardive, les
gourmands conservent pendant long-
temps (15 ans environ) une écorce d’as-
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Dessins originaux : Ch. Drénou.

Figure 1 — Distinction morphologique entre la dynamique de mise en place d’une branche (schémas du

haut) et celui d’'un gourmand (schémas du bas).

pect plus jeune que celle de leur struc-
ture porteuse et se différencient ainsi des
branches. Par ailleurs, a l’aisselle d’une
branche, on discerne une ride d’écorce
plissée, et sous la branche se différencie
une faible déformation appelée « col »
de la branche. Les gourmands, eux, sont
reconnaissables par l'empattement ca-
ractéristique qu’ils forment a leur base et
qui révele une insertion superficielle et
fragile (figure 1).

La direction générale de croissance des
gourmands permet de distinguer trois ty-

pes de gourmands. Notons que la direc-
tion de croissance des gourmands est in-
dépendante de celle de I'axe qui les porte.

Les gourmands orthotropes (du grec
« orthos » : droit et de « tropos » : direction)
ont une direction de croissance verticale
et reproduisent l'architecture de jeunes
chénes (figure 2). Il y a a leur niveau réap-
parition de caractéres juvéniles : polycy-
clisme (plusieurs pousses au cours de la
méme saison), absence de floraison, forte
croissance en longueur et en épaisseur,
feuilles larges...
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Les gourmands plagiotropes (du grec
« plagios » : oblique) ont une direction de
croissance horizontale a oblique et repro-
duisent l'architecture de jeunes branches
(figure 3). On y retrouve également des ca-
racteres juvéniles, notamment un feuilla-
ge souvent marcescent.

Les gourmands agéotropes (du grec « a » :
sans, « géo » : terre et « tropos » : direction)
sont sans direction de croissance privilé-
giée et peuvent méme pousser « la téte en
bas » (figure 4). IIs présentent des carac-
téres morphologiques de vieillesse : axes
gréles, de petites dimensions (hauteur

Figure 2 — Exemple
de gourmands orthotropes.

Dessin original : Ch. Drénou.

Figure 3 — Exemple
de gourmands plagiotropes.

Dessin original : Ch. Drénou.
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inférieure a 30 cm), a ramification ap-
pauvrie, sans polycyclisme et a floraison
précoce possible (dés la troisieme année).
Contrairement aux gourmands orthotro-
pes et plagiotropes dont la durée de vie est
illimitée, les gourmands agéotropes dé-
passent rarement cinq années d’existence.
IIs meurent et se renouvellent aux mémes
points d’insertion, ce qui finit par engen-
drer des bouquets de pousses agéotropes
caractéristiques.

Selon la nature des gourmands observés et

la présence de branches sommitales mor-

tes de plus de 3 cm de diameétre, les chénes

ont été classés selon cinq morphotypes :

e le type I : absence de gourmands dans
le houppier fonctionnel (exposé a la

lumiére), taux de branches sommitales
mortes inférieur a 25 % (figure 5) ;

le type II : présence de gourmands or-
thotropes vivants dans le houppier
fonctionnel, taux de branches sommita-
les mortes supérieur a 25 % (figure 6) ;
le type III : absence de gourmands dans
le houppier fonctionnel, mais présence
de gourmands plagiotropes en dessous
formant un deuxiéme houppier em-
boité sous le premier, taux de branches
sommitales mortes supérieur a 25 % (fi-
gure 7) ;

le type IV : présence de gourmands
majoritairement agéotropes répartis
de facon diffuse dans tout le houppier,
taux de branches sommitales mortes su-
périeur a 25 % (figure 8) ;

Figure 4 — Exemple
de gourmands agéotropes.

Dessin original : Ch. Drénou.
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Dessin original : Ch. Drénou.

L

Dessin original : Ch. Drénou.

J

Figure 5 — Schéma d’un chéne pédonculé de type
morphologique 1.

Figure 7 — Schéma d’un chéne pédonculé de type
morphologique III (les gourmands plagiotropes
sont représentés en trait gras).

Figure 6 — Schéma d’un chéne pédonculé
de type morphologique II (les gourmands
orthotropes sont représentés en trait gras).

Figure 8 — Schéma d’un chéne pédonculé
de type morphologique IV (noter les gourmands
agéotropes le long des branches).

Dessin original : Ch. Drénou.

Dessin original : Ch. Drénou.
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Dessin original : Ch. Drénou.

Figure 9 — Schéma d’un chéne pédonculé de type
morphologique V (les gourmands sont représentés
en trait gras).

e le type V : absence de gourmands or-
thotropes dans le houppier fonctionnel,
présence des trois types de gourmands
répartis de facon diffuse en dessous
mais sans formation d'un deuxiéme
houppier, taux de branches sommitales
mortes supérieur a 25 % (figure 9).

ETUDE DE LA CROISSANCE RADIALE
DES CHENES PORTANT DES
GOURMANDS ORTHOTROPES (TYPE II)
ET DES CHENES COUVERTS DE
GOURMANDS AGEOTROPES (TYPE IV)

La distribution des 345 chénes de notre
étude selon la classification précédente a
donné les résultats suivants : 56 types ],
134 types II, 17 types III, 53 types 1V,
70 types V et 15 arbres morts.

Etant donnée notre problématique, nous
avons cherché a caractériser la croissance
radiale de chacun des cinq morphoty-
pes, et en particulier celle des types II, II
et IV, car ils portent respectivement des
gourmands orthotropes, plagiotropes et
agéotropes. Cependant, seuls les types II
et IV ont été retenus. Le type I ne s’est pas
rencontré sur un nombre suffisant de peu-
plements, l'effectif du type III était trop
faible, enfin, nous avons jugé le type V
trop hétérogéne pour poursuivre nos in-
vestigations.

Afin de minimiser les effets des conditions
stationnelles (fertilité, sylviculture...) sur
la croissance radiale, nous avons choisi
d’utiliser la méthode des couples. Parmi
les 36 peuplements initiaux, 19 compre-
nant au moins un arbre de type II et un
autre de type IV ont été sélectionnés afin
de constituer 19 couples. Par couple, le
nombre d’arbres appartenant a un type (II
ou IV) variaitde 1 a 7. Au total, 48 types II
et 42 types IV répartis entre les 19 couples
ont été retenus. Tous les arbres ont été
choisis dans la strate dominante et dans
la méme classe d’ages (80 a 100 ans selon
les couples).

L'analyse des cernes s’est faite sur des ca-
rottes de bois extraites des troncs a 'aide
d'une tariere de Pressler équipée d’une
chignole motorisée. Les carottages ont
été effectués au-dessus des contreforts de
facon a réduire I'impact économique de
I'opération, et la direction de prélevement
a été fixée parallelement aux courbes de
niveau afin d’éviter la présence de bois
de tension. Chaque carotte a été collée
sur une baguette de bois pour maintenir
sa rectitude lors du séchage, les vaisseaux
conducteurs orientés perpendiculairement
a la baguette. Aprés pongage progressif des
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carottes, celles-ci ont été lues (mesures sé-
parées du bois initial et final dans chaque
cerne) sur une plateforme de mesure com-
prenant un banc manuel (Lintab®©), un
stéréomicroscope (Leica®) et un ordina-
teur équipé du logiciel TSAPWING®.

Une vérification du bon synchronisme
des profils de croissance par la méthode
d’interdatation a été réalisée®. Cette mé-
thode identifie des années caractéristiques
de croissance qui sont généralement par-
ticulieres au niveau climatique. Elles cor-
respondent aux années pour lesquelles
au moins 70 % des arbres présentent une
méme tendance de croissance, a savoir :
cerne de l'année n au moins 10 % plus
large que celui de l’année n-1 (tendance
positive) ou cerne n au moins 10 % plus
fin que le cerne n-1 (tendance négative).
Ainsi, les années caractéristiques permet-
tent de vérifier que la date attribuée a cha-
que cerne correspond bien a la date réelle
de son ¢€laboration. Les différentes étapes
de linterdatation ont été effectuées a
’aide de fonctions établies avec le logiciel
de statistique R.

Les résultats sont présentés en largeurs de
cernes au centieme de millimetres. La con-

version en surfaces de cernes est souvent
recommandée afin de réduire l'effet de
I’dge des arbres sur la croissance radiale®*.
Ce choix n’a pas été retenu pour deux rai-
sons. La premieére est liée au manque de
précision des mesures de circonférence des
troncs sur le terrain (écorces recouvertes
de mousses, de lierres ; sections rarement
circulaires). La deuxiéme concerne l’age
des arbres étudiés, en particulier I'équiva-
lence des classes d’ages entre les types II et
les types IV de chaque couple. Seuls quatre
couples présentaient des arbres de type IV
plus vieux que les arbres de type II, mais
leur retrait de ’analyse statistique n’a rien
changé a la valeur significative des résul-
tats obtenus.

Les traitements statistiques des largeurs
de cernes sur les dix-neuf répétitions
(couples) afin de comparer les chénes du
type II et ceux du type IV ont été réalisés
a partir d’analyse de variance a un facteur
(ANOVA) au seuil de 5 %.

La méthode d’interdatation a permis
d’identifier treize années caractéristiques
sur la période 1973-2009 : huit a tendance
de croissance négative et cinq a tendance
positive (tableau 1).

Tableau 1 — Récapitulatif des années caractéristiques, des valeurs de ’ERC (Ecart Relatif de Croissance)
et du pourcentage d’arbres carottés concernés (effectif total = 90).

Années 1974 1976 1977 1981 1982 1983 1988 1989 1990 1996 2004 2007 2009
Tendances

. - - + - + + - - - - + -
de croissance
ERC (%) -25,99 -22,28 74,53 -20,41 53,14 44,41 39,94 -32,73 -15,40 -20,07 -23,02 74,44 -17,85
% effectif 78,30 75,47 74,53 74,53 72,64 77,36 74,52 86,79 72,64 73,58 7641 89,62 70,75

ERC=100x[(L-L ) /L ,]avecl :largeur de cerne al’annéenetl , :largeur de cerne al’année n-1.

Forét Wallonne n° 116 — janvier/février 2012 49



En examinant les valeurs moyennes du
P-ETP (différence entre les précipitations
et I’évapotranspiration d’avril a octobre
inclus) des stations météorologiques de
Poitiers, Angers et Tours (triangle compre-
nant les dix-neuf couples de I’étude), on
constate trois faits. Tout d’abord, les trois
périodes apparaissant particulierement
défavorables en termes de P-ETP, a savoir
1976, 1989-1990 et 2004-2005 (souvent
citées dans la littérature), sont associées a
une diminution de la largeur des cernes.
D’autre part, trois autres années a ten-
dance de croissance négative (1974, 1996
et 2009) correspondent a une valeur du
P-ETP proche de -325 mm, seuil critique
pour le chéne pédonculé??. Enfin, seule
I'année 1981 présente une croissance ra-
diale en diminution alors que la valeur du
P-ETP est élevée. Ce dernier résultat sou-

ligne l'importance des autres facteurs sur
I’état sanitaire des chénes (engorgement
en eau des sols, chenilles défoliatrices...)
(figure 10).

Considérant que les années a forte tendan-
ce de croissance négative (ERC < -20 %)
sont potentiellement les années d’origine
des dépérissements des arbres, nous avons
cherché a comparer le comportement des
chénes de type II avec celui des chénes
de type IV pour chaque période de temps
comprise entre ces années critiques, soit
cinq intervalles : 1977-1980, 1982-1988,
1990-1995, 1997-2003 et 2005-2009 (la
période entre 1974 et 1976 a été jugée
trop réduite pour étre prise en compte).

Deux phases successives apparaissent
visuellement. Avant 1989, les arbres du

Figure 10 — Valeurs de P-ETP (moyenne annuelle de avril a octobre inclus) depuis 1970 pour les stations

météorologiques de Angers, Tours et Poitiers.
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Figure 11 — Evolution de la largeur moyenne des cernes entre 1970 et 2009 pour les chénes du type II
(courbe verte) et ceux du type IV (courbe rose). Les barres verticales représentent les écarts-types. Les
années critiques de croissance sont marquées par les fleches en pointillés.

type II et ceux du type IV ont un compor-
tement identique : la largeur des cernes
diminue au cours d’'une année critique,
augmente les années suivantes puis re-
chute a I’année critique suivante. Apres
1989, les chénes du type II continuent
a récupérer entre deux années critiques,
alors que les individus du type IV ont de
plus en plus de difficultés a se rétablir
apres une baisse de la croissance radiale
(figure 11).

Cette tendance est confirmée par l’analyse
de la largeur moyenne des cernes sur cha-
cune des périodes étudiées (en excluant
les valeurs des années critiques). Chez
les chénes de type II, cette moyenne est
presque constante entre 1977 et 2009 et
oscille autour de 2 mm. Elle est au con-

Forét Wallonne n° 116 — janvier/février 2012

traire fortement décroissante pour les
arbres de type IV : elle passe de 1,7 mm
(période 1977-1980) a 0,9 mm (période
2005-2009), soit une perte de 43,3 %. Les
ANOVA réalisées sur les dix-neuf couples
démontrent que cette différence est signi-
ficative entre 1997 et 2003, et tres signifi-
cative entre 2005 et 2009.

DISCUSSION

Les gourmands agéotropes, marqueurs
d’un dépérissement irréversible ?

Un chéne de type IV, couvert de gour-
mands agéotropes, ne parvient pas a récu-
pérer sa croissance radiale initiale. Ce dépé-
rissement est-il irréversible et conduira- t-il
I'arbre vers la mort ? Bien que concernant
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d’autres especes, la littérature est a ce sujet

peu optimiste :

e sur les poiriers on trouve des axes treés
gréles similaires aux gourmands agéo-
tropes de notre étude, et désignés par le
terme de « brindilles ». Si on supprime
le bourgeon terminal d'une brindille,
on ne provoque pas, comme on s’y at-
tendrait, la croissance des bourgeons
sous-jacents. Au contraire, la brindille
finit par se dessécher et mourir®;

e KOZLOWSKI' montre que la possibilité
de transformation d'un rameau court
en rameau long a la suite d’un stress di-
minue fortement avec 1’dge de 'arbre ;

e plus un arbre est agé, plus son architec-
ture a tendance a inclure des gourmands
agéotropes apparaissant spontanément
sur le pourtour du houppier, mais plus
il est difficile de provoquer l'apparition
de gourmands orthotropes nécessaires a
la résilience, méme apres de fortes opé-
rations de taille'> 24 ;

e chez les hétres dominés du sous-étage,
a tres faible croissance en hauteur et en
épaisseur, la relance du développement
dépend de deux conditions. La premiére
est la production d’'un nombre suffisant
de gourmands sur le tronc. La deuxieme
est 'apparition de gourmands de gran-
des tailles (hauteur supérieure a 50 cm).
Si les gourmands, méme nombreux,
sont peu vigoureux, ils parviennent
a synthétiser la quantité de sucres né-
cessaire a leur pérennité, a la formation
de nouveaux petits gourmands et au
renouvellement des racines fines, mais
sont dans l'incapacité de restaurer la
croissance cambiale’.

Les gourmands orthotropes,

marqueurs de résilience ?

L'apparition de gourmands peut avoir
plusieurs origines : sécheresse, manque de

lumiére ou au contraire forte exposition
lumineuse (éclaircies brutales), bris de
branches, pathogenes, etc. Lorsque l'ar-
bre émet des gourmands orthotropes, le
retour a une croissance radiale normale,
mais aussi a un niveau de réserves satis-
faisant est possible. Cela a été montré sur
plusieurs essences ornementales?, les ché-
nes tétards? et le hétre’. Cette résilience
implique la restauration d'une circulation
hydrique efficace, et de ce point de vue,
les gourmands jouent de nombreux roles.

Quand la masse foliaire d'un houppier est
brutalement amputée a la suite d'un trau-
matisme (tempéte, défoliation, taille...),
la transpiration diminue fortement et par
conséquent, le moteur de la circulation
hydrique ralentit. L'apparition de gour-
mands permet de réactiver la pompe?©.

Les gourmands ont le méme role chez les
arbres dominés. Privés de lumiere, leur
houppier est trop réduit pour maintenir
les flux de seéve dans un tronc devenu par
ailleurs trop gréle®* .

En peuplement a forte densité, parce que
les troncs sont particuliérement longs
et que les couches d’aubier sont exces-
sivement fines, il y a augmentation de
la résistance hydraulique des tissus con-
ducteurs'®. Cette résistance peut étre
amenuisée, notamment apres une éclair-
cie, soit en réduisant la distance entre les
feuilles et les racines (descente de cime),
soit en augmentant le diametre du tronc
par formation de cernes plus larges grace
au développement des gourmands?” 24,

En période de forte sécheresse, lorsque la
pression de la seve devient inférieure a
la tension de la vapeur, il y a rupture des
colonnes d’eau et embolies?*. Une fois en-
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| |

Produire des feuilles Former des cernes

et réactiver plus larges
la transpiration, et faciliter
moteur la circulation
de la circulation hydrique
hydrique

| |

ROLES DES GOURMANDS

RESTAURATION DE LA CIRCULATION HYDRIQUE

| |

Réduire la distance
entre les racines
et les feuilles
pour diminuer
la résistance
hydrique du bois

| |

Initier des vaisseaux
pour contourner
les tissus sensibles
aux cavitations

Tableau 2 — Roles des gourmands vis-a-vis de la circulation hydrique.

core, les gourmands jouent un rdle en ini-
tiant de nouveaux vaisseaux conducteurs
pour contourner les tissus sensibles aux
embolies estivales? 27 19 (tableau 2).

CONCLUSION :
UN AUTRE REGARD SUR LES CHENES

Il convient de ne pas confondre les symp-
tomes liés au dépérissement (appauvris-
sement de la ramification, mortalité...) et
ceux résultant des mécanismes de défense
de l'arbre (recouvrement des plaies, ap-
parition de gourmands). Les premiers re-
fletent des dégradations physiologiques,
les seconds révelent des mécanismes de
réparation. Selon la nature du stress et
I’état sanitaire initial de 1’arbre, celui-ci
semble pouvoir s’orienter vers différentes
voies.

Lorsqu’il y a émission de gourmands or-
thotropes, un retour a I'état sain apres une
phase de rétablissement physiologique

et morphologique apparait possible. On
poutrrait alors parler de résilience.

Lorsque l'arbre se trouve bloqué dans une
situation de croissance ralentie et qu'il ne
produit plus qu'une succession de gour-
mands agéotropes, le dépérissement ris-
que fort d’étre irréversible!.

Ce travail mérite d’étre poursuivi selon

trois directions :

e étudier les relations existantes entre

la capacité de stockage en amidon des

chénes pédonculés et la population de
gourmands présents dans le houppier ;
étendre a d’autres essences proches (ché-
nes sessiles et pubescents par exemple) ou
lointaines (résineux) ce type d’analyse ;

e proposer a terme une méthode de dia-
gnostic visuel de I’état de santé des ché-
nes pédonculés qui permettrait un pro-
nostic sur les dynamiques de réactions
des arbres aprés un dépérissement, ce
qui intéresse les forestiers, notamment
au cours des opérations de martelage. B
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