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Dans le contexte du changement climatique, I’étude de la réponse des écosystémes terrestres
aux modifications environnementales ainsi que de leur capacité a répondre a ces changements
est devenue un enjeu majeur pour le forestier (Allen et al, 2010 ; Lindner et al, 2010). De
nombreuses études ont déja montré que la végétation a commencé a « s’ajuster » a ces nouvelles
conditions. Les indicateurs de réponse sont multiples et concernent la niche des espéces (Lenoir
et al., 2009), la phénologie (Lebourgeois et al., 2010a), la croissance en hauteur ou radiale
(Bontemps et al., 2010 ; Charru et al., 2010). Dans une synthése publiée en 2011 dans la Revue
forestiére francaise (Lebourgeois et Mérian, 2011), nous avons montré que la modification du
déterminisme climatique de la croissance radiale touchait un grand nombre de contextes et d’es-
péces arborées forestiéres avec, cependant, des résultats contradictoires. Ceci provient du fait
que les études ont été menées dans des conditions écologiques locales souvent trés différentes
(altitude, exposition, profondeur du sol...), ce qui modifie fortement la réponse des espéces et
rend difficile les comparaisons.

Afin de mieux évaluer 'impact des conditions locales et de dégager d’éventuels effets de seuil
des facteurs climatiques dans la réponse des espéces, il apparait important d’établir des straté-
gies d’échantillonnage qui permettent d’analyser ces interactions. Ces questions sont particulié-
rement importantes dans les contextes montagnard et méditerranéen dans lesquels les conditions
écologiques sont trés variables sur des petites échelles spatiales (Ladier, 2004) et dans lesquels
les modéles climatiques prédisent une forte augmentation des contraintes thermiques et une
diminution de la disponibilité en eau dans les prochaines décennies (Goubanova et Li, 2007).
Jusqu’a présent, les études analysant la stabilité temporelle des relations entre les cernes et le
climat dans ces contextes ont concerné un nombre restreint d’espéces sans prendre en compte
spécifiquement les conditions locales ni les effets de seuil. Dans ce travail, nous avons analysé
les réponses au climat sur le XX¢ siécle (1910-2004, 95 ans) de cing espéces majeures des
contextes supra-méditerranéen et méditerranéen montagnard : le Hétre (Fagus sylvatica L.), le
Sapin pectiné (Abies alba Mill.), le Pin noir d’Autriche (Pinus nigra ssp. nigra), le Pin sylvestre
(Pinus sylvestris Mill.) et le Pin a crochets (Pinus uncinata L.). Le Sapin et le Hétre sont deux
espéces tolérantes a 'ombre mais le Sapin pectiné présente une sensibilité plus forte aux gelées
et a la sécheresse que le Hétre. Les Pins sont des espéces héliophiles pionniéres considérées
comme plus résistantes au froid et a la sécheresse. Dans le bassin méditerranéen, les Pins noir
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et sylvestre sont souvent présents aux étages supra-méditerranéen et montagnard inférieur alors
que le Pin a crochets occupe les altitudes plus élevées. L’intérét d’une étude multi-espéces
menée dans un méme contexte écologique est de pouvoir tester en quoi les « traits fonctionnels
physiologiques » des espéces se traduisent par des réponses au climat différentes. Ainsi, d’aprés
ces connaissances écophysiologiques, on s’attend a ce que la réponse du Sapin et du Hétre a
la sécheresse soit plus forte que celle des Pins. On s’attend également a ce que la sensibilité
aux précipitations soit d’autant plus forte que les conditions locales de croissance sont
« séches ». Enfin, comme la température limite fortement la croissance des arbres pour les alti-
tudes les plus élevées, on s’attend a ce qu’un réchauffement éventuel touche davantage les
peuplements d’altitude et ceci particulierement pour le Sapin. Afin de pouvoir tester ’ensemble
de ces hypothéses, nous avons étudié la croissance radiale des cing espéces le long d’un double
gradient d’altitude et de disponibilité potentielle en eau.

293 ARBRES ET 64 SITES ETUDIES
EN REGION PROVENCE-ALPES-COTE-D’AZUR

Les données d’accroissement proviennent de 64 peuplements échantillonnés dans dix massifs
forestiers (Fagus sylvatica : 52 arbres et 12 peuplements, Abies alba : 40 et 9, Pinus nigra : 104
et 22, Pinus sylvestris : 59 et 13 et Pinus uncinata : 38 et 8) (figure 1, p. 112). A partir de ces
64 peuplements, 17 modalités différentes (une modalité = une combinaison espéce x altitude
x disponibilité potentielle en eau) ont été observées (tableau I, pp. 110-111). L’altitude a varié de
430 @ 1 690 m (1 188 m en moyenne). Le Hétre, le Sapin et le Pin a crochets correspondent
essentiellement a des peuplements d’altitude (au-dessus de 1 300-1 400 m) alors que les Pins
noir et sylvestre ont été échantillonnés a des altitudes plus basses (inférieures a 1 250 m).

En ce qui concerne les conditions de disponibilité locale en eau, que nous désignons dans la suite
par le terme xéricité locale, trois types de conditions ont été échantillonnées : sites sec, mésophile
et humide. Notons bien qu’il s’agit en fait d’une indication de la capacité du sol a contenir de
’'eau, potentiellement, sans préjuger de la présence effective d’une ressource en eau, qui dépend
des précipitations ; les termes « disponibilité en eau » ou « xéricité » sont donc utilisés dans la
suite par commodité, sans perdre de vue qu’il s’agit d’un potentiel (un sol dit ici « humide » ne
contiendra pas d’eau s’il ne pleut pas). Cette classification a été obtenue a partir de la vaste étude
stationnelle menée en région PACA par Ladier (2004) sur la base de 375 placettes d’observation.
Cet auteur a défini une note de disponibilité locale en eau pour chaque situation rencontrée en
combinant la profondeur de I’horizon C (o, < 20 ¢m, ]20 & 50 cm], > 50 cm), la charge en
éléments grossiers (< 25 %, [25 & 66 %], > 66 %), la topographie locale (convexe, neutre, concave)
et la pente (< 15° [15 & 30°[, = 30°). Cette note varie de o pour les situations trés séches a 5
pour les situations les plus humides. Afin de valider cette note et d’obtenir une variable continue
représentant un indice de disponibilité locale en eau (IDLE) dépendant des caractéristiques
édaphiques et topographiques, une régression a été calculée sur un jeu de données indépendant
de 138 peuplements (Dreyfus et al, 2007). L’équation résultante est présentée ci-dessous :

[1] IDLE = [1,058 + 0,355 X RUM®5%] x [1 + 0,279 X (topo — 1)] x [1 — 0,00242 X (pente — 20)]

Avec :

e RUM : réserve utile maximale en eau du sol (en mm) estimée a partir de I’épaisseur des
horizons, de leur texture et de leur charge en éléments grossiers ;

e topo : indice de topographie locale avec D = départ de I'eau et A = arrivée. La valeur est
0,5 quand D > A ; 1 quand D = A et 1,5 quand D < A ;

e pente locale exprimée en degrés.
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Cet indice s’est révélé trés pertinent pour expliquer la croissance en hauteur et la dynamique
forestiére en contexte méditerranéen montagnard (Dreyfus et al., 2007). Ainsi, pour un IDLE
variant de 1,5 a 4,5, les indices de fertilité (définis comme les hauteurs dominantes a un age de
80 ans) varient de 15,7 a 19,9 m pour le Sapin, 12,2 @ 16 m pour le Hétre, 13,1 a 19,3 m pour
le Pin sylvestre et 15,9 a 17,2 m pour le Pin noir. L’analyse menée dans ce travail confirme que
cet indice est aussi un bon indicateur pour expliquer les différences d’accroissement radial. Ainsi,
UIDLE explique avec l’age prés de 60 % de la variabilité de la croissance moyenne. Selon le
modeéle présenté ci-dessous, une diminution de 1 point de I'IDLE se traduit par une croissance
réduite de 12 % (pour un &dge fixé a 100 ans) :
LC (mm) = 1,7802 + (0,1889 x IDLE) — (0,0079 x &ge)
r? = 0,57 F = 9,215 p = 0,003 n=1y7

Dans notre étude, les sites sec, mésophile et humide correspondent aux valeurs moyennes de
IIDLE de 2,1, 3,0 et 4,1 (tableau I, pp. 110-111). Enfin, il est a noter que seul le Pin noir présente
un double gradient complet avec deux tranches altitudinales et trois niveaux de xéricité locale.

CALCUL DES SERIES CHRONOLOGIQUES DE REFERENCE

Dans chaque peuplement, 4 a 5 arbres dominants adultes ont été carottés a cceur (une carotte
par arbre a 1,30 m du sol) a I'aide d’une tariére de Pressler en 2004 et 2005 (sauf pour 4 peuple-
ments avec 1 et 3 arbres). In fine, les chronologies de référence ont donc été construites sur un
total d’arbre variant de 9 a 33 arbres selon les modalités (moyenne : 17 ; tableau I, pp. 110-111).
Cet échantillonnage permet d’obtenir des relations cerne-climat trés proches de celles obtenues
si I'on pouvait carotter ’ensemble des arbres. En effet, des travaux récents ont montré que pour
assurer une bonne estimation de la réponse au climat d’une population, il fallait échantillonner
dans plusieurs peuplements et avoir au total au moins 10 a 15 arbres pour le Hétre et le Sapin
et 5 a 10 pour les Pins (Mérian et Lebourgeois, 2011). Les 28 543 cernes ont été mesurés avec
une précision de 1/100 mm a l'aide d’un systéme vidéo informatisé spécifique. Pour linterdata-
tion, les années de croissances extrémes (ou années caractéristiques) correspondent aux années
pour lesquelles au moins 70 % des arbres du peuplement présentent le méme signe de chan-
gement : cerne de I'année n au moins 10 % plus large ou plus fin que celui de l'année n — 1.
Les années caractéristiques ont été calculées pour chacune des 17 modalités. La sensibilité
moyenne (mean sensitivity, MS) et l'autocorrélation d’ordre 1 (AC) ont également été calculées
pour chaque arbre et moyennées par modalité. La sensibilité moyenne donne une indication sur
le niveau de la réponse des arbres a la variabilité interannuelle : plus la valeur de MS est élevée,
plus les arbres sont sensibles a cette variabilité. L’autocorrélation informe sur la dépendance de
la croissance de I’année par rapport a celle de 'année précédente (plus la valeur est élevée, plus
la dépendance est grande) (tableau I, pp. 110-111). Par la suite, les chronologies individuelles ont
été standardisées a l'aide du programme ARSTAN vé6.05P selon le processus classique de la
double standardisation afin d’éliminer les signaux non liés au climat (Lebourgeois et al., 2010b).
Dans une derniére étape, les chronologies standardisées ont été moyennées pour chacune des
17 modalités. Les standard chronology STD issues du programme ARSTAN ont été utilisées pour
analyser les relations cerne-climat (période commune 1910-2004 pour 14 modalités, 1916-2004
pour deux modalités et 1922-2004 pour un cas, tableau I, pp. 110-111).

CONSTRUCTION DES SERIES CLIMATIQUES

En dendroclimatologie, une des difficultés réside dans l'obtention de longues séries climatiques
mensuelles représentatives des conditions de croissance des peuplements étudiés.
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TABLEAU | Caractéristiques des sites et des arbres échantillonnés [moyenne (moy.) et écart type (ec)]
Eapodes Altitude Xéricité Nb d’arbres/ Age Dia Hauteur | G (m/ha) | Expo.
moy. [gamme] locale Nb peuplts. | moy. (ec) | moy. (ec) | moy. (ec) | moy. (ec) | (grade)
Sec
1232 [1160-1 300] | Mésophile 24/6 127 (29) 36 (5) | 17,4 (4,7) 40 (11) 22
Hétre Humide
Fagus sylvatica Sec
1444 [1395-1 490] | Mésophile 18/4 128 (62) | 31 (12) |12,3 3,4) | 30 (20) 151
1540 [1480-1 600]| Humide 10/2 167 (97) 40 (2) 21,5 (3) 42 (7) 190
1486 [1312-1 600] Sec 14/3 77 (13) 28 (5) |12,2 (4,2) 38 (7) 260
g}guas 32;1.';’?; 1408 [1160-1 690] | Mésophile 24/5 81 (10) 34 (4) | 14,2 (2,5) 39 (8) 275
Humide
738 [735-740] Sec 10/2 66 32) | 351 [201(24)| 5509 106
635 [430-830] | Mésophile 17/4 96 (2) 35 (9) (19,9 8,2) | 42(9) 103
zERur;:ithe 700 [600-800] Humide 9/2 67 42) | 36 () | 20(0,8) | 50 (23) 185
Pinus nigra 1236 [1121-1320] Sec 25/5 89 (1) | 38(6) |[154(3,2)| 348 239
1233 [1050-1448] | Mésophile 33/7 109 (9) | 38(7) |[18,5(,2) | 52 (15) 179
1170 [1152-1187] Humide 10/2 81 (1) 43 (1) |22,9 (0,6) 33 (4) 174
800 [720-880] Sec 9/2 99 (4) 30(6) 13,522 | 370) 145
979 [730-1150] | Mésophile 21/5 87 7) 31 (&) | 16,4 (2,0 | 36 (16) 132
Pin sylvestre Humide
Pinus sylvestris Sec
1245 [1200-1350] | Mésophile 29/6 86 (15) | 33(5) |[157 (1,8) | 37 (19) 233
Humide
1261 [1201-1321] Sec 13/3 150 (49) | 48 (11) | 21,4 (1,8) 51 (11) 261
22’22 Eﬁginé 1315 [1196-1468] | Mésophile 13/3 102 (22) 39 (2) | 19,7 (1,6) 47 (9) 138
1352 [1121-1585] | Humide 14/3 102 (29) | 48 (9) | 258 1,) | 55 (9) 13
1188 [430-1690] 293/64 100 (34) | 36 (7) 18 (5) 42 (14) 166

Age, Dia, Ht: age, diamétre et hauteur en 2004 ; G = surface terriéere en m?*ha; RUM = réserve utile maximale en eau du sol (en mm) ;
(en mm) ; IC = corrélation inter-arbres ; AC = autocorrélation d’ordre 1; MS = sensibilité moyenne. La période commune pour les calculs
Données standard = données standardisées (voir texte). Les valeurs en gras correspondent aux moyennes, écarts types ou totaux des
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Données brutes Daimiess
Pente Profondeur RUM IDLE Nb de standard

(o)

© sol (cm) (mm) cernes

LC (mm) IC AC MS MS

15 62 42 3,1 2242 1,24 (0,52) 0,19 0,629 | 0,256 0,067
18 58 30 3 1551 1,10 (0,53) | 0,144 | 0,56 | 0,309 0,095
16 70 58 3,8 936 1,32 (0,61) 0,08 | 0,549 | 0,302 0,089
16 68 16 2,2 1056 1,70 (0,92) | 0,352 | 0,737 | 0,242 0,103
7 51 45 34 1908 1,78 (0,94) 0,415 | 0,757 | 0,239 0,099
16 53 17 2,5 627 2,09 (1,0) 0,488 | 0,736 | 0,252 0,142
1 57 31 3 1586 | 1,41 (0,64) | 0,339 | 0,78 | 0,225 0,094
10 57 44 4 564 2,13 (0,85) | 0,308 | 0,72 | 0,238 0,136
12 41 15 2,1 2122 1,69 (1,01) | 0,577 | 0,745 | 0,307 0,177
13 55 30 3 3 066 1,38 (0,82) | 0,569 | 0,81 | 0,252 0,131
6 54 37 4,5 797 | 215 (1,36) | 0,534 | 0,812 | 0,288 0,159
18 49 10 2 820 1,10 (0,98) 0,261 | 0,855 | 0,258 0,110
12 63 29 3 1797 1,41 (1,19) | 0,339 | 0,868 | 0,244 0,098
9 41 29 3,2 2 451 1,42 (1,2) 0,43 | 0,837 | 0,249 0,116
16 40 10 1,7 1233 1,31 (0,53) | 0,596 | 0,641 | 0,253 0,158
16 49 35 3 1116 1,76 (0,72) | 0,632 | 0,753 | 0,228 0,140
15 58 49 4 1210 2,03 (0,79) | 0,559 | 0,792 | 0,201 0,103
13 54 31 25 082

IDLE = indice de disponibilité (potentielle) locale en eau (voir texte pour les explications) ; LC = largeur des cernes et écart type
est 1910-2004 sauf pour le Pin noir “1170-humide” (1922-2004) et “738-sec” (1916-2004) et le Pin a crochets “1486-sec” (1916-2004).
données disponibles.
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Outre les réseaux d’observation de données ponctuelles (réseau Météo-France), il existe mainte-
nant des bases internationales de données mensuelles modélisées qui fournissent des données
spatialisées sur des vastes territoires et sur le long terme (depuis le début du XX¢ siécle). Pour
cette étude, nous avons extrait de la base du centre européen de recherches Tyndall les données
spatialisées mensuelles [températures minimale (Tmin), maximale (Tmax) et précipitations] dispo-
nibles dans notre zone d’étude (http://www.cru.uea.ac.uk/cru/data/hrg/ ; CRUTS 1.2 dataset)
(Mitchell et al., 2004) (figure 1, ci-dessous). Les 7 séries climatiques disponibles étant trés simi-
laires au niveau des valeurs absolues et au niveau des variations interannuelles, elles ont été
moyennées afin de définir une série régionale de référence sur la période 1910-2000. Les données
Tyndall étant des données spatialisées a large résolution (maille de la grille : 15 x 15 km), les
effets plus locaux d’altitude, de pente et d’exposition ne peuvent pas étre bien représentés.
Ainsi, il est important de s’assurer du mieux possible de leur pertinence et de leur représentati-
vité avant leur utilisation sur un territoire plus restreint. Pour cela, nous avons extrait de la base
Météo-France les trois plus longues séries complétes disponibles proches des sites échantillonnés
(figure 1, ci-dessous). La station de Comps-sur-Artuby (884 m) représente la série la plus ancienne
avec des données de précipitations sur la période 1937-2004 et de température (Tmin et Tmax)
sur la période 1952-2004. Les données de Saint-Auban (1 048 m) couvrent la période 1930-2004
pour les précipitations et 1983-2004 pour les températures. Enfin, la série de Sault-Village
(792 m) couvre la période 1969-2004 pour les précipitations et les températures. Ces données

FIGURE 1 3 LOCALISATION GEOGRAPHIQUE DES 64 PEUPLEMENTS‘(ronds noir;)
ECHANTILLONNES DAN§ LES 10 FORETS MONTAGNARDES MEDITERRANEENNES
EN REGION PROVENCE-ALPES-COTE-D’AZUR
(44°11’N-05°14’E & 43°42’N-06°37°E)
Ventoux : 27 peuplements (Pinus sylvestris (PS) : 13 ; Pinus nigra (PN) : 1 ; Pinus uncinata (PU) : 8 ; Fagus
sylvatica (FS) : 5). Laragne : 9 (PN). Saint-Auban : 2 (Abies alba (AA)). Comps : 2 (AA). Jabron : 7 (PN : 3 ;
FS : 4). Moustier : 7 (PN : 4 ; FS : 3). Saint-André : 10 (AA : 5 ; PN : 5).
Les carrés blancs correspondent a la localisation des 7 séries climatiques mensuelles spatialisées Tyndall uti-
lisables dans la région étudiée.

Les étoiles correspondent aux stations météorologiques du réseau Météo-France : [1] Comps-sur-Artuby,
43°42’N-06°30’E, 884 m ; [2] Saint-Auban, 43°50’N-06°43’E, 1048 m ; [3] Sault-Village, 44°05’N-05°25’E,
792 m.
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caractérisent un climat méditerranéen montagnard humide avec des précipitations annuelles
élevées (> 1 ooo mm/an), deux pics au printemps et en automne (> 100 mm par mois) et un creux
relatif en été (< 5o mm). Les hivers sont froids avec une fréquence élevée de gelées et les étés
sont chauds avec des sécheresses fréquentes (figure 2, ci-dessous).

FIGURE 2 CAR_ACTERISTIQUES CI:IMATIQUES MOYENNES
ET FREQUENCE DES GELEES ET DES SECHERESSES
POUR LA STATION DE COMPS-SUR-ARTUBY (43 °42°N-06°30°E, 884 m)
(période 1971-2000)
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Ces trois stations de mesure ne couvrent évidemment pas toutes les conditions climatiques de
la zone étudiée mais elles permettent néanmoins d’analyser la pertinence des données modéli-
sées, C’est-a-dire de juger du bon synchronisme des variations interannuelles entre les différentes
sources. La dendroclimatologie ayant pour objectif de modéliser la réponse de la croissance a la
variabilité temporelle interannuelle du signal climatique, il est essentiel que les sources météo-
rologiques utilisées présentent un signal haute fréquence synchrone. Dans les Alpes, Rolland
(2002) a ainsi montré que la distance & partir de laquelle les stations météorologiques ne
présentaient plus un bon synchronisme était d’environ 200 km pour les précipitations et plus de
400 km pour les températures. Cette forte connexion spatiale a été confirmée en plaine dans
toute la moitié Nord de la France (Mérian et al., 2011) ou encore dans les Vosges. Ces travaux
ont également montré que l'origine des données météorologiques ne modifiait pas la cohérence
des coefficients de corrélation entre les largeurs des cernes et les variables climatiques. En
d’autres termes, la prise en compte de données climatiques proches du peuplement étudié (par
exemple a des altitudes comparables) ou lutilisation de données plus éloignées ou a des alti-
tudes différentes mais avec une méme variabilité interannuelle ne change pas la force et la signi-
ficativité des relations entre le cerne et le climat. En revanche, si on s’intéresse a des effets de
seuil qui peuvent modifier le fonctionnement du végétal, il est essentiel d’avoir non seulement
des données pertinentes mais également représentatives, c’est-a-dire dont les valeurs correspon-
dent bien aux conditions écologiques de croissance des peuplements.

En ce qui concerne la pertinence des différentes sources climatiques, la comparaison entre les
données spatialisées modélisées et les données locales Météo-France montre un trés bon synchro-
nisme entre les séries quel que soit le mois ou le paramétre considéré (figure 3, p. 115). Concer-
nant la représentativité (valeurs absolues), les données spatiales modélisées Tyndall de
précipitations sont également trés proches des données Météo-France. Les données Tyndall sous-
estiment légérement les valeurs dans 65 % des cas (différence moyenne de 15 mm sur la période
1937-2000). Pour les températures, les données Tyndall surestiment en revanche trés fortement
les températures minimales (Tmin) et sous-estiment les températures maximales (Tmax). Selon la
station de Comps-sur-Artuby, la différence mensuelle est en moyenne de + 5,02 °C pour les Tmin
(4,4 °C en mai a 5,4 °C en janvier) et — 2,4 °C pour les Tmax (- 1,1 °C en décembre a - 2,4 °C
en juillet et aofit) (figure 3, p. 115). Au vu de ces résultats, les données de température Tyndall
ont donc été corrigées selon ces différences mensuelles de fagon a étre les plus représentatives
possibles des conditions locales de croissance des peuplements. Finalement, ’assemblage des
données Météo-France et des données Tyndall (corrigées pour les températures) a permis d’ob-
tenir 12 séries mensuelles de températures minimales (Tmin de janvier a décembre), 12 séries de
températures maximales (Tmax) et 12 séries de précipitations (P) sur la période continue 1910-
2004. Ce sont ces données qui ont été utilisées pour analyser les relations cerne-climat et les
dérives climatiques.

ANALYSE DES CHANGEMENTS CLIMATIQUES
SUR LA PERIODE 1910-2004

L’analyse des changements climatiques peut se faire a travers I’étude des régressions linéaires
simples ajustées sur les courbes temporelles (voir par exemple les équations de la figure 3,
p. 115). Si cette méthode permet d’estimer lintensité annuelle des changements, elle ne permet
pas de rendre compte des évolutions de la variabilité climatique interannuelle. Ainsi, il est
possible qu’un réchauffement s’accompagne d’une diminution ou d’une augmentation de la varia-
bilité interannuelle, ce qui peut avoir des effets trés différents sur la réponse des arbres (Mérian
et al., 2011). Pour analyser les changements climatiques, nous avons donc défini 46 périodes de
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FIGURE 3
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COMPARAISON DES DONNEES MENSpELLES
EXTRAITES DE LA BASE CLIMATIQUE EUROPEENNE TYNDALL
(données spatialisées sur une grille de 15 x 15 km)

ET DES DONNEES LOCALES DE METEO-FRANCE

P = précipitations ; Tmin ou Tmax = température minimale ou maximale.

La série Tyndall (brute) correspond a la moyenne des 7 séries initiales disponibles sur la zone étudiée

Tmin avril (°C) P mai (mm)

Tmax juin (°C)

(voir figure 1 et texte pour les explications).
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50 ans (la premiére s’étalant de 1910 a 1959 et la derniére de 1955 a 2004) et calculé, pour
chaque facteur, leurs valeurs moyennes et leurs écarts types (figure 4, p. 116). Les tendances ont
été testées avec le coefficient de corrélation des rangs de Spearman. Cette longueur de 50 ans
et cette méthode permettent :

— de pondérer l'effet d’une ou deux années exceptionnelles qui peuvent « tirer » le nuage
de points et faire apparaitre une tendance linéaire statistiquement significative, mais sans signi-
fication pratique ;

— de mieux estimer I’évolution sur le long terme d’un niveau moyen.
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FiGure 4 EXEMPLES DES TENDANCES CLIMATIQUES DANS LES VALEURS MOYENNES (ronds noirs)

ET LES ECARTS TYPES (ronds blancs)

OBSERVEES AU TRAVERS DES 46 PERIODES DE 50 ANS DEFINIES ENTRE 1910 ET 2004
Toutes les tendances présentées sont significatives au seuil de 5 % (test de corrélation des rangs de

Spearman). P =

116

précipitations ; Tmin et Tmax =

températures minimale et maximale.
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L’analyse montre que les valeurs moyennes des précipitations en fin d’hiver et au printemps
(mars a mai) et en début d’hiver (novembre et décembre) ont significativement diminué (figure 4,
p. 116). En revanche, Uhiver (janvier et février), I’été et automne (de juin a octobre sauf
septembre) sont davantage pluvieux. Aucune tendance n’a été observée en avril. La variabilité
interannuelle a globalement diminué sauf pour février, septembre et octobre. Les températures
minimales et maximales ont significativement augmenté (sauf pour Tmax en avril) et leur varia-
bilité interannuelle diminué dans la majorité des cas (sauf en février, aolit et octobre avec
aucune tendance). On peut donc conclure que, sur la période 1910 a 2004 prise globalement, le
climat est devenu plus chaud et plus sec au printemps, davantage pluvieux en été et en automne
et globalement moins variable.

ANALYSE DES RELATIONS CERNE-CLIMAT

Pour chaque modalité, les corrélations entre les cernes et les données climatiques ont été calcu-
lées a l'aide du logiciel DENDROCLIM2002 (Biondi et Waikul, 2004). Les analyses ont été menées
en utilisant 12 variables de précipitations et 12 variables de températures maximales ou mini-
males (24 régresseurs au total). Les paramétres climatiques mensuels ont été considérés de
septembre de 'année n — 1 a aolit de 'année n. Cette période permet de prendre en compte les
principaux arriére-effets de 'automne, les conditions hivernales hors saison de végétation et les
conditions printaniéres et estivales et donc I'année biologique de fonctionnement cambial.

Des analyses en composantes principales suivies de classifications ascendantes hiérarchiques ont
été réalisées sur les coefficients de corrélation « bootstrapped » (Guiot, 1991) en utilisant le
logiciel SPlus 2000 de fagon a mettre en évidence les similitudes de réponse au climat entre
espéces et conditions écologiques. L’analyse de la variation temporelle des relations cerne-climat
a été effectuée a 'aide de la fonction moving correlation intervals, également disponible dans
DENDROCLIM2002 sur les mémes 46 périodes de 50 ans définies pour I'analyse des dérives
climatiques. Comme pour l'analyse climatique, cette longueur de période permet de minimiser
effet d’années particuliéres et d’analyser des phénoménes d’ajustement de la réponse sur le
long terme.

RESULTATS

Réle majeur des pluies de printemps sur la croissance

Un ensemble de 5 facteurs climatiques apparait déterminant pour expliquer la croissance radiale.
Il s’agit des précipitations de mai et de juin (corrélations positives significatives respectivement
dans 10 et 13 cas sur 17), des températures minimales de novembre de I'année précédente
(corrélations positives dans 11 cas sur 17) et de février de I'année en cours (corrélations posi-
tives, dans 9 cas sur 17) et de la température maximale de juin (corrélations négatives, dans
8 cas sur 17) (figure 5, p. 118 et figure 6, p. 119).

La sensibilité aux pluies printaniéres discrimine nettement les espéces : réponse forte des Pins
noir et sylvestre (coordonnées les plus négatives le long du premier axe de l'analyse en compo-
santes principales) suivis par le Sapin pectiné puis le Pin a crochets ; le Hétre ne présente quant
a lui aucune réponse a ce facteur climatique (figure 5, p. 118). Les Pins noir et sylvestre se
distinguent également des autres espéces par une réponse aux conditions automnales de I’année
précédente (une réponse positive aux températures minimales élevées de novembre sur tous les
sites). Il apparait également une réponse positive aux températures de février (sauf sur les sites
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FIGURE 5 REPARTITION DES 17 CHRONOLOGIES DANS LE PLAN FACTORIEL 1 x 2
DE L’ANALYSE EN COMPOSANTES PRINCIPALES
EFFECTUEE SUR LES COEFFICIENTS DE CORRELATIONS BOOTSTRAPPED
(voir texte pour les explications)

L’axe 1, qui explique 42,1 % de la variabilité, traduit essentiellement la différence de réponse des peuple-
ments a la sécheresse printaniére (P et T mai et juin). L’axe 2 porte 15,1 % de linertie et traduit les diffé-
rences de réponse aux températures minimales automnale (novembre de l’année précédente), hivernale
(février) et printaniére (avril) et a la sécheresse d’été (juillet). Pour des raisons de lisibilité, seuls les facteurs
climatiques les plus discriminants sont présentés dans le plan factoriel.
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humides). L’explication du réle de ces facteurs fait appel a la modification du stockage de
carbone (Fischer et Holl, 1991), & la stimulation de la photosynthése hivernale (Guehl, 1985) ou
encore a la diminution de ’embolie (maintien de lintégrité du réseau conducteur) (Cruiziat et al.,
2002) en cas d’automne et d’hiver cléments.

Concernant les comportements interspécifiques, ce sont les pluies du mois de mai qui jouent un
role central pour le Pin noir comme le montre 'importance des corrélations sur chaque site
(figure 5 ci-dessus et figure 6, p. 119). La corrélation tend & diminuer des sites secs aux sites
humides particulierement pour les peuplements d’altitude les plus élevées. Pour les sites d’alti-
tude, le Pin noir se distingue aussi par une réponse positive a la température minimale d’avril
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(activation du débourrement et de la mise en place du cerne aprés la phase hivernale). Pour le
Pin sylvestre, le mois de mai apparait également comme une période clé avec les corrélations
les plus fortes. Cette espéce se distingue cependant du Pin noir par une sensibilité aux pluies
sur une plus longue période. Ainsi, les pluies de mai a juillet gouvernent la croissance dans tous
les sites ; pour le site le plus sec, s’ajoute également une trés forte réponse aux pluies du mois
d’aolt. Le Pin sylvestre est donc l'espéce la plus sensible au régime pluviométrique pendant
toute la saison de végétation. Cette forte sensibilité des Pins contredit donc notre hypothése

FIGURE 6 SYNTHESE DES PRINCIPAUX FACTEURS CLIMATIQUES INFLUENCANT LA CROISSANCE
DU PIN NOIR D’AUTRICHE, DU PIN SYLVESTRE ET DU SAPIN PECTINE
POUR CHAQUE MODALITE ECHANTILLONNEE

Plus la barre de I'histogramme est importante et plus le facteur joue un rdle important.
P = précipitations ; Tmin = température minimale.
Seuls les facteurs les plus discriminants entre modalité sont représentés (voir texte et figure 5).
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initiale et questionne donc sur la place de ces espéces dans un contexte d’augmentation de la
xéricité. Contrairement aux Pins noir et sylvestre, c’est le mois de juin qui apparait important
pour la mise en place du cerne pour le Sapin pectiné ; le role du mois de mai n’apparaissant
que sur le site le plus sec (figure 5, p. 118 et figure 6, p. 119). Les deux chronologies de Pin a
crochets sont peu sensibles au climat avec toutefois une réponse positive significative aux
températures de février ou d’avril et aux pluies de juin (site mésophile) ou juillet (site sec). Enfin,
le Hétre apparait trés peu réactif et aucun facteur commun n’apparait entre les sites. Pour ce
dernier, 'absence de sensibilité aux pluies printaniéres va a U'encontre de notre hypothése de
départ et des résultats précédents obtenus dans des contextes trés variés (Lebourgeois, 2005).
Cependant I'étude récente de Cailleret et Davi (2011) menée dans le méme contexte que celui de
cette étude a également montré 'absence de réactivité de cette essence a I’étage montagnard
(de 970 a 1 530 m). Ceci pourrait étre 'expression de conditions de croissance non limitantes :
site humide a plus de 1 400 m d’altitude. Les différents paramétres statistiques montrent égale-
ment que les hétraies échantillonnées présentent une variabilité inter-arbre beaucoup plus forte
que pour les autres espéces (IC = 0,138 contre 0,261 a 0,632, tableau I, pp. 110-111) et une
sensibilité au climat plus faible (MS de 0,09 contre 0,13), ce qui rend difficile extraction d’un
signal climatique commun et fort. L’age globalement plus élevé des hétres pourrait également
étre évoqué pour expliquer cette faible réactivité. Cependant, un certain nombre de travaux
menés notamment en contexte méditerranéen (Vieira et al., 2009) suggérent une sensibilité aux
pluies qui augmente avec l'age, ce qui tend a infirmer notre hypothése. Enfin, on ne peut cepen-
dant pas exclure une histoire sylvicole des hétraies différente de celle des autres peuplements,
ce qui peut aussi modifier la réponse des arbres.

En conclusions, nos résultats montrent :

e limportance des conditions printaniéres (surtout le mois de mai) pour la croissance des
espéces forestiéres en contexte méditerranéen. Ceci est cohérent avec les études précédentes
menées dans des contextes encore plus secs (Carrer et al., 2010 ; Gutiérrez, 1989 ; Macias et al.,
2006 ; Martin-Benito et al., 2010 ; Richter et al., 1991) ;

¢ la plus forte sensibilité dans les situations les plus séches. Ce résultat, déja observé par
ailleurs (Leal et al, 2007 ; Martin-Benito et al., 2010 ; Martinez-Vilalta et al., 2008), confirme
cependant lintérét de l'utilisation de IDLE pour estimer les conditions de xéricité ;

e la plus forte réponse aux précipitations des Pins et particuliérement du Pin sylvestre.

Une réponse de plus en plus forte a la température printaniére au cours du XX® siécle

En ce qui concerne les évolutions de la réponse des arbres aux facteurs climatiques au cours du
XX siécle, aucun changement n’a été observé pour le Pin a crochets et le Hétre qui ont toujours
été les deux espéces les moins réactives. Il est a noter que ces deux espéces occupent les alti-
tudes les plus élevées (au-dessus de 1 300 m). En revanche, pour les trois espéces échantillon-
nées aux altitudes plus faibles (< 1 300 m), des changements ont été observés. Pour les Pins,
la réponse aux pluies printaniéres (mai et juin) est observée pour toutes les périodes avec
cependant une augmentation du réle des pluies de juin pour le Pin sylvestre depuis les années
1940 (figure 7, p. 121). La tendance est nettement différente pour le Sapin avec une diminution
progressive du role des pluies de printemps entre 1910 et 2004.

Les relations entre les dérives climatiques observées (figure 4, p. 116) et ces comportements ne
sont pas évidentes. Le mois de mai restant une période clé pour la croissance, on peut penser
que méme si laridité augmente (figure 4, p. 116), les arbres continuent & réagir aux conditions
pendant cette période. Par la suite, on peut expliquer la réponse positive du Pin sylvestre aux
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plus fortes précipitations de juin par ses exigences en eau plus importantes. Pour le Pin noir et
le Sapin, on peut émettre ’hypothése que le niveau des pluies en juin est devenu en moyenne
suffisant pour assurer une bonne croissance, ceci se traduisant par une perte de sensibilité a ce

FIGURE 7 EVOLUTION TEMPORELLE DE LA CORRELATION (coefficients bootstrapped)
ENTRE LA CROISSANCE ET LES 4 FACTEURS CLIMATIQUES PRINCIPAUX
(premiére période 1910-1959 et derniére période 1955-2004)
Pour chaque espéce, c’est la moyenne des coefficients de corrélation pour toutes les modalités qui est
présentée. Par exemple, pour le Pin noir, la corrélation avec Pmai est significative sur I'ensemble de la période
(1910 & 2004) et la corrélation avec la température minimale d’avril apparait au début des années 194o0.

La partie grisée correspond a la zone d’absence de significativité (au seuil de 5 %).
P : précipitation ; T juin = température maximale de juin ; T avril = température minimale d’avril.
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facteur pendant cette période. Concernant les températures, la corrélation négative avec la
température maximale de juin reste élevée pour les Pins avec cependant une tendance a la dimi-
nution depuis les derniéres années. Pour le Sapin, en revanche, ce facteur ne semble plus agir
depuis le milieu du XX& siécle. La non plus, explication n’est pas évidente mais pourrait étre
liée aux seuils physiologiques de lactivité photosynthétique. En effet, le taux optimal de la
photosynthése se situe souvent autour de 20-30 °C (Medlyn et al., 2002). Dans notre contexte,
la température de juin a augmenté de plus de 1 °C entre 1910 et 2004 (figure 4, p. 116). En fait,
moins de 20 % des années étaient « chaudes » au début du siécle (Tmax en juin » 23 °C). Cette
fréquence a augmenté de 20 % a 38 % jusqu’au début des années 1990 et atteint plus de 45 %
dans les derniéres années. La perte de corrélation pourrait exprimer une levée de la contrainte
dans le sens d’une progression vers les niveaux thermiques « optimaux » pour les activités
physiologiques. La température étant plus élevée, les arbres poussent dans un environnement
plus favorable en moyenne, ceci expliquant la perte de liaison entre leur comportement et ce
facteur climatique.

In fine, la tendance la plus marquée pour toutes les essences correspond a un renforcement du
role de la température du mois d’avril particulierement notable depuis les années 1940. L’appa-
rition d’une corrélation positive entre la croissance et la température suggére une levée de la
contrainte thermique a cette période. L’analyse des changements montre en effet que le mois
d’avril est devenu de plus en plus chaud entre 1910 et 2004 (figure 4, p. 116). Ainsi, la fréquence
des années froides (Tmin d’avril < — 1 °C) était de 30 % pour la premiére période 1910-1959
(54 % des années avec Tmin d’avril < o °C). Depuis la période 1941-1990, 45 % ont méme des
Tmin supérieures a o,5 °C. Des températures « chaudes » étant essentielles pour la réactivation
cambiale et la mise en place des feuilles, on peut émettre ’hypothése que ce réchauffement
modifie ces processus et donc la croissance des arbres.

A QUOI PEUT-ON S’ATTENDRE DANS L’AVENIR ?

Notre étude suggére que les peuplements poussant a des altitudes inférieures @ 1 300 m commen-
cent a modifier leur comportement en réponse aux variations des régimes hydrique et thermique
et ceci quelles que soient les conditions de xéricité locale. Comme déja observé dans d’autres
contextes, les changements climatiques semblent donc se traduire par une homogénéisation de
la réponse en « tamponnant » les effets locaux et espéces. Pour l'instant, la limite de réponse
aux variations environnementales se situe autour des 1 300 m d’altitude. Dans l’avenir, la question
essentielle est de savoir si ces modifications environnementales vont également toucher les sites
d’altitude plus élevée (avec du Hétre et du Pin a crochets) et se traduire par le dépassement
des seuils physiologiques de réponse des espéces, ces dépassements pouvant se traduire par
des pertes de vitalité des arbres et des dépérissements sur le long terme. Suite a 2003, de tels
phénomeénes ont par ailleurs été observés en contexte méditerranéen montagnard notamment sur
le Pin sylvestre (Dobbertin et al., 2005) et le Sapin. Pour le Sapin, Cailleret (2011) montre, dans
le méme contexte que notre étude, que le taux de mortalité des sapiniéres diminue avec lalti-
tude (c’est-a-dire avec 'amélioration du régime hydrique). Cet auteur confirme que la capacité de
rétention en eau est essentielle @ considérer pour expliquer le comportement de cette essence et
notamment la mosaique de mortalité observée. Dans notre étude, nous avons utilisé l'indice de
disponibilité locale en eau (IDLE) qui s’est avéré pertinent pour discriminer la réponse des
espéces. Cependant, Cailleret (2011) montre également que, dans des systémes complexes de sols
comme ceux observés en région PACA, les réservoirs profonds (jusqu’a 5 métres) devraient étre
davantage considérés pour une analyse fine de la vulnérabilité des peuplements. Notre étude
montre également que les deux Pins noir et sylvestre sont particuliérement réactifs aux conditions
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hydriques. Le cas du Pin sylvestre pourrait étre préoccupant dans l’avenir car des travaux récents
en écophysiologie montrent que des sécheresses intenses entrainent des dysfonctionnements
plus importants de cette espéce par rapport a d’autres Pins, ce qui va a l’encontre de la répu-
tation d’espéce résistante aux sécheresses (Martinez-Vilalta et Pinol, 2002).
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REPONSE AU CLIMAT ET A SES UARIATIONS AU COURS DU KXE SIECLE DU SAPIN PECTINE, DU HETRE, DES PINS NOIR,
SYLUESTRE ET A CROCHETS EN CONTEXTE MEDITERRANEEN MONTAGNARD [Résumé)

L’instabilité temporelle des relations entre les cernes et le climat a été étudiée sur cing espéces (Pinus nigra,
Pinus sylvestris, Pinus uncinata, Abies alba, Fagus sylvatica) en contexte méditerranéen montagnard sur la
période 1910-2004. Les réponses au climat ont été étudiées a partir de 17 chronologies de référence cons-
truites sur 293 arbres échantillonnés dans un réseau de 64 peuplements dans la région Provence-Alpes-Cote-
d’Azur. Pour chaque espéce, un gradient d’altitude et de disponibilité potentielle en eau (site sec, mésophile
et humide) a été considéré. Un faible niveau de précipitations printaniéres (mai et juin) est apparu comme
le facteur majeur d’explication des variations interannuelles de croissance. Pour le Pin sylvestre, les précipi-
tations d’été jouent également un role central. Le Hétre est 'espéce la moins réactive et sans aucun facteur
commun entre les peuplements. Pour toutes les espéces, la liaison avec les précipitations tend a augmenter
des sites humides aux sites secs. La croissance du Pin noir dépend également fortement des conditions
automnales de l'année précédente (role de la température minimale de novembre) et, pour les sites d’alti-
tude, de la température minimale d’avril. Sur le long terme, le Pin a crochets et le Hétre sont apparus comme
les deux espéces les moins réactives, sans changement de comportement au cours du temps. Pour les trois
autres espéces poussant aux altitudes plus basses (inférieures a 1 300 m), le changement le plus notable a
été une augmentation de la réponse a la température minimale d’avril en liaison avec le réchauffement
important observé pour ce mois.

THE RESPONSE TO CLIMATE AND ITS VARIATIONS OF SILVER FIR, BEECH, BLACK, SCOTS AND MOUNTAIN PINE IN THE
MEDITERRANEAN MOUNTAINS DURING THE 20" CENTURY [RAbstract)

Temporal instability of climate signal in tree-ring width of the five dominant species (Pinus nigra ssp. nigra,
P. sylvestris, P. uncinata, Abies alba, Fagus sylvatica) growing under Mediterranean mountainous climate was
studied over the last century (1910-2004). To disentangle the tree—climate-site complex, the effects of both
soil water availability (dry, mesic and humid sites) and altitude (from 430 to 1690 m) were investigated on
the response patterns. Responses to climate were analysed using bootstrapped correlation coefficients from
17 ring-width chronologies built from 293 trees sampled in 64 stands in South-Eastern France. Temporal
analyses were performed considering fourthy-six 5o-years intervals (from 1910-1959 to 1955-2004). May-June
drought was the primary limiting factor. For Pinus sylvestris, summer precipitation played also a key role.
Fagus sylvatica was the less responding species with no clear common pattern. Low soil water availability
led to an increasing correlation with precipitation in May for Pinus nigra and Abies alba. Precipitation from
May to August prevailed on the driest conditions for Pinus sylvestris. Correlation analyses suggested that
warm autumn or winter enhanced growth, except for Fagus sylvatica. For Pinus nigra, the importance of April
temperature increased with increasing altitude. Temporal analyses revealed a stability of sensitivity for the
highest contexts (Pinus uncinata and Fagus sylvatica). At lower altitudes, the correlation with minimum
temperature in April increased while temperature more often exceeded the threshold of 0°C over the last
decades. For precipitation, a decrease in the strength of correlation was observed without close relationships
with local xericity.
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