BIOLOGIE ET ECOLOGIE

LA SENSIBILITE AU CLIMAT
DES ARBRES FORESTIERS
A-T-ELLE CHANGE AU COURS DU XX€ SIECLE ?

FRANCOIS LEBOURGEOIS — PIERRE MERIAN

LA « DIVERGENCE »... UNE QUESTION NOUVELLE

En raison du réchauffement important déja observé en Europe (IPPC, 2007) et en France (Lebour-
geois et al., 2001 ; Moisselin et al., 2002) et des prévisions des valeurs moyennes et extrémes
a la fin du siécle (Déqué, 2007 ; Planton et al., 2008), la question de la capacité des essences
forestiéres a répondre a ces changements est devenue un enjeu majeur pour la gestion forestiére
et la communauté scientifique internationale (Lindner et al., 2010). L’analyse de cette capacité
peut se faire par des approches dendroclimatologiques qui corrélent les variations interannuelles
de la croissance radiale des arbres aux données climatiques mensuelles, généralement des
températures et des précipitations. Ceci permet de mettre en évidence les facteurs climatiques et
les périodes clés expliquant la variabilité interannuelle passée de la croissance radiale des
arbres. Les méthodes statistiques utilisées pour analyser les différents signaux ont été largement
éprouvées et ont permis d’apporter des connaissances fondamentales non seulement sur les
modeéles de réponse des espéces au climat mais également sur les interactions souvent complexes
entre le climat et les conditions locales de croissance (altitude, exposition, réserve utile maximale
en eau des sols...).

La dendroclimatologie repose sur un principe fondamental appelé le « principe d’uniformité » qui
stipule que les facteurs environnementaux qui ont agi sur la croissance dans le passé sont les
mémes que ceux qui agissent dans le présent et ont le méme type d’action. Cela sous-entend
que nous pouvons comprendre le présent en analysant le passé, et que la réponse des arbres
aux variations interannuelles du climat est stable au cours du temps. Or, depuis quelques années,
ce principe d’uniformité est mis a mal par les changements environnementaux qui se traduisent
par une instabilité temporelle de la réponse des arbres au climat. Ce phénomeéne a été décrit
récemment comme le « probléme de la divergence » (D’Arrigo et al., 2008 ; Wilson et al., 2007).
Les premiéres publications illustrant ce probléme remontent a la fin des années 1990. Cependant,
la divergence est devenue un sujet d’étude a part entiére seulement depuis 3 a 4 ans, et a été
analysée dans différents contextes : les hautes latitudes de I’hémisphére nord sur des coniféres
(Pins, Epicéas), les hauts plateaux du Tibet, en Amérique du Nord (Douglas), en Europe en
contextes montagnard et de plaine (Sapin, Pins, Hétre, Chénes, Fréne, Méléze), et dans le bassin
méditerranéen (Sapin, Pins, Hétre, Chénes).

Face a ces nouvelles questions, il nous a semblé important d’apporter des éléments d’informa-
tion aux praticiens concernant nos connaissances actuelles sur la sensibilité au climat des
essences forestiéres et les changements de comportement au cours des derniéres décennies.
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La premiére partie de cet article synthétise un certain nombre d’études dendroclimatologiques
menées en France et dans les pays européens limitrophes. Nous avons limité la synthése a ces
contextes tempérés pour dégager les modéles généraux de réponse au climat des principales
espéces feuillues et résineuses rencontrées dans nos foréts. La synthése a porté principalement
sur le Sapin pecting, ’Epicéa commun, les Chénes (sessile et pédonculé), le Hétre et les Pins
(sylvestre et noir). Afin de faciliter la lecture, nous avons choisi dans cette partie de ne pas citer
les nombreuses références dans le texte et renvoyons le lecteur a la liste de références théma-
tiques en fin d’article. La deuxiéme partie de cet article est consacrée a la divergence. L’analyse
est élargie a I’hémisphére nord en raison des trés nombreux travaux menés dans ces contextes
écologiques. Enfin, dans une troisiéme partie, nous essaierons d’apporter quelques pistes sur les
conséquences de ces modifications de comportement pour les questions de recherche mais aussi
pour le gestionnaire.

QUE SAVONS-NOUS DE LA SENSIBILITE ACTUELLE DES ARBRES AU CLIMAT ?

En France, les premiéres études dendroclimatologiques sur de vastes territoires ont été
menées dans les années 1980-1990 dans les écosystémes méditerranéens et les sapiniéres
vosgiennes (1) @. Rapidement, les travaux se sont élargis 2 de nombreuses espéces et contextes
écologiques : les sapiniéres et les pessiéres dans le Jura et dans les Alpes, ou encore dans les
Pyrénées (1). Pour les autres résineux, les études sont moins nombreuses ou couvrent des terri-
toires plus réduits. Nous pouvons néanmoins mentionner des études sur les Pins sylvestre, noir
et cembro, ou encore le Méléze (1). Les hétraies et les chénaies ont également été étudiées aussi
bien en plaine qu’en montagne et sous climat tempéré ou méditerranéen (2). Les travaux menés
dans le cadre du réseau national de suivi a long terme des écosystémes forestiers (RENECOFOR)
ont apporté des éléments de réponse trés importants sur la sensibilité des principales essences
forestiéres francaises au climat. La synthése présentée ici est en partie issue des résultats
obtenus dans ce réseau et nous renvoyons le lecteur aux articles publiés précédemment notam-
ment dans la Revue forestiére francaise pour une présentation détaillée. Cette analyse a bien
entendu été complétée par la prise en compte des autres études, afin de dégager les traits géné-
riques de la réponse des espéces au climat. La figure 1 (p. 18) présente un schéma synthétique
du déterminisme climatique de la croissance radiale de quelques essences forestiéres francaises.

Le cas du Hétre et des Chénes sessile et pédonculé

Le Hétre apparait comme une essence réactive au climat avec une réponse assez homogéne entre
les peuplements. Ainsi, pour cette essence, le bilan hydrique @ (ou les précipitations) du début
d’été (surtout juin) joue un role central dans le déterminisme des variations interannuelles (2).
De méme, en contexte de plaine, sa sensibilité au climat augmente avec la xéricité 3 locale.
Ainsi, le Hétre est d’autant plus sensible que le sol est superficiel (RUM @ inférieures & 100 mm)
ou le régime pluviométrique faible [précipitations annuelles (P) inférieures & 700 mm].

Pour les Chénes sessile et pédonculé, toutes les études montrent que la variabilité interannuelle
de croissance des arbres est beaucoup plus difficile a appréhender (2). Les modéles sont géné-

(1) Les numéros (1) et (2) renvoient a la liste thématique d’articles (p. 28-30).
(2) Un bilan hydrique (BH) permet d’estimer lintensité d’une sécheresse en intégrant des données pluviométriques, des données ther-
miques (a travers |’évapotranspiration potentielle) et, pour les BH « édaphiques » les capacités de stockage en eau du sol (RUM).

(3) Dans notre synthése, le terme xéricité traduit un contexte sec dont l'origine peut &tre un régime pluviométrique faible, un sol
superficiel, une exposition chaude... Toutes ces conditions pouvant également étre combinées.

(4) RUM = réserve maximale en eau du sol en mm calculée & partir de I'’épaisseur des horizons, leurs textures et leurs charges en
éléments grossiers.
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ralement beaucoup moins explicatifs que ceux du Hétre et les périodes clés trés variables selon
les peuplements et les conditions locales considérés. La croissance semble dépendre non seule-
ment des conditions climatiques de la saison de végétation, mais également des conditions
automnales et hivernales précédant la mise en place du cerne. Les différences entre les deux
chénes sont faibles méme si le Chéne pédonculé semble plus sensible aux sécheresses excep-
tionnelles. Le Chéne sessile apparait cependant d’autant plus sensible a la sécheresse estivale
que le climat est chaud et sec. En France, cela se traduit par un gradient ouest-est de baisse de
sensibilité au climat. Ainsi, dans I’'Ouest de la France sous climat océanique sec (P < 700 mm/an),
il présente une réponse négative forte a la sécheresse estivale et aux températures automnales.
En revanche, sa réponse a ces facteurs est trés faible dans les conditions plus fraiches et plus
humides du climat semi-continental de I'Est de la France (P > 800 mm/an).

Le cas du Sapin pectiné et de 'Epicéa commun

Les comportements du Sapin pectiné et de I'Epicéa commun sont trés proches, bien que I'Epicéa
soit moins sensible au froid (1). Toutes les études menées sur ces essences soulignent que le
régime thermique joue un rdle plus important que le régime hydrique, particuliérement en automne
(septembre ou octobre de I'année précédant la mise en place du cerne) et en hiver (février), avec
des réductions de croissance liées au froid hivernal qui augmentent avec laltitude. Le Sapin et
I’Epicéa sont également sensibles & la sécheresse estivale, avec une sensibilité d’autant plus forte
que la xéricité locale augmente (exposition sud, altitude < 800 m ou RUM < 100 mm).

Le cas des Pins

Comparés au Sapin et a ’Epicéa, les Pins sylvestre, noir et laricio (1) sont généralement beaucoup
moins sensibles au froid hivernal, bien que la sensibilité a la température de février du Pin
sylvestre augmente pour les peuplements sous climat froid (contextes nordique et montagnard
ou d’Europe de I’Est). En revanche, les Pins sont particulierement sensibles aux sécheresses prin-
taniére et estivale. Ainsi, comme pour le Hétre et le Chéne sessile, les Pins sylvestre et laricio
poussant dans un contexte océanique peu arrosé (¢« 700 mm/an) ou sur les sols a faible RUM
(< 100 mm) sont trés sensibles aux précipitations sur I’ensemble de la saison de végétation. Dans
ces milieux, des pluies réduites ou abondantes se traduisent respectivement par une croissance
particulierement faible ou forte. Pour le Pin sylvestre, cette trés forte sensibilité aux pluies sur
’ensemble de la saison a été également observée en région méditerranéenne et dans des vallées
alpines de Suisse et d’Autriche.

OBSERVE-T-ON UNE REPONSE PLUS HOMOGENE DES ARBRES
SOUS CLIMAT PLUS CONTRAIGNANT ?

Quand les conditions climatiques sont limitantes, on observe généralement une réponse au
climat plus forte et plus homogéne entre les arbres, c’est-a-dire qu’ils répondent d’une fagon
plus marquée et plus synchrone a ses fluctuations. Dans un environnement de plus en plus
limitant, on peut donc envisager une homogénéisation de la réponse des espéces et une augmen-
tation du synchronisme entre des peuplements éloignés les uns des autres. Ceci a déja été
observé dans la péninsule Ibérique sur des pineraies (noires, sylvestres et a crochets) avec une
réponse de plus en plus homogéne entre les peuplements entre 1885 et 1992 (Andreu et al.,
2007). Dans les Pyrénées espagnoles, ce sont des sapiniéres distantes de plus de 200 km qui
présentent actuellement une réponse homogéne au climat, contre seulement 100 km avant 1950
(Macias et al., 2006). Pour des peuplements alpins de Pin a crochets, la distance de 500 km est
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donnée (Tardif et al., 2003) et, a 'échelle des Alpes, Carrer et al. (2007) avancent une distance
de plus de 1 ooo km pour ’homogénéisation de la réponse des cembraies. Toutes ces études
mettent en relation ces ajustements des réponses sur des vastes échelles spatiales aux modifi-
cations environnementales observées (réchauffement ou augmentation de la sécheresse).

LE DETERMINISME CLIMATIQUE DE LA CROISSANCE A-T-IL CHANGE
AU COURS DU XXe SIECLE ?

Les changements environnementaux modifient également les facteurs climatiques et les périodes
clés expliquant la variabilité interannuelle de la croissance radiale. De nombreux processus
physiologiques sont fortement sous la dépendance du régime thermique, notamment les
processus de croissance racinaire, de réactivation cambiale aprés la phase de dormance hivernale
(Deslauriers et al., 2008 ; Rossi et al., 2008) ou de la mise en place des feuilles au printemps
(Lebourgeois et al., 2010c). Il est donc facile de concevoir qu’un réchauffement puisse avoir des
conséquences positives sur le fonctionnement de '’écosystéme comme, par exemple, un allonge-
ment de la saison de végétation (Lebourgeois et al., 2010c) et une croissance plus soutenue
(Bontemps et al., 2009 ; Charru et al., 2010). La figure 2 (p. 22) illustre un exemple de la consé-
quence d’un réchauffement printanier sur le déterminisme de la mise en place du cerne. Ainsi,
pour des pineraies de Pin noir poussant a plus de 1 200 m d’altitude en région Provence-Alpes-
Cote-d’Azur, le réchauffement printanier s’est traduit par une levée de la contrainte thermique en
début de saison de végétation et une « nouvelle » réactivité des arbres a ce facteur climatique.

Le réchauffement climatique peut avoir des conséquences négatives sur la croissance des arbres
a travers deux effets distincts. Le premier effet est I'action directe des fortes températures qui,
en dépassant optimum de réponse de I'espéce, perturbe les processus physiologiques (« direct
temperature stress ») (Wilmking et al., 2004). Par exemple, Carrer et al. (1998) annoncent un
seuil de 13 °C de température moyenne estivale (juin-juillet) au-dela duquel les pineraies et les
pessiéres subalpines répondent négativement a la température. Ce seuil serait de 16 °C pour le
Méléze (Biintgen et al., 2006). Le second effet est une action indirecte de la température qui
induit une augmentation de la demande des arbres en eau. La croissance est alors limitée par
un stress hydrique printanier ou estival voire automnal (« temperature-mediated drought stress »)
(Barber et al., 2000 ; Lloyd et Bunn, 2007). Dans ces analyses de divergence, la difficulté réside
donc dans la définition des seuils de réponse des essences mais également dans la quantifica-
tion des interactions multiples avec les facteurs locaux (sol, topographie).

Le cas des hautes latitudes de I’hémisphére nord
et des hauts plateaux tibétains

Les premiers travaux sur la divergence ont porté sur les foréts boréales de coniféres dont la
croissance est fortement limitée par les faibles températures. Le réchauffement climatique observé
depuis les années 1980 s’est traduit par une levée de contrainte thermique et une diminution de
la corrélation entre la croissance et la température (souvent juillet) (Briffa et al, 2004 ; Briffa
et al., 1998 ; Lloyd et Bunn, 2007). Briffa et al. (1998) estiment cette baisse de corrélation
a 20 % entre la période 1961-1981 et les décennies précédentes.

Cependant, contrairement a ce qui était attendu, la levée de la contrainte thermique n’a pas eu
que des conséquences positives. Ainsi, en Alaska, le réchauffement a entrainé une forte baisse
de croissance de I’Epicéa blanc (Picea glauca) en lien avec une augmentation de la sécheresse
estivale (Barber et al., 2000) ; cette baisse étant d’autant plus forte que la croissance initiale des
arbres était élevée. Pour expliquer les baisses de croissance observées, différents auteurs émettent
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également ’hypothése d’une interaction complexe avec d’autres facteurs du milieu (ozone, dioxyde
de carbone atmosphérique) qui annule l'effet positif de la levée de contrainte thermique.

L’augmentation de la sensibilité a la sécheresse estivale a aussi été observée dans les plaines
intérieures de I'Alaska sur I'Epicéa noir (Picea mariana) (Wilmking et Myers-Smith, 2008) ainsi
que dans des peuplements de Picea crassifolia poussant dans les hauts plateaux tibétains (3 500
a 3 800 m) (Zhang et Wilmking, 2010). De méme, la récente étude de Lloyd et Bunn (2007) sur
les dix plus importantes essences boréales (genres Picea et Pinus, 232 sites) confirme le ralen-
tissement de l'effet positif de la levée de contrainte thermique sur la croissance et attribue cette
moindre réponse au dépassement de loptimum thermique des espéces. Cet effet seuil a été
observé par Wilmking et al. (2004) sur des peuplements d’Epicéa blanc (Picea glauca) poussant
en altitude en Alaska : des températures estivales de juillet supérieures a 16 °C entrainent une
réduction de croissance d’autant plus forte que la température est élevée. Les auteurs ont égale-
ment montré un effet seuil important pour les conditions printaniéres avec une réponse positive
aux températures de mars et avril des saisons précédentes (années n — 1 et n — 2) depuis que
celles-ci ont dépassé le seuil de o °C.

En conclusion, le réchauffement climatique semble avoir déja modifié la sensibilité des foréts
boréales de coniféres. A travers de nouvelles limitations, thermique (dépassement de Ioptimum
de réponse) et hydrique (augmentation de la demande en eau), la hausse des températures
pourrait avoir des conséquences trés négatives sur la stabilité de ces écosystémes qui jouent un
role central dans le stockage de carbone.

Le cas des milieux montagnards

En contexte de montagne, la température décroit fortement avec l'altitude selon un gradient
moyen de — 0,56 °C par 100 m d’élévation. Ce facteur étant de plus en plus limitant, son impor-
tance pour expliquer la croissance des arbres augmente le long du gradient altitudinal (figure 3,
p. 24). Son sens d’action change également. Ainsi, des températures estivales élevées favorisent
généralement la croissance dans les hautes altitudes alors qu’en plaine les mémes valeurs rédui-
sent l'accroissement radial. De méme, l'action des pluies est inversée avec non seulement une
moindre réponse des arbres aux pluies en altitude mais également une action généralement
négative des précipitations élevées (figure 3, p. 24). Dans ces contextes, la difficulté réside dans
la définition des seuils d’altitude a partir desquels le poids relatif des facteurs thermiques et
hydriques évolue. Des différences de pente, d’exposition (versants exposés au nord ou au sud)
ou de disponibilité locale en eau peuvent moduler localement et fortement les relations obser-
vées sur des échelles plus vastes. Ainsi, en raison de ces interactions multiples, les problémes
de divergence sont plus difficiles a analyser en montagne et les résultats beaucoup plus variables
selon les espéces et les conditions écologiques locales.

e Les peuplements sous climat alpin

Plusieurs études ont analysé la divergence sur le Pin cembro (Pinus cembra) dans l'arc alpin de
la France a 'Autriche (Carrer et al., 2007 ; Oberhuber et al., 2008 ; Leonelli et al., 2009 ;
Saulnier et al., 2011). Ces travaux confirment le rdle majeur et positif des températures estivales
(mai a aolit) pour la croissance des cembraies et mettent en évidence des divergences notables
mais différentes selon les contextes. Ainsi, dans les parties Ouest (arc franco-italien) et Est (Tyrol)
des Alpes, une baisse générale de la sensibilité aux températures estivales (juillet ou ao(it) a été
observée au cours du XX siécle suggérant une levée de contrainte de croissance. Dans la moitié
Est, une forte réduction de la croissance radiale a également été observée depuis les années
1980, réduction que les auteurs attribuent a l'apparition d’un stress hydrique estival. Des résul-
tats inverses ont été obtenus dans les Alpes italiennes centrales avec une augmentation de la
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corrélation entre la largeur de cerne et la température de juillet, notamment en versant exposé
au nord. Dans ce contexte, il semble que la levée de contrainte touche davantage les phases
printaniéres avec une sensibilité de plus en plus faible aux conditions thermiques de (mai)-juin
(surtout pour les sites exposés au sud-ouest). Ces travaux sur le Pin cembro s’accordent néan-
moins a dire que les conditions thermiques et hydriques de l'automne (septembre a novembre)
et de I'hiver (décembre) de 'année précédant la mise en place du cerne jouent un réle de moins
en moins important sur la croissance alors que celui des températures du mois de mars augmente

fortement.

Dans les Alpes, la divergence a aussi été étudiée sur I’Epicéa commun et le Méléze. La encore,
les résultats different selon les études. Sur un réseau de 124 peuplements de Méléze et d’Epicéa

FIGURE 3 SCHEMA SYNTHETIQUE DE LA VARIABILITE DES EFFETS DU CLIMAT
SUR LA CROISSANCE RADIALE DES ARBRES EN MONTAGNE
En milieu montagnard, altitude, la pente et I’exposition réglent 'importance
des effets directs des pluies et des températures
alpin (le sens du triangle indique le poids relatif du facteur)
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En altitude, les effets
directs de la tempéra-
ture augmentent et le
sens de la relation

s’inverse. Classiquement pour les altitudes les
plus élevées, des températures estivales chaudes
favorisent la mise en place d’un cerne large. En
revanche, alors que des fortes pluies sont favo-
rables a la croissance en plaine, celles-ci sont
défavorables en altitude (voir exemple ci-dessus).

Variation de la réponse de I'Epicéa commun

en Haute-Tarentaise
selon laltitude et I’exposition
T = températures ; P = précipitations ;
(-) et (+) : effet négatif ou positif
sur la croissance radiale

l’altitude (opposition entre les versants exposés
au nord ou au sud ; pentes faibles de moins de
30 % ou fortes de plus de 50 %...). La quantité
et la qualité du rayonnement varient également
fortement mais son effet direct sur la croissance
est plus difficile a quantifier.

Les effets de la pente
et de l'exposition de-
viennent de plus en
plus importants avec
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répartis sur 'ensemble des Alpes (Suisse, Italie, Autriche), la sensibilité des essences est restée
constante sur la période 1864-2003 (Blintgen et al., 2008 ; Wilson et al., 2007). D’autres études
menées a une plus petite échelle ont cependant mis en évidence une instabilité des relations
cerne-climat. Dans trois pessiéres alpines suisses au-dessus de 1 500 m, Biintgen et al. (2006)
ont montré une perte de sensibilité aux températures estivales (juin a ao(it) et une augmenta-
tion du réle des températures de mai et des pluies de la fin de I'été précédent (aoiit). De méme,
sur 17 peuplements de Méléze situés entre 1 800 et 2 200 m d’altitude a l'est de l'arc alpin
italien, Carrer et Urbinati (2006) ont illustré ’augmentation de la sensibilité a la sécheresse du
début de saison de végétation entre 1800 et 1999.

Des études ont aussi été menées dans les Pyrénées (1 700 a 2 400 m) sur le Sapin pectiné, le
Pin a crochets et le Pin sylvestre (Tardif et al, 2003). Depuis les années 1950, la sensibilité au
climat des trois espéces a fortement augmenté, se traduisant par une fréquence plus élevée
d’années a croissance « extréme » (cernes trés fins ou trés larges) et une plus forte sensibilité
aux températures estivales (juin et surtout juillet). Comme pour le Pin cembro, ces espéces
présentent une baisse de sensibilité aux conditions automnales de I’année précédente (tempéra-
ture d’octobre).

e Les peuplements sous climat méditerranéen

Bien que trés variable spatialement, le climat méditerranéen se caractérise généralement par des
hivers et des automnes pluvieux et par une réduction trés importante des pluies estivales indui-
sant des adaptations fortes des espéces aux sécheresses. Les hivers pouvant étre trés froids (en
altitude), la végétation doit en réalité faire face & un double stress thermique et hydrique. Outre
’homogénéisation de la réponse des espéces au climat présentée précédemment, la majorité des
travaux en contexte montagnard méditerranéen met en évidence une hausse de la sensibilité a
la sécheresse estivale. Cette hausse est largement reliée a 'laugmentation des conditions d’ari-
dité et concerne de nombreuses essences : le Sapin dans les Pyrénées espagnoles (Macias et al.,
2006), les Pins (noir, sylvestre et a crochets) au nord et a l’est de la péninsule Ibérique (Andreu
et al., 2007) et en Catalogne (Planells et al, 2009 ; Martin-Benito et al., 2010). Dans cette
derniére étude, les auteurs observent une augmentation de la sensibilité aux précipitations des
mois précédents la mise en place du cerne (décembre a avril) suggérant une hausse de l'impor-
tance des pluies tout au long de I'année. Une étude récente sur le Sapin pectiné dans le sud de
I’ltalie aboutit cependant a des résultats différents avec une perte de sensibilité aux conditions
estivales (Carrer et al., 2010).

Comme dans I’hémisphére nord, certains auteurs ont montré que ces modifications climatiques
avaient déja eu des conséquences sur le niveau de croissance des arbres. Ainsi, sur des pins
noirs poussant dans l'est de 'Espagne (a laltitude de 1 100 et 1 470 m), Martin-Benito et al.
(2010) ont observé des réductions notables de croissance dans 72 % des cas pour les sites les
plus arides (au sud de la zone) et 40 % pour les sites plus humides (au nord). A linverse, pour
quelques peuplements de pins (5 @ 25 % selon la zone considérée), les auteurs mettent en
évidence une accélération de la croissance reliée a I'effet positif du réchauffement hivernal sur la

mise en place du cerne.

En conclusion, il apparait que, en contexte alpin, les résultats sont proches de ceux obtenus
dans les hautes latitudes de I’hémisphére nord, avec un role majeur et positif des températures
estivales sur la croissance des arbres. L’évolution temporelle de cette sensibilité varie fortement
selon la zone d’étude et l'exposition, suggérant des interactions complexes de type « espéce
x situation géographique x topoclimat ». En contexte méditerranéen, la majorité des études
mettent en évidence une augmentation des contraintes hydrique et thermique estivales pouvant
se traduire par des baisses de croissance notables.
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Le cas des régions de plaine

En plaine, les variations interannuelles de croissance des arbres dépendent davantage du régime
hydrique que de leffet direct de la température. Ce dernier se révéle néanmoins important lors
d’années exceptionnellement froides (1956, 1962, 1985, 1995) ou chaudes (1976, 2003) et sous
climat continental (fréquence élevée des gelées). L’effet des pluies peut &tre évidemment trés
fortement modulé selon le contexte local (notamment la RUM). Ainsi, on peut s’attendre a un
effet différentiel du réchauffement climatique le long du gradient de continentalité mais aussi
selon les conditions locales d’approvisionnement en eau.

Dans la moitié ouest de 'Europe (climat océanique a semi-continental), on observe une hausse
générale de la sensibilité a la sécheresse estivale. En Allemagne, I’étude menée par Friedrichs
et al. (2009) sur le Chéne sessile, le Hétre et le Pin sylvestre a clairement montré que la stabi-
lité temporelle des relations cerne-climat variait selon le contexte climatique : la sensibilité a la
sécheresse a augmenté depuis les années 1950 dans les contextes humides, contre une relative
stabilité en contexte sec, oll la contrainte était déja présente au début du siécle. Une étude
récente menée sur le Chéne sessile en France souligne, quant a elle, une plus forte sensibilité
aux conditions automnales et une perte de sensibilité aux conditions hivernales et estivales
(juillet) (Mérian et al., 2011). Enfin, dans un climat plus froid en Irlande, Garcia-Suarez et al.
(2009) ont observé que la croissance du Hétre était davantage limitée par les températures maxi-
males de mai a juillet depuis les années 1980.

A linverse, sous des climats plus continentaux, il semble que la sensibilité au climat ait récem-
ment diminué. En Baviére sur des sapiniéres poussant a faibles altitudes (de 420 a 885 m,
moyenne 600 m), Wilson et Elling (2004) ont mis en évidence que les arbres ne répondaient plus
aux pluies pendant la saison de végétation (mai a septembre) depuis le début des années 1960
alors que ce facteur expliquait prés de 45 % de la variabilité interannuelle au début du siécle.
Cette divergence ne serait pas le résultat des modifications climatiques mais '’expression des
émissions d’ozone qui ont fortement augmenté a cette période. La forte sensibilité du Sapin a
ce composé s’est traduite par d’importantes réductions de croissance et une incapacité des
arbres a répondre au climat. En Autriche, sur des pineraies de Pin noir (de 260 a 700 m ;
moyenne 440 m), Leal et al. (2008) ont mis en évidence une baisse de sensibilité au cumul des
pluies d’avril a juillet depuis les années 1950, accompagnée d’une croissance plus forte et plus
instable. Les auteurs évoquent les effets combinés du rallongement de la saison de végétation,
du CO, atmosphérique (effet positif sur efficience d’utilisation de I'eau) et des dépdts azotés
pour expliquer ces tendances.

Enfin, sous le climat méditerranéen trés sec de la Gréce, la réduction de 20 a 25 % des préci-
pitations au cours du XX® siécle a entrainé une hausse des arriére-effets, avec aujourd’hui une
croissance dépendante des pluies cumulées sur les 5 années précédentes, contre seulement
2 années avant 1970 (Sarris et al., 2007). Ce changement de sensibilité s’est accompagné d’une
forte diminution du niveau de croissance des arbres.

En conclusion, dans les contextes de plaine, les études tendent a montrer que la sensibilité a la
sécheresse printaniére ou estivale a augmenté au cours des derniéres décennies. Cette augmen-
tation est d’autant plus importante sous climat chaud et sec (gradient de continentalité).

QUELLES SONT LES CONSEQUENCES POUR LA RECHERCHE ET LA GESTION ?

Méme si les observations apparaissent parfois contradictoires, il semble bien que les écosys-
témes forestiers aient déja commencé a s’ajuster aux nouvelles conditions environnementales.
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Dans le futur, il est raisonnable de penser que les arbres vont pousser dans un environnement
de plus en plus contraignant et devront donc encore ajuster leur comportement a ces nouvelles
conditions. La capacité adaptative des plantes a la variabilité environnementale ayant ses limites,
la question est de savoir si celles-ci seront suffisantes pour faire face aux changements. On peut
imaginer que les stratégies d’allocation des ressources aux différentes fonctions changeront avec
des conséquences sur la croissance des arbres, sur leur reproduction et donc sur le maintien ou
I’extension des espéces et des populations. A long terme, ces modifications des régimes clima-
tiqgues pourraient donc compromettre dans un premier temps la croissance des arbres et, dans
un second temps, leur vitalité et leur survie et ceci par le jeu des arriére-effets du climat. Des
études menées en France dans les années 1980 suite aux symptdmes alarmants de dépérisse-
ment observés dans de nombreux écosystémes forestiers ont déja illustré trés clairement ces
arriere-effets. Des études plus récentes en partie citées dans cet article confirment que linstabi-
lité climatique peut modifier ces arriére-effets et entrainer des pertes de vitalité et des mortalités
chez des espéces réputées résistantes au stress hydrique comme les Pins ou les Chénes médi-
terranéens (Dobbertin et al., 2005 ; Sarris et al., 2007 ; Thabeet et al, 2009) ou pour les
espéces poussant a la limite de leur aire de répartition (Carcaillet et Muller, 2005).

Pour la recherche, une des conséquences de cette instabilité de la réponse au cours du XX¢ siécle
concerne le domaine des reconstructions climatiques (Garcia-Suarez et al., 2009). Ainsi, du fait
de cette divergence, il devient plus difficile d’élaborer des relations sur une période et de décrire
la réponse durant une autre période. De la méme fagon, si le déterminisme climatique de la
croissance évolue au cours du temps, le paramétrage des différents modéles d’estimation des
bilans de carbone et de prédiction des accroissements des peuplements forestiers sera égale-
ment fortement compliqué. On peut donc envisager une augmentation de l'incertitude des
diverses prédictions. Méme si les modifications des conditions environnementales sont les
facteurs les plus souvent envisagés pour expliquer ces divergences, des modifications de struc-
ture au sein des peuplements liées a des interventions passées ou a des phases dynamiques
naturelles peuvent étre évoquées (Tessier, 1989).

Pour le praticien, une modification de la composition ou de la structure des écosystémes forestiers
est tout a fait envisageable (Piedallu et al., 2009). Pour atténuer les effets des modifications envi-
ronnementales sur la dynamique forestiére, les actions qui peuvent étre mises en place rapidement
concernent principalement les méthodes de gestion car on sait, par exemple, que le diamétre d’un
arbre modifie fortement sa réaction au climat (Mérian et Lebourgeois, 2011). Les travaux en cours
sur leffet des mélanges, de la compétition et des éclaircies sur la réponse au climat des essences
forestiéres devraient apporter un certain nombre d’éléments de réponse aux gestionnaires.

En conclusion, les études menées actuellement suggérent que les écosystémes forestiers ont
commencé a s’ajuster aux nouvelles conditions de croissance. Cependant, les effets a long terme
sont encore largement méconnus. Si le réchauffement peut dans certains contextes se traduire
par une levée de contrainte et
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LA SENSIBILITE AU CLIMAT DES ARBRES FORESTIERS A-T-ELLE CHANGE AU COURS DU XXe SIECLE ? (Résumé)

Le réchauffement important déja observé en Europe et en France, et les prévisions a la fin du XX® siécle
questionnent la communauté forestiére sur la pérennité des espéces et des écosystémes dans ce contexte en
évolution rapide. L’analyse de la réponse des essences au climat peut se faire par des approches dendro-
climatologiques dans lesquelles les variations interannuelles de la croissance radiale des arbres sont expli-
quées avec des facteurs climatiques thermiques ou hydriques. Cette analyse repose sur un principe
fondamental appelé le « principe d’uniformité » qui stipule que les processus physiques et biologiques qui
gouvernent la croissance des arbres poussant actuellement sont les mémes que ceux du passé et ont le
méme type d’action. En d’autres termes, la réponse des arbres aux variations interannuelles du climat est
supposée stable au cours du temps. Or, depuis quelques années, ce principe d’uniformité est mis a mal par
les changements environnementaux qui se traduisent par une instabilité temporelle de la réponse des arbres
au climat. Cette instabilité est connue sous la dénomination du « probléme de la divergence ». Dans cet
article, nous faisons la synthése des connaissances actuelles sur la sensibilité au climat des principales
essences forestiéres ainsi que des problémes de divergence observés dans différents écosystémes forestiers
a travers I’hémisphére nord.

HAS SENSITIVITY OF FOREST SPECIES TO CLIMATE CHANGED IN THE 20™ CENTURY? (Abstract)

Significant warming already observed in Europe and in France together with predictions made at the end of
the 20th century raise questions in the forestry and forest-based community about the sustainability of
species and ecosystems in this rapidly changing context. A dendroclimatological approach can be adopted to
analyse the response of species to climate, in which inter-annual variations in radial increment are explained
using temperature and water climatic factors. This analysis relies on a fundamental principle referred to as
“the principle of uniformity” that sets out that the physical and biological processes that govern the growth
of trees currently growing are the same as in the past and have the same type of effect. In other words, the
response of trees to year-to-year climate variations is assumed to be stable over time. However, for some
years now, this principle of uniformity has been challenged by environmental changes that reflect instability
of tree response to climate over time. This instability is referred to as “the divergence problem”. This article
summarises current knowledge about the sensitivity to climate of forest species and divergence problems
encountered in the various northern hemisphere forest ecosystems.
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