BIOLOGIE ET ECOLOGIE

LES FORETS TEMPEREES FACE AUX CONSEQUENCES
DU CHANGEMENT CLIMATIQUE :

EST-IL PRIMORDIAL DE FAVORISER

UNE PLUS FORTE DIVERSITE D’ARBRES

DANS LES PEUPLEMENTS FORESTIERS ?

CHARLOTTE GROSSIORD — ARTHUR GESSLER— ANDRE GRANIER — DAMIEN BONAL

La France, si on exclut les départements d’outre-mer, est le troisiéme pays européen pour sa
surface forestiére, celle-ci représentant environ 30 % du territoire national. Cet écosystéme occupe
un réle primordial pour ’homme car il fournit de nombreux services « d’approvisionnement », tels
que la production de bois d’ceuvre ou d’énergie, mais aussi de gibier ou encore de plantes
sauvages utilisées par lindustrie pharmaceutique. De plus, les foréts rendent un grand nombre
de services « de régulation », non systématiquement pourvus de valeur commerciale, en agissant
sur environnement par la purification des eaux, la régulation du climat local, ou en atténuant
’érosion des sols.

Afin de répondre a une demande toujours croissante en bois d’ceuvre et d’énergie tout en pré-
servant ’environnement, la gestion de ces écosystémes doit s’effectuer aujourd’hui dans le cadre
d’une gestion durable. Ce cadre de gestion, a orientation écologique, nécessite d’adapter ces éco-
systémes aux conséquences du changement climatique, tout en répondant aux besoins socioéco-
nomiques liés a lutilisation des ressources de la forét. En particulier, il convient de mettre en
place des modes de gestion conférant aux foréts une forte résistance aux conditions environne-
mentales futures, ou a défaut un fort niveau de résilience a de possibles événements extrémes.

La communauté scientifique travaille ainsi au développement de méthodes de gestion viables a
court et a long terme des écosystémes forestiers. Deux décennies de recherche dans le domaine
de l'écologie forestiére ont montré que la biodiversité joue un rble important dans le fonction-
nement des écosystémes forestiers tempérés, notamment dans leur capacité a fournir un ensemble
de services écologiques (Pérot et Vallet, 2012). Il existe aujourd’hui une trés forte convergence
dans les résultats scientifiques sur le fait que, dans un environnement donné, les peuplements
de forét mélangée (au minimum deux essences en mélange) produisent plus de bois (biomasse
aérienne) que les monocultures de ces mémes essences. De plus, il a été montré que les foréts
mélangées peuvent avoir une meilleure résistance face aux attaques d’insectes ou face a la pro-
pagation de maladies (Jactel et Brockerhoff, 2007). Une approche de gestion durable qui favorise
le maintien d’une diversité d’essences forestiéres dans les foréts en Europe, en particulier en
France et en Allemagne, a ainsi émergé depuis le début du XXI® siécle.

Lune des conséquences du changement climatique en Europe est I'augmentation de la fréquence
d’événements extrémes de sécheresse. La sécheresse en 2003 dans l'ouest de I'Europe illustre les
conséquences que de tels événements pourraient avoir dans I'avenir sur ces écosystémes : une forte
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diminution de la productivité et parfois une forte hausse de la mortalité. Dans cette perspective,
les questions primordiales pour un gestionnaire forestier sont premiérement de savoir si le fait de
gérer une plantation ou une forét avec une seule ou plusieurs espéces pourrait modifier le niveau
de sécheresse rencontrée chaque été ou lors d’épisodes exceptionnels, et deuxiémement de
comprendre les conséquences de ces sécheresses sur le fonctionnement de |’écosystéme, en
particulier la productivité et le bilan hydrique.

Dans cet article, aprés avoir présenté succinctement les différents processus d’interaction des
essences forestiéres a l'origine de l'effet du mélange d’essences sur le fonctionnement des éco-
systémes et défini la notion de résistance a la sécheresse, nous présentons une synthése des
résultats de la recherche obtenus récemment sur la question : est-ce que les foréts diversifiées

en Europe sont plus résistantes aux sécheresses que les foréts monospécifiques ?

LES PROCESSUS D’INTERACTIONS DES ESSENCES

Afin de comprendre le lien étroit entre biodiversité et fonctionnement des écosystémes, il est
primordial de s’intéresser aux processus biologiques qui sont a l'ceuvre. Ces processus dits
« d’interactions des espéces » sont de nature diverse et peuvent mener a des effets divergents
sur le fonctionnement des espéces (interactions négatives face a interactions positives), et par
conséquent sur le fonctionnement des écosystémes qu’elles constituent. Ces processus font appel
a la notion de « niche écologique » qui caractérise la position occupée par une espéce dans un
écosystéme. Cette niche est propre a chaque espéce et peut étre décrite par le moyen de para-
meétres physicochimiques et biologiques qui caractérisent le milieu préférentiel pour cette espéce

et les relations avec les espéces avoisinantes.

Les interactions négatives des espéces s’expliquent par la compétition pour les ressources. En
écologie, ce processus désigne le fait que des individus d’'une méme espéce (compétition intra-
spécifique) ou d’espéces différentes (compétition interspécifique) sont en concurrence pour l'ac-
quisition des ressources d’un milieu donné, en particulier quand celles-ci sont limitées. La
compétition s’exprime lorsque des individus occupent la méme niche écologique, ou en tout cas
des niches qui se chevauchent fortement. Les ressources disponibles sont alors prélevées au
méme endroit ou de facon simultanée par différents individus. Ces ressources sont, par exemple,
’eau, la lumiére ou encore les nutriments. Les conséquences de la compétition, du point de vue
de la survie ou de la croissance des espéces, peuvent étre négatives pour 'ensemble des espéces
en interaction, ou négatives pour certaines et neutres pour d’autres.

Les interactions positives des espéces sont de deux ordres. Le premier est issu du processus de
« complémentarité » pour les ressources. La complémentarité s’exprime lorsque des espéces qui
cohabitent dans le méme milieu ne partagent pas la méme niche écologique. Lacquisition des
ressources disponibles par les différentes espéces en interaction a lieu alors a des niveaux diffé-
rents dans l'écosystéme (par exemple, plus ou moins profondément dans le sol, ou a des
hauteurs différentes dans la canopée) ou a des périodes différentes au cours de I'année. Ce pro-
cessus traduit donc une diminution temporelle ou spatiale de la compétition entre espéces par
intermédiaire d’un meilleur partage des ressources disponibles dans I'écosystéme. Un exemple
concret d’un tel processus en forét est l'interaction entre une essence a enracinement superficiel
comme le Hétre avec une essence a enracinement profond comme le Chéne (Zapater et al., 2011).
Par 'occupation de strates différentes du sol, les espéces utilisent de fagon meilleure les ressources
disponibles dans le sol.
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Le deuxiéme processus d’interaction positive est appelé « facilitation ». Ce processus se traduit
par un effet bénéfique d’une espéce sur une autre espéce avec laquelle elle est en interaction
dans un milieu donné. Un exemple connu dans le domaine forestier est celui de la facilitation
exercée par une espéce fixatrice d’azote atmosphérique sur une espéce non fixatrice d’azote.
Lazote fixé par une espéce fixatrice telle que le Robinier rentre dans le cycle de l'azote de I'éco-
systéme et peut étre rendu disponible a une espéce non fixatrice comme le Peuplier en mélange
avec le Robinier, ce qui améliore ainsi son statut nutritif et engendre généralement une augmen-
tation de la production de biomasse (Kelty, 2006). Un autre exemple de facilitation est illustré
par leffet de I'Aulne glutineux sur enracinement du Chéne pédonculé (Lefévre et al., 2006) : sur
des sols a nappe temporaire, la présence de 'Aulne engendre une diminution de la hauteur de
nappe et une meilleure prospection des horizons argileux profonds par les racines de Chéne sous
le mélange. Le Chéne présente alors une meilleure croissance en hauteur et une meilleure résis-
tance a la sécheresse dans les mélanges que dans les peuplements purs.

LA NOTION DE RESISTANCE A UNE CONTRAINTE

Avant d’aborder 'impact de la diversité sur la résistance a la sécheresse, il convient de bien défi-
nir la notion de résistance a la sécheresse. En biologie, cette notion fait appel a la capacité d’une
espéce a maintenir ou non son niveau de fonctionnement quand elle subit une perturbation,
comme par exemple l'attaque d’insectes ou de pathogénes ou des épisodes de canicule ou de
sécheresse. L’évaluation de la résistance nécessite donc de disposer d’un élément de référence
sur le fonctionnement de I'écosystéme observé en dehors de la situation de contrainte environ-
nementale. Ainsi, en mesurant le statut d’un individu avant et aprés une perturbation, nous
sommes en mesure de déterminer son niveau de résistance. Les scientifiques utilisent générale-
ment le niveau de production de bois comme indicateur de la résistance des écosystémes fores-
tiers soumis a des contraintes. Cependant, la résistance peut étre déterminée a travers d’autres
paramétres physiologiques mesurés sur les arbres associés a d’autres fonctions majeures de
larbre (par exemple, les flux d’eau, I'allocation en biomasse vers les différents organes...).

INFLUENCE DE LA DIVERSITE EN ESSENCES FORESTIERES
SUR LE NIVEAU D’EXPOSITION A LA SECHERESSE

Les sécheresses estivales observées chaque année, ou les événements extrémes de sécheresse
rencontrés a des fréquences variables en Europe, modifient la disponibilité en eau dans le sol
pour les arbres sur des périodes plus ou moins longues et avec des intensités plus ou moins
fortes. La question posée alors est de comprendre si les processus d’interaction des essences
dans les foréts mélangées engendrent une modification du niveau d’exposition a la sécheresse
des arbres dans un peuplement mélangé par rapport aux peuplements monospécifiques.

Dans une étude réalisée sur les six types forestiers majeurs en Europe (boréal, hémiboréal, tem-
péré, tempéré de montagne, thermophile-décidu et méditerranéen), représentant les principales
conditions climatiques en Europe, Grossiord et al. (2013, 2014a) ont testé U'influence du niveau
de diversité en essences forestiéres sur le niveau d’exposition a la sécheresse, et donc l'impact
du mélange d’essences sur la résistance a la sécheresse de ces écosystémes. Les six types fores-
tiers étudiés étaient répartis dans six régions en Europe qui s’étendent le long d’un gradient
nord-sud (figure 1, p. 102).

Rev. For. Fr. LXVII - 2-2015 101



CHARLOTTE GROSSIORD — ARTHUR GESSLER — ANDRE GRANIER — DAMIEN BONAL

FiGure 1 LOCALISATION DES SITES DE FORET NATURELLE EN EUROPE

ETUDIES PAR GROSSIORD ET AL. (2013, 2014a) (ronds)
En sus, nous avons indiqué les dispositifs expérimentaux (plantations) installés en Europe qui permettent
d’étudier linfluence du mélange d’espéces sur le fonctionnement de I'écosystéme (étoiles). Certains des
travaux présentés ici sont issus d’expérimentations menées dans ces dispositifs.

Plantations

Plantation mixte boréale (Satakunta)

Foréts naturelles Plantation mixte ONF (Nancy)

@ Boréale . .
Plantation mixte Orphee (Bordeaux)

® Hémiboréale . ) .
Plantation mixte Biotree (Kaltenborn)

® Tempérée
Plantation mixte Kreinitz (Kreinitz)

Plantation mixte Forbio (Zedelgem & Gedinne)

++++++

® Thermophile-décidy

Photo 1

Peuplement mélangé en forét de Biatowieza (Pologne). Ce type forestier est composé
de Bouleau, de Charme, de Chéne pédonculé, d’Epicéa et de Pin sylvestre.

Ces essences présentent des caractéristiques fonctionnelles trés contrastées mais

leur mélange ne semble pas bénéfique en termes de résistance a la sécheresse.
Photo C. Grossiord
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Dans chaque région, de 26 a 42 placettes forestiéres de 30 m x 30 m ont été identifiées : elles
ont été sélectionnées de fagon a intégrer le plus large gradient de diversité en essences (de une
a cing espéces en interaction). Afin de déterminer le niveau d’exposition a la sécheresse de ces
arbres au cours d’un événement extréme et de mettre en évidence des différences de résistance
a la sécheresse entre les peuplements, ces auteurs ont mesuré la composition isotopique du
carbone (03C) dans les cernes de bois final de deux années sélectionnées parce qu’elles carac-
térisaient 'été le plus humide ou I’été le plus sec au cours des 14 derniéres années pour chaque
région. Les cernes contenus dans ces carottes contiennent en effet la signature du fonctionne-
ment physiologique d’un arbre au cours de I'année considérée, en particulier son fonctionnement
en réponse a la sécheresse. La différence de composition isotopique du carbone entre 'année la
plus séche et 'année la plus humide (A03C = 05Cos ppresse — O Chumidice) FePrésente alors le
niveau d’exposition a la sécheresse subi par le peuplement.

Pour un site donné, Grossiord et al. (2013, 2014a) ont observé une importante variabilité de
AO6?3C, soulignant des différences majeures d’exposition a la sécheresse entre les différents peu-
plements. De méme, des différences majeures de Ad3C ont été observées entre les six régions :
ce résultat est cohérent avec le gradient climatique (nord-sud de I'Europe) étudié et les niveaux
de sécheresse rencontrés entre les régions. Mais le résultat principal de cette étude est le fait
que pour certains types forestiers, un role majeur de la diversité sur le niveau d’exposition a la
sécheresse a été mis en évidence, alors que pour les autres types, il n"a pas été possible de
conclure a des effets significatifs (tableau I, ci-dessous).

TABLEAU | Caractéristiques des six régions étudiées et effet global de la diversité
sur la résistance a la sécheresse dans ces milieux.

Le tableau indique le type forestier étudié, correspondant a chaque région d’étude, le nombre d’espéces pré-
sentes au maximum dans les placettes étudiées, la fréquence et lintensité des épisodes de sécheresse au
cours de la période 1998-2011, la profondeur moyenne du sol, et leffet global de la diversité en espéces
d’arbre sur la résistance a la sécheresse de I'écosystéme. Adapté de Grossiord et al. (2013, 2014a).

. Fréquence . e
. Noml?re n:laX|mal B - o Effet de lfa .dlver5|te
Type forestier d’espéces des épisodes du sol sur la résistance
présentes AN T a la sécheresse
Boréal 3 Faible Intermédiaire Négatif
Hémiboréal 5 Faible Profond Nul
Tempéré de 4 Intermédiaire Profond Nul
montagne
Tempéré 5 Fort Profond Positif
Thermophile-décidu 5 Fort Profond Positif
Méditerranéen 4 Fort Superficiel Nul

En forét boréale, les peuplements avec une forte diversité d’essences sont globalement plus expo-
sés a la sécheresse (relation négative entre diversité et AG3C). Les peuplements mélangés sont
donc moins résistants a un événement extréme de sécheresse que les monocultures des mémes
espéces (tableau I, ci-dessus). Cette relation négative suggére des niveaux de compétition forts
pour les ressources hydriques entre les espéces présentes, a savoir le Pin sylvestre, 'Epicéa et
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du Bouleau pour l'acquisition de l'eau. Cette capacité accrue d’acquérir les ressources hydriques
dans le sol par rapport aux autres espéces a pour conséquence de diminuer fortement les ressour-
ces disponibles pour le Pin sylvestre et I'Epicéa en situation de mélange, et d’engendrer, a
échelle du peuplement, un effet globalement négatif.

A linverse, en foréts tempérées et thermophiles-décidues, une forte diversité d’essences a été
associée a une moindre exposition a la sécheresse, et donc a une plus forte résistance au stress
hydrique (tableau I, p. 103). Une moindre exposition au stress hydrique dans les peuplements
les plus diversifiés témoigne en particulier d’'une meilleure disponibilité en eau pour les essences
qui constituent ces écosystémes lorsqu’elles sont en mélange. Cela suggére que des processus
sous-jacents de facilitation ou de complémentarité pour les ressources hydriques s’opérent entre
les essences constituant ces types forestiers. Dans ces peuplements, le gestionnaire forestier
semble pouvoir améliorer leur résistance aux événements extrémes de sécheresse en privilégiant
une sylviculture favorisant une forte diversité des essences et des assemblages d’essence avec
des caractéristiques fonctionnelles hétérogénes dans le peuplement. En particulier, il pourrait étre
intéressant de s’intéresser a des assemblages de résineux et de feuillus.

Les trois autres types forestiers étudiés (hémiboréal, tempéré de montagne, et méditerranéen)
nont, quant a eux, montré aucun effet de la diversité sur I'exposition a la sécheresse (tableau I,
p. 103). Ces résultats suggérent que la résultante des interactions qui s’opérent entre les espéces
(compétition, complémentarité et facilitation) ne modifie pas la disponibilité en eau par rapport a
des peuplements monospécifiques. Il est cependant intéressant de noter que, dans ces trois types
forestiers, un effet fort de la compétition (calculée a partir d’indices prenant en compte la surface

Photo 2 Forét mélangée du parc national

de Hainich (Ajlemagne). Cette forét est
composée d’Erable sycomore, d’Epicéa,

de Hétre, de Fréne et de Chéne sessile.

Ce mélange d’essences engendre une meilleure
résistance a la sécheresse.

Photo C. Grossiord
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terriére dans le peuplement) sur le niveau d’exposition a la sécheresse a été observé. Plus la com-
pétition était forte, plus le niveau d’exposition a la sécheresse était fort. Le niveau de diversité
en essences ne contrdle donc pas ces niveaux, mais lintensité de la compétition entre les arbres
joue un role majeur. Le gestionnaire forestier pourrait jouer sur ce paramétre pour améliorer
’adaptation de ces peuplements forestiers a des conditions de sécheresse plus intenses dans le
futur, indépendamment de l'identité des essences présentes dans le peuplement.

Les résultats présentés précédemment illustrent l'effet de la diversité sur la composition isoto-
pique du carbone, un paramétre physiologique intégratif du fonctionnement des arbres considéré
comme un indicateur de réponse a la sécheresse. Il importe de S’intéresser également a ces effets
sur d’autres fonctions de I'écosystéme forestier: la productivité et la transpiration.

INFLUENCE DE LA DIVERSITE EN ESSENCES FORESTIERES SUR LA PRODUCTIVITE

Des études récentes menées en dendrochronologie ont été consacrées au role de la diversité en
espéces d’arbre sur la résistance a la sécheresse de peuplements forestiers en termes de produc-
tivité. Dans le massif vosgien, un effet bénéfique du mélange Sapin-Hétre a été observé sur le
maintien de la production de bois au cours d’épisodes de sécheresse par rapport a des situa-
tions ol ces espéces sont en monoculture (Lebourgeois et al., 2013). Le Sapin plus particuliére-
ment montre une moindre diminution de sa croissance lorsqu’il est en interaction avec le Hétre
que lorsqu’il est en monoculture. La présence du Hétre est donc bénéfique pour le Sapin, mais
la réciproque n’est pas observée.

Une autre étude menée le long d’un gradient écologique au sud de I’Allemagne a montré que la
résistance du Hétre face aux importantes sécheresses de 1976 et de 2003 est meilleure en
mélange Hétre-Chéne sessile qu’en monoculture (Pretsch et al., 2013). La diminution de la pro-
ductivité du Hétre lors de ces épisodes était beaucoup plus faible quand celui-ci était en mélange
avec du Chéne sessile qu’en peuplement monospécifique. Cet effet positif nest pas observé en
revanche chez le Chéne sessile.

Labsence d’effet du mélange sur la relation entre déficit hydrique du sol et largeur de cernes a
été observée également chez le Chéne sessile et le Pin sylvestre dans une étude menée en France
par Toigo et al. (2015b). Ces auteurs montrent que les largeurs de cerne diminuent fortement lors
d’épisodes de sécheresse pour ces deux espéces, mais cette diminution n’est pas différente entre
les peuplements purs ou en mélange. Néanmoins, ces auteurs observent un effet du mélange sur
la relation entre déficit hydrique et densité moyenne du bois de ces cernes pour ces deux
essences, et donc des conséquences sur la productivité a I’échelle de la placette.

Il importe de souligner que l'effet de la diversité sur la productivité des foréts peut dépendre
également de la fertilité des sols. A partir de données de croissance issues de l'lnventaire fores-
tier national en France, Toigo et al. (2015a) démontrent en effet que leffet positif de la diversité
en essences d’arbre sur la productivité des peuplements est d’autant plus marqué que la fertilité
des sols dans ces peuplements est faible. Ce résultat rejoint ’hypothése assez générale en éco-
logie des communautés que les processus de complémentarité entre espéces pour lacquisition
des ressources apparaissent principalement quand ces ressources sont limitantes.

Ces différentes études, menées dans des milieux différents et sur des espéces variées, souli-
gnent la complexité des relations entre diversité des espéces, productivité des peuplements, dis-
ponibilité en eau et en éléments minéraux. Tous les mélanges d’essence ne semblent pas étre
bénéfiques en termes de productivité. Quand des effets bénéfiques du mélange apparaissent,
les auteurs attribuent ces effets a des processus de facilitation ou de complémentarité pour
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lacquisition de l'eau et des éléments minéraux dans le peuplement mélangé, mais les inter-
actions au niveau aérien (acquisition de la lumiére) interviennent également.

INFLUENCE DE LA DIVERSITE EN ESSENCES FORESTIERES SUR LA TRANSPIRATION

Létude de la transpiration instantanée des arbres a l'aide de capteurs mesurant le flux de séve
permet de suivre la réponse directe des arbres et des espéces a une diminution de la ressource
hydrique du sol lors d’un épisode de sécheresse. Lobservation de la diminution de la transpira-
tion des arbres dans différentes conditions de mélange au cours d’une sécheresse permet alors
de mettre en évidence, au cours de la saison de croissance, les associations d’essences qui favo-
risent une plus forte résistance a la sécheresse au cours de I'été.

Dans la région de Toscane, en ltalie, Grossiord et al. (2014b) ont suivi 'évolution de la transpi-
ration du Chéne sessile et du Chéne chevelu (Quercus cerris L.) au cours de la sécheresse esti-
vale de 2012, dans des peuplements ol ces deux essences se trouvaient soit en mélange soit
en peuplement pur. Dans ce massif forestier, les deux essences montrent une diminution de leur
transpiration au cours de la sécheresse (figure 2a, ci-dessous). Cependant, la diminution pour le
Chéne chevelu semble beaucoup plus marquée en mélange qu’en peuplement pur, alors gu’il n’y
a pas de différence marquée entre mélange et peuplement pur pour le Chéne sessile. Ce résultat
semble indiquer que le mélange impacte ici négativement 'accés aux ressources hydriques pour
le Chéne chevelu, alors que la présence du Chéne chevelu n’a pas d’impact sur l'alimentation en
eau du Chéne sessile.

FIGURE 2 EFFET DU MELANGE D’ESPECES SUR LA DIMINU1:ION
DE LA TRANSPIRATION DES ARBRES AU COURS D’UNE SECHERESSE
Données adaptées de Grossiord et al. (2014b, 2015).

Les deux figures représentent l'influence du mélange d’espéces sur la proportion moyenne de la transpiration
(en pourcentage du maximum de transpiration observé avant la sécheresse) au cours d’une sécheresse dans
des placettes dans (a) une forét en Italie composée de Chéne chevelu et de Chéne sessile, et (b) une forét
en Espagne composée de Pin noir, de Pin sylvestre et de Chéne faginé. Les symboles noirs représentent les
peuplements purs respectifs de chaque espéce. Dans (a), les symboles verts représentent le mélange Chéne
chevelu-Chéne sessile. Dans (b), pour le Pin noir, le cercle vert clair représente le mélange avec le Pin sylvestre
et le cercle vert foncé celui avec le Chéne faginé; pour le Pin sylvestre, le cercle vert clair représente le
mélange avec le Pin noir et le cercle vert foncé celui avec le Chéne faginé ; pour le Chéne faginé, le cercle
vert clair représente le mélange avec le Pin sylvestre et le cercle vert foncé celui avec le Pin noir. Les barres
verticales représentent ’écart a la moyenne d’un échantillon de 4 ou 5 arbres par espéce.
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Lors d’une étude similaire en forét méditerranéenne en Espagne impliquant trois essences en
interaction (Pin sylvestre, Pin noir et Chéne faginé : Quercus faginea Lam.), Grossiord et al. (2015)
ont mis en évidence également des comportements différenciés entre les essences en fonction
des mélanges considérés (figure 2b, p. 106). Le Chéne faginé montre une moindre diminution de
sa transpiration lorsqu’il est en interaction avec le Pin sylvestre par rapport a la situation de peu-
plement pur. La méme tendance est observée avec le Pin noir, bien que dans une moindre
mesure. Concernant le Pin noir, le mélange avec le Chéne faginé semble &étre défavorable pour
sa transpiration (diminution plus importante en mélange qu’en peuplement pur), alors que Uinter-
action avec le Pin sylvestre lui semble bénéficiaire (moindre diminution en mélange qu’en
peuplement pur). Le Pin sylvestre, au contraire, semble pétir de la présence des autres essences en
mélange : il montre une plus forte diminution de sa transpiration par rapport a la monoculture.

Ces deux études suggérent que les essences les plus adaptées a la sécheresse, en particulier
celles présentant un enracinement profond, telles que le Chéne sessile, le Chéne faginé ou encore
le Pin noir, bénéficient de la présence d’autres essences en mélange. Au contraire, l'association
de ces espéces avec des espéces moins bien adaptées a des conditions environnementales stres-
santes du point de vue hydrique (comme le Chéne chevelu ou le Pin sylvestre) semble influen-
cer négativement la disponibilité en eau pour ces espéces, et donc leur transpiration et leur
productivité. Il est probable gu’une stratification verticale s’opére au niveau des racines dans ces
différentes associations d’espéces (complémentarité pour 'acquisition des ressources et différen-
ciation de niche écologique) et explique ces effets du mélange. Ce résultat est cohérent avec des
observations faites dans une plantation mélangée Acacia-Eucalyptus en Australie (Forrester et al.,
2010). Dans cette plantation, ’Acacia en mélange occupe principalement les horizons superficiels
du sol alors que I’Eucalyptus étend ses racines a des horizons plus profonds.

Le partage de I'espace souterrain par les racines des arbres semble donc jouer un réle important
dans leffet de la diversité sur la résistance a la sécheresse. Afin de mettre en évidence ce pro-
cessus, Grossiord et al. (2014c) ont étudié a l'aide d’un traceur dans l'eau (deutérium, isotope
stable de I’hydrogéne) la profondeur d’extraction de I'eau de quatre essences en mélange (Hétre,
Chéne sessile, Douglas, Epicéa) dans une jeune plantation (14 ans) en Allemagne. Cette expéri-
mentation a permis de mettre en évidence que, dans cette plantation, les racines de ces essences
prélévent I'eau principalement en surface. Néanmoins, une stratification verticale entre les essences
apparait : le Douglas et I'Epicéa prélévent l'eau un peu plus profondément que le Hétre et le
Chéne sessile. De plus, la profondeur d’extraction de l'eau par le Hétre dépend de la proportion
de coniféres dans son voisinage : quand celle-ci est trés forte, le Hétre a tendance a prélever de
leau plus en profondeur. Une stratification verticale du prélévement de l'eau, et donc vraisem-
blablement de la localisation des racines, existe donc bien entre ces essences qui présentent des
différences structurelles et fonctionnelles (feuillus et coniféres) importantes. Ce résultat est cohé-
rent avec des travaux antérieurs, en particulier sur leffet positif de la présence d’Aulne glutineux
dans des peuplements de Chéne pédonculé soumis a de fortes contraintes hydriques (Lefévre
et al., 2006). Ces auteurs ont montré que la profondeur de prospection racinaire du Chéne pédon-
culé dans des sols a nappe temporaire dépendait de la présence ou non de 'Aulne glutineux.
Dans le mélange Chéne-Aulne, la nappe présente un abaissement du fait de la forte transpiration
de I’Aulne. Le Chéne développe alors un systéme racinaire plus profond sous le mélange qu’en
peuplement pur; cela lui permet alors de mieux supporter de fortes périodes de sécheresse,
comme en 2003.

Ces travaux suggérent que la stratification verticale des racines jouerait un role important dans
les effets observés de la diversité sur la résistance a la sécheresse dans les écosystémes fores-
tiers, a travers l'acquisition de l'eau et des éléments minéraux. Néanmoins, il est important de
ne pas ignorer le rdle potentiellement fort des interactions au sein du compartiment aérien
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(Pretzsch, 2014). Un partage similaire de la ressource lumineuse peut en effet avoir lieu au niveau
de la canopée, quand des essences aussi différentes en termes d’architecture que des coniféres
et des feuillus sont en interaction. Les interactions d’essences peuvent modifier les niveaux de
lumiére et d’ombre de certaines espéces par rapport a d’autres, engendrant potentiellement aussi
la modification des niveaux d’humidité atmosphérique dans la canopée a l'origine de la régula-
tion stomatique. Nous pouvons également émettre ’hypothése qu’une plus importante diversité
en essences peut étre associée a une plus forte diversité de la communauté microbienne du sol,
en particulier des endo- et ectomycorhizes. Ces mycorhizes contribuent a I'alimentation hydrique
et minérale des arbres. Linfluence de leur diversité sur la résistance a la sécheresse des arbres
reste encore inconnue et des travaux sont en cours a 'INRA de Nancy-Lorraine pour tenter de
mettre en évidence ces interactions.

CONCLUSIONS

Bien que le nombre d’études portant sur le role de la diversité des espéces d’arbre sur la résis-
tance des foréts aux événements extrémes et plus particulierement a la sécheresse soit en aug-
mentation au cours de la derniére décennie, le manque de connaissances sur ces interactions
limite les conclusions que nous pouvons tirer sur le choix de stratégies de gestion des écosys-
témes forestiers dans le contexte des changements climatiques. Méme si le role bénéfique de la
diversité en essences d’arbre sur différentes fonctions primordiales de ces écosystémes (d’un
point de vue économique, écologique, voire loisirs et touristique) est confirmé par de nombreuses
études, il semble difficilement envisageable de proposer, a ce stade des connaissances scienti-
fiques, des conclusions fermes pour les gestionnaires forestiers en zone tempérée sur le role de
la diversité en essences d’arbre sur la résistance a la sécheresse. Les travaux présentés dans cet
article soulignent en effet 'impossibilité de généraliser le role de la diversité dans la résistance
de ces écosystémes aux conséquences du changement climatique. Une plus forte diversité en
essences d’arbre dans un peuplement semble pouvoir contribuer a une meilleure résistance a la
sécheresse de ces peuplements dans certaines conditions, mais il ne s’agit pas d’une condition
sine qua non. De plus, d’autres facteurs abiotiques tels que la fertilité des sols influencent le
fonctionnement de ces écosystémes et peuvent moduler ces relations. Ainsi, favoriser une forte
diversité d’essences dans les peuplements forestiers tempérés ne semble pas étre systématique-
ment la méthode de gestion la plus appropriée afin d’adapter les foréts aux conséquences du
changement climatique. Il est a noter que les effets positifs d’une forte diversité ont été obser-
vés dans les foréts qui montrent les plus fortes intensités des épisodes de sécheresse au cours
de la derniére décennie (tableau I, p. 103) et les régions ol la fréquence de ces événements
extrémes est la plus forte. A l'inverse, ces épisodes sont rares et restent de faible intensité dans
les sites correspondants aux foréts de type boréal et hémiboréal, sites ol un effet négatif ou
inexistant de la diversité a été observé (tableau I, p. 103). Il semblerait donc que les conditions
environnementales locales (pluviométrie, intensité des sécheresses, fertilité des sols, réserve utile
du sol...) influencent en partie le role de la diversité sur la résistance a la sécheresse. Nous émet-
tons ’hypothése alors que les réponses positives des foréts mélangées par rapport aux peuple-
ments monospécifiques pourraient étre liées a l'adaptation sur le moyen ou long terme des
espéces, et de I’écosystéme, a ces conditions environnementales stressantes.

Ces conditions locales devraient étre spécifiquement prises en compte par les gestionnaires fores-
tiers dans la préparation des plans de gestion intégrant ou non des mélanges d’essences. Il
convient aussi pour la communauté scientifique d’améliorer encore les connaissances sur les
processus d’interaction entre essences et sur les situations pédoclimatiques potentiellement
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favorables pour des interactions positives, afin de pouvoir proposer aux gestionnaires forestiers
des méthodes de gestion durable adaptées a chaque milieu.
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LES FORETS TEMPEREES FACE AUX CONSEQUENCES DU CHANGEMENT CLIMATIQUE : EST-IL PRIMORDIAL DE FAVORISER UNE
PLUS FORTE DIVERSITE D'ARBRES DANS LES PEUPLEMENTS FORESTIERS ? [Résumé)

Une plus forte biodiversité dans les peuplements forestiers est suggérée comme étant un mode de gestion
permettant d’adapter les foréts a 'accentuation des sécheresses dans le futur. Nous présentons ici une synthése
sur la relation entre diversité en essences d’arbre et résistance a la sécheresse des peuplements forestiers
tempérés. Des tendances contrastées pour cette relation ont été observées en fonction des types forestiers
étudiés, des essences présentes dans le peuplement, ou du contexte pédoclimatique local. La généralisation
de modes de gestion forestiére intégrant des mélanges de plusieurs essences ne semble donc pas nécessai-
rement assurer une meilleure résistance a la sécheresse des peuplements forestiers tempérés.

TEMPERATE FORESTS AND THE IMPACT OF CLIMATE CHANGE — IS IT CRITICAL TO ENCOURAGE GRERTER TREE DIVERSITY IN
FOREST STANDS? [Rbstract)

The authors suggest that greater biodiversity in temperate forests could be an appropriate management prac-
tice to consider in a context of more frequent droughts in the future. They here present a summary of the
relationship between tree species diversity and drought resistance in temperate forests. This relationship fol-
lows contrasting trends according to the studied forest types, the species found in these forests, and the
local soil and climate conditions. To generalize forest management practices using mixed tree species hence
does not necessarily ensure better resistance of temperate forests to drought.
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