BIOLOGIE ET ECOLOGIE

REPONSE A LA SECHERESSE DE CONIFERES INDIGENES
ET EXOTIQUES : UNE ETUDE DENDROECOLOGIQUE

MATHIEU LEVESQUE — ANDREAS RIGLING — PETER BRANG

Dans le cadre des changements climatiques, une meilleure connaissance de la réponse a la
sécheresse des arbres forestiers est un enjeu important pour les gestionnaires qui se posent de
plus en plus de questions sur le choix des essences a favoriser dans un contexte environnemental
incertain. En 2013, Mathieu Lévesque a réalisé une thése en Suisse portant sur la réponse a la
sécheresse de 5 espéces résineuses indigéenes et exotiques le long d’un gradient climatique couvrant
le versant nord des Alpes suisses, le Plateau suisse, les contreforts du Jura et les Alpes centrales.
Mathieu Lévesque a analysé la réponse au climat a travers les variations de la croissance radiale
(approche dendroécologique) mais également en utilisant des paramétres de réponse a la sécheresse
plus fonctionnels comme la discrimination isotopique du carbone ou de l'oxygéne. L’intérét de ce
travail est non seulement I’emprise trés large de I’étude mais également ’association de parametres
de réponse trés différents mais complémentaires permettant de nourrir les réflexions des forestiers
quant aux essences a favoriser. Ce travail a été publié en anglais dans plusieurs revues internationales.
Il vient d’étre également publié dans le Journal forestier suisse (2015, vol. 166, n° 6, pp. 327-379)
et c’est suite a cette publication de synthése que nous avons souhaité porter a connaissance ces
résultats aupres des lecteurs de la Revue forestiére francaise.

Francois Lebourgeois

NDLR: La rédaction de la Revue remercie la rédaction du Journal forestier suisse de lui avoir
accordé gracieusement [’autorisation de reproduire cet article.

Les plus récentes projections climatiques indiquent une augmentation des températures de 1,5 a
5,5 °C et une réduction marquée des précipitations en période estivale d’ici la fin du siécle en
Suisse. La fréquence, la durée et la sévérité des sécheresses extrémes vont aussi augmenter
(CH2011, 2011). Un climat plus chaud et plus sec et des sécheresses exceptionnelles peuvent réduire
considérablement la croissance et la vitalité des peuplements forestiers (Bréda et al., 2006). Par
exemple, les sécheresses exceptionnelles de 1976 et 2003 sont a l'origine du dépérissement du
Pin sylvestre (Pinus sylvestris L.) (Bigler et al., 2006) et de 'Epicéa (Picea abies (L.) Karst.) (Becker
et al., 1995). Avec les changements climatiques en cours, il devient donc urgent de mieux comprendre
la réponse a la sécheresse et au climat des essences forestiéres afin d’élaborer des mesures adap-
tatives de gestion forestiére.

Les études dendroécologiques permettent d’analyser rétrospectivement la réponse au climat des
arbres. Ce genre d’étude a aussi I'avantage de permettre 'échantillonnage sur de larges gradients
climatiques et édaphiques (par exemple Lebourgeois et al., 2010). Des études dendrochronolo-
giques ont démontré des réductions en croissance a la suite de sécheresses pour 'Epicéa en France
(Desplanque et al., 1999 ; Lebourgeois et al., 2010) et en Allemagne (Zang, 2011; Zang et al.,
2012 ; van der Maaten-Theunissen et al., 2013). En Suisse, notamment dans le Valais, des
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réductions importantes de la croissance et méme des épisodes de mortalité ont été observés pour
le Pin sylvestre a la suite des sécheresses exceptionnelles des années 2000 (Bigler et al., 2006).
La plupart des études antérieures sont basées sur la mesure de la largeur des cernes annuels.
Conséquemment, elles ne donnent aucune indication directe dans les processus écophysiologiques
sous-jacents. Cette limitation peut &tre surmontée en utilisant en complémentarité la composition
isotopique (C*3 et 08) des cernes annuels.

Lisotope stable du carbone ([I'3C) est directement lié a I'absorption de CO, et lefficience intrin-
séque d’utilisation de leau, a savoir le rapport entre le taux d’assimilation et la conductance
stomatique lors de la photosynthése (McCarroll et Loader, 2004). Ainsi, ['3C dans les cernes des
arbres indique le degré de stress hydrique lors de sécheresse. Lisotope stable de 'oxygéne ((T%0)
fournit des informations sur la source d’eau utilisée par l'arbre, la conductance stomatique et la
transpiration foliaire (McCarroll et Loader, 2004).

Lobjectif principal de cette étude est de déterminer la vulnérabilité a la sécheresse de trois espéces
indigénes, c’est-a-dire 'Epicéa, le Pin sylvestre et le Méléze (Larix decidua Mill.), contrairement &
deux espéces non indigénes, c’est-a-dire le Douglas (Pseudotsuga menziesii var. menziesii (Mirb.)
Franco) et le Pin noir (Pinus nigra Arn.), le long d’un large gradient climatique en Suisse (figure 1,
p. 410 et figure 2, p. 411). A cette fin, I'analyse simultanée de la croissance radiale et des

TABLEAU | Caractéristiques des sites étudiés.
Les sites sont classés selon le bilan hydrique climatique (du plus sec au plus humide).
Adapté de Lévesque et al. (2014a)
Site Code du site Région Espéces? . v
(m) (m)
Schlanders SC Alpes centrales pn, mé, ps 857100 170300
Aoste AO Alpes centrales pn, do, mé, ps, ép 607 200 68200
Goppenstein GO Alpes centrales do, mé, ép 624750 134250
Crans CR Alpes centrales pn, mé, ép 601 150 126 400
Steckborn ST Plateau suisse pn, mé, ps 716950 280000
Yverdon-les-Bains YB Jura pn, do, mé, ps, ép 547300 191250
Stein am Rhein SR Plateau suisse do, mé, ps, ép 705575 283775
Granges GR Jura pn, mé, ps, ép 597 000 228300
Bienne BI Jura pn, do, mé, ps, ép 587300 223800
Neuhaus NE Nord des Alpes pn, mé, ps, ép 628 400 170300
Merligen ME Nord des Alpes pn, ps, ép 622700 172700
Sargans SA Nord des Alpes do, mé, ps 754150 216 475
Pfafers PF Nord des Alpes do, mé, ép 756 200 204650
Balgach BA Plateau suisse pn, do, mé, ps, ép 763700 253600

apn, Pin noir; do, Douglas ; mé, Méléze ; ps, Pin sylvestre ; ép, Epicéa.

b Moyenne pour la période 1941-2006.
CLe bilan hydrique climatique est défini comme la somme des précipitations moins la somme de I’évapo-
transpiration potentielle des mois d’avril a septembre.
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variations isotopiques dans les cernes annuels est utilisée. Les résultats présentés résument une
thése (Lévesque, 2013) et trois articles scientifiques (Lévesque et al., 2013 ; Lévesque et al., 2014a ;
Lévesque et al., 2014b).

MATERIEL ET METHODES

Zone d’étude

La zone d’étude se trouve en Suisse et au nord de l'ltalie et comprend quatre régions biogéogra-
phiques : le nord des Alpes, le Plateau suisse, les contreforts du Jura et les vallées alpines séches
des Alpes centrales (tableau I, ci-dessous ; figure 1, p. 410). Lordre des régions géographiques
correspond a un gradient climatique ol les précipitations annuelles diminuent et la fréquence des
sécheresses estivales augmente. Dans la zone d’étude, nous avons sélectionné 14 peuplements
qui répondaient a trois critéres :

— la présence d’au moins une espéce non indigéne : le Douglas ou le Pin noir,

— loccurrence d’au moins trois des cing espéces étudiées,

— la présence de peuplements équiennes ol 'age minimal des arbres est de 70 ans.

Altitude : - Pente Réserve utile Température , Précipitation A Bilgn hydri%uce

i) xposition %) en eau du sol | annuelle moyenne annuelle moyenne climatique®
(mm) 0 (mm) (mm)
1145 SO 45 128 750 493 - 53
1150 SO 75 82 7,8 691 - 43
1225 NO 70 84 6,3 931 -19
1260 SO 27 186 6,0 954 - 15
535 0] 20 82 8,7 932 -11
570 SE 15 94 9,1 1071 - 10
615 SO 25 200 8,2 957 -6
590 S 23 72 8,6 1169 3
750 S 35 119 8,0 1240 12
620 SO 61 59 8,7 1173 15
750 NO 62 68 8,6 1170 19
700 S 47 159 8,2 1275 30
980 NO 65 90 6,8 1274 35
600 SO 43 148 8,6 1296 43
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FIGURE 1 SITES ETUDIES ET REGIONS BIOGEOGRAPHIQUES
EN SUISSE ET AU NORD DE LITALIE

Les sites utilisés exclusivement pour l'analyse de la croissance radiale sont indiqués par les points noirs
tandis que les sites ayant servi a 'analyse combinée des isotopes stables et de la croissance radiale sont
indiqués par des carrés rouges. La carte de base a été reproduite avec la permission de swisstopo (JA100118).
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A chaque site, un profil de sol a été creusé pour déterminer le type de sol, son pH et sa capa-
cité de rétention en eau (AG Bodenkunde, 2005 ; Walthert et al., 2013). Les 14 sites étudiés couvrent
une large gamme de conditions pédoclimatiques allant des stations séches, acides et pauvres aux
stations mésophiles, basiques et riches (figure 2, p. 411). Toutes les espéces étaient présentes le
long du gradient échantillonné (tableau I, pp. 408-409, figure 2, p. 411).

Mesures dendrochronologiques

A chaque site, entre 11 et 15 arbres dominants par espéce ont été échantillonnés en prenant deux
carottes par arbre a 'aide d’une tariére de Pressler. Les carottes ont été montées sur des supports
en bois et la largeur de chaque cerne annuel a été mesurée avec un microscope relié a une table
de positionnement numérique et le logiciel LINTAB TSAP (Rinntech, Heidelberg, Allemagne). Les
séries de cernes individuels ont été ensuite interdatées visuellement et vérifiées statistiquement
a l'aide du logiciel COFECHA (Holmes, 1983). Les chronologies individuelles ont été standardisées
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FIGURE 2 ECOGRAMME DES SITES ETUDIES SELON L’ACIDITE (FERTILITE) DES SOLS i
ET LE BILAN HYDRIQUE CLIMATIQUES (a gauche). GRADIENT D’ACIDITE ET D’HUMIDITE
DES SITES ECHANTILLONNES EN FONCTION DES ESPECES (a droite)

Voir le tableau | (pp. 408-409) pour le code des sites et la liste des espéces présentes a chaque site.
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a laide de courbe de lissage cubique (polyndme d’ordre 3) sur des périodes de 32 ans. Cette
technique permet d’éliminer les signaux non liés au climat, notamment les fluctuations de crois-
sance dues a l’age de l'arbre, et d’uniformiser les séries individuelles. Finalement, les chronolo-
gies standardisées ont été moyennées par essence et par site. La sensibilité moyenne qui quantifie
la variabilité interannuelle dans la croissance radiale a été calculée sur les données brutes de
méme que l'autocorrélation d’ordre 1 qui mesure l'influence des conditions de I’année précédente
sur la croissance de I'année courante (Fritts, 1976).

Données climatiques

Pour les sites suisses, les données climatiques journaliéres ont été interpolées a 'aide du modéle
DAYMET (Thornton et al., 1997) pour la période 1941-2006 a partir de plusieurs stations de
MétéoSuisse situées a proximité de chaque site. Pour les sites italiens, les données climatiques
ont été obtenues a partir de la station de mesure la plus proche de la zone d’étude (5 km pour
le site Aoste, 3 km pour le site Schlanders). Pour tester l'effet de la disponibilité en eau du sol
sur la croissance des arbres, l'indice de sécheresse de Palmer (scPDSI), qui est une mesure de
humidité du sol, a été calculé pour chaque site (Wells et al., 2004) en utilisant la température
moyenne mensuelle, la somme mensuelle des précipitations, la capacité de rétention en eau du
sol et la latitude (figure 3, p. 412).

Analyses

Les réponses de croissance et d’échanges gazeux des arbres au bilan hydrique sur site sec (Aoste)
et sur site mésophile (Bienne) ont été évaluées avec des corrélations (Lévesque et al., 2013). Les
coefficients de corrélation mensuels ont été calculés pour 'année précédente (de juin a décembre)
et I'année de formation du cerne de croissance (janvier a septembre) pour la période 1960-2009
afin de déterminer les mois de I'année ol la disponibilité en eau du sol est la plus critique pour
la croissance, la photosynthése et la conductance stomatique des coniféres.
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FIGure 3 INDICE DE SECHFRESSF DE PALMER‘D’AVRILA SEPTEMBRE
DES SITES ETUDIES POUR LA PERIODE 1941-2006

Lindice de sécheresse varie habituellement entre - 4 (conditions extrémement séches) et + 4 (conditions
extrémement humides), tandis que des valeurs proches de o indiquent des conditions d’humidité moyennes.
Les points noirs indiquent les années de sécheresse exceptionnelles utilisées dans I'analyse par superposition
des années de sécheresse extréme (figure 4, p. 414). Adaptée de Lévesque et al. (2014a). Autorisation de
reproduction n° 3825381150169.

: Schlanders

Indice de sécheresse de Palmer (avril a septembre)

1940 1950 1960 1970 1980 1990 2000 20101940 1950 1960 1970 1980 1990 2000 2010
Année Année
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Pour déterminer les réactions de croissance des espéces aux sécheresses extrémes le long du
gradient climatique échantillonné, l'analyse par superposition des années de sécheresse extréme
a été utilisée (Orwig et Abrams, 1997). Lanalyse par superposition est un test statistique non para-
métrique de randomisation permettant d’évaluer les écarts significatifs de croissance avant, pendant
et aprés les années de sécheresse. A chaque site, les trois années non consécutives les plus séches
et ’année extréme 2003 ont été analysées (figure 3, p. 412).

RESULTATS

Caractéristiques des arbres échantillonnés et séries dendrochronologiques

Le diamétre moyen a hauteur de poitrine des arbres échantillonnés variait de 24,7 a 84,4 cm et
leur hauteur de 9,5 a 43,3 m. La croissance radiale moyenne variait de 0,55 a 5,25 mm par an,
avec la plus faible croissance enregistrée pour le Pin sylvestre et la plus élevée pour le Douglas.
La sensibilité moyenne, qui mesure la variabilité interannuelle de la croissance et la sensibilité de
celle-ci au climat, variait entre 0,15 et 0,64, et était plus élevée sur les sites secs que sur les sites
humides. La sensibilité la plus élevée a été enregistrée pour le Méléze (moyenne 0,29), suivi par
I’Epicéa et le Pin sylvestre (moyenne 0,23 ; tableau Il, ci-dessous).

TaBLEAU || Caractéristiques moyennes et erreurs types entre parenthéses des espéces étudiées
SM = sensibilité moyenne

Espéce (Ij\lyc;rrrg)t;: Age Dis;;nn?_)tre Ha(unt];:ur Largelz;]i]e) cerne SM
Epicéa 156 103 (22) 47,8 (9,2) 30,2 (6,0) 2,39 (0,83) 0,23
Pin sylvestre 163 109 (23) 43,3 (7,8) 25,5 (6,2) 1,38 (0,65) 0,23
Méléze 187 99 (18) 46,1 (9,7) 28,6 (6,0) 2,00 (0,66) 0,29
Douglas 115 93 (9) 70,2 (14,1) 36,4 (7,8) 3,40 (0,95) 0,19
Pin noir 149 109 (19) 49,2 (8,6) 26,2 (5,4) 1,68 (0,44) 0,21

Réponse spécifique des espéces aux années de sécheresse extréme

Lors des années extrémement séches, le Méléze et I’Epicéa ont montré les plus fortes réductions
de croissance (figure 4, p. 414). La croissance de ces deux espéces a fortement diminué (jusqu’a
environ — 50 %) au cours des années de sécheresse extréme sur les sites les plus secs (c’est-a-
dire vallées alpines séches, sites: SC, AO, GO et CR). De plus, 'Epicéa et le Méléze ont montré
le plus grand nombre de réductions significatives de croissance lors des sécheresses extrémes. Le
Douglas n'a pas été significativement influencé par la sécheresse, sauf a deux sites secs (AO et
GO) dans les Alpes centrales. De méme, la croissance du Pin noir et du Pin sylvestre a été moins
affectée lors de sécheresses séveéres et ils ont seulement montré des réductions significatives de
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croissance a quelques sites. Toutes les espéces ont montré des réductions significatives de crois-
sance pendant les épisodes de sécheresse extréme sur les sites les plus secs, mais la croissance
de la plupart des espéces est revenue a son niveau d’avant la sécheresse un ou deux ans aprés.

FIGURE 4
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ANALYSE PAR SUPERPOSITION DES ANNEES DE SECHERESSE EXTBEME
_ MONTRANT LES ECARTS DE CROISSANCE AVANT, PENDANT (ANNEE o)
ET APRES LES ANNEES DE SECHERESSE EXTREME IDENTIFIEES EN CHAQUE SITE D’ETUDE

Pour chaque site, les trois années non consécutives les plus séches et 'année extréme 2003 ont été sélec-
tionnées a partir des séries temporelles de l'indice de sécheresse de Palmer (figure 2, p. 411). Les sites sont
classés selon un gradient d’humidité (sites secs, lignes foncées a sites humides, lignes péles). Les points
noirs sur les courbes indiquent des écarts de croissance significatifs (P < 0,05). Adaptée de Lévesque et al.

Autorisation de reproduction n°® 3825381150169.

Pin noir
Douglas

Nombre d’années avant et aprés
les années de sécheresse extréme (0)

Site

— SC
— AO
— GO
— CR
— ST
— YB
— SR
— GR
— Bl
— NE
— ME

SA
PF
BA

Sec

\J

Humide

Sécheresses

extrémes

1952, 1974, 1991, 2003
1950, 1965, 1990, 2003
1950, 1976, 1990, 2003
1950, 1976, 1992, 2003
1950, 1972, 1992, 2003
1949, 1976, 1992, 2003
1950, 1972, 1992, 2003
1949, 1964, 1976, 2003
1949, 1964, 1976, 2003
1949, 1964, 1976, 2003
1949, 1964, 1976, 2003
1950, 1972, 1992, 2003
1947, 1964, 1972, 2003
1949, 1976, 1992, 2003
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Réponses physiologiques et de la croissance des coniféres au déficit hydrique

La disponibilité en eau 'automne, I'hiver et au printemps influencait significativement les échanges
gazeux et la croissance radiale des cing espéces sur site sec (Aoste) tandis que sur site mésophile
(Bienne) les mémes espéces étaient essentiellement sensibles au bilan hydrique estival (tableau IlI,
p. 416). Sur site sec, l'isotope stable du carbone ([(I'3C), qui sert d’indice d’activité photosynthé-
tique et de transpiration au niveau foliaire, était significativement et négativement corrélé au bilan
hydrique printanier et estival, ce qui indique une réduction de la photosynthése et de la transpi-
ration foliaire durant des printemps et étés secs. Lisotope stable de 'oxygéne ((®0), qui est une
mesure de la transpiration foliaire et de l'accessibilité racinaire des arbres a l'eau du sol, était
positivement corrélé au bilan hydrique estival, ce qui suggére une utilisation accrue des réserves
en eau du sol a de plus grandes profondeurs lors de période de sécheresse estivale. La crois-
sance, l'activité photosynthétique et la transpiration de I'Epicéa et du Méléze sur site sec étaient
particulierement sensibles aux déficits hydriques tandis que celles du Douglas et du Pin noir étaient
moins affectées.

Sur site mésophile, un apport adéquat en eau durant I'été, principalement en juillet, favorisait la
croissance des arbres. Les sécheresses estivales réduisaient considérablement lactivité photo-
synthétique et la transpiration comme indiqué par les corrélations négatives entre le ['3C et le
180 et le bilan hydrique (tableau Ill, p. 416). Des déficits hydriques en juillet diminuaient la crois-
sance du Pin noir, du Douglas, du Méléze et de I'Epicéa. Lactivité photosynthétique et la transpi-
ration de toutes les espéces étaient fortement perturbées lors de sécheresses estivales.

DISCUSSION

Réponse de la croissance en fonction de Uaridité des sites

Nos résultats mettent en évidence une grande variabilité de la réponse de la croissance des arbres
a la sécheresse selon l'aridité des sites. Les arbres situés dans les Alpes centrales (conditions
séches) montrent des taux de croissance inférieure et une sensibilité supérieure aux fluctuations
climatiques a celles des arbres poussant sur les sites mésophiles (Plateau suisse, Jura) et humides
(nord des Alpes). Sur les sites secs situés dans les Alpes centrales (par exemple site Aoste,
tableau Ill, p. 416), la disponibilité en eau en été influence peu la croissance radiale tandis que
des conditions séches en hiver et au printemps entravent fortement la croissance de toutes les
espéces. Les sécheresses printaniéres peuvent fortement réduire la croissance des arbres dans les
vallées séches des Alpes centrales puisque c’est durant le printemps que la majeure partie de la
croissance se produit (Eilmann et al., 2011). Pour faire face aux étés secs des vallées intérieures
alpines, les arbres concentrent leur croissance radiale au printemps (Eilmann et al., 2011).

Contrairement aux réponses trouvées sur les sites secs dans les Alpes, les coniféres échantillonnés
sur les sites mésophiles (Plateau suisse, Jura) sont principalement sensibles aux sécheresses esti-
vales (par exemple site Bienne, tableau Ill, p. 416). Sur site mésophile, la croissance peut se
produire pendant toute la saison de croissance aussi longtemps que les déficits hydriques ne sont
pas assez séveres pour provoquer la fermeture des stomates et une réduction de l'activité photo-
synthétique (Lévesque et al., 2013). Lorsque les conditions deviennent trop séches, les arbres
réduisent leur conductance stomatique et donc la transpiration foliaire et la photosynthése, entrai-
nant une réduction de la croissance en période de sécheresse estivale (Lévesque et al., 2013). Nos
résultats sont en ligne avec la forte sensibilité a la sécheresse estivale de diverses espéces de
coniféres rapportée pour les foréts mésophiles en Espagne (Pasho et al., 2011) et en France
(Lebourgeois et al., 2010). Globalement, la forte relation entre la disponibilité en eau en été, la
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TaBLEAU Il1 Corrélations entre les variables largeur de cerne, [I'3C et [['%0
contenus dans les cernes annuels et le bilan hydrique pour cinq espéces
sur site sec (Aoste) et sur site mésophile (Bienne)

Les mois de I'année précédente et courante présentant des corrélations significatives (P < 0,05) sont indiqués
en couleur. Adapté de Lévesque et al. (2013).

Mois

. . R Année précédente Année courante
Site | Variable Espéce P

L"E
z| =

Juin
Juil
ol
Sep.
Oct.
Nov.
é
Jan.
é
Mars
Juin
Juil
ol
Sep.

Pin noir

Douglas

Largeur

Méleze
de cerne

Pin sylvestre

Epicéa

Pin noir

Douglas

e Méléze

Pin sylvestre

Aoste (site sec)

Epicéa

Pin noir

Douglas

180 Méléze

Pin sylvestre

Epicéa

Pin noir

Douglas

Largeur

Méleze
de cerne

Pin sylvestre

Epicéa

Pin noir

Douglas

1sc Méléze

Pin sylvestre

Epicéa

Bienne (site mésophile)

Pin noir

Douglas

8o Méléze

Pin sylvestre

Epicéa

Echelle de couleur indiquant le degré de corrélation

Non

€= 07 - 06 - 05 - 04 =03 significative

<0,3 0,4 0,5 0,6 > 0,7
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transpiration, la photosynthése et la croissance sur les sites mésophiles suggére que les coniféres
sur ces sites peuvent aussi étre vulnérables aux sécheresses estivales sévéres, surtout si la longueur
et lintensité de celles-ci augmentent comme le suggérent les scénarios climatiques (CH2011, 2011).

Réponses de la croissance des espéces a la sécheresse

Le long du gradient climatique étudié, 'Epicéa et le Méléze sont les espéces les plus vulnérables
a la sécheresse estivale. Ces deux espéces ont montré les plus fortes réductions de croissance
lors d’années extrémement séches, et cela particulierement sur les sites les plus secs situés dans
les vallées alpines séches du Valais (sites GO et CR), d’Aoste (site AO) et du Vinschgau (site SC).
Les sécheresses extrémes comme celle de 2003 peuvent réduire la croissance et la vigueur de
I'Epicéa, du Méléze et du Pin sylvestre pendant plus de trois ans (figure 4, p. 414). Une période
de récupération prolongée et une vigueur réduite augmentent la susceptibilité de ces espéces a
étre attaquées par les insectes ravageurs et les agents pathogénes. Ainsi, la performance a long
terme ou méme la survie de ’Epicéa qui posséde un systéme racinaire moins profond que d’autres
espéces (Schmid et Kazda, 2002 ; Zang, 2011) et qui est trés sensible aux cavitations (Hentschel
et al., 2014) et aux attaques de scolytes (Wermelinger, 2004), de méme que le Méléze, une espéce
ayant un contrdle stomatique inefficace (Leo et al., 2014), peuvent étre compromises sous un climat
plus sec.

En comparaison au Douglas et au Pin noir, la croissance du Pin sylvestre montre également une
sensibilité plus élevée (0,23 ; tableau Il, p. 413) aux variations climatiques (Lévesque et al., 2014a).
Lors de déficits hydriques, cette espéce réduit fortement ses échanges gazeux afin de réduire le
risque de défaillance hydraulique, mais ceci limite simultanément sa photosynthése et sa crois-
sance (Eilmann et al, 2010). Ultimement, des épisodes de sécheresse exceptionnelle peuvent
réduire la vigueur et provoquer la mortalité du Pin sylvestre (Bigler et al., 2006). Nos résultats et
ceux d’études précédentes (Bigler et al., 2006 ; Weber et al., 2007) confirment que la résistance
de cette espéce a la sécheresse est limitée, et ce particulierement sur sites secs.

Contrairement aux espéces indigénes, la croissance du Pin noir et du Douglas est moins affectée
lors de sécheresses. Les deux espéces ont été en mesure de maintenir des niveaux de croissance
élevés et ont montré des valeurs de sensibilité moyenne plus faible que celles calculées pour
I’Epicéa, le Méléze et le Pin sylvestre (tableau II, p. 413). Ces deux espéces possédent un contrdle
stomatique efficace pour réduire la perte d’eau par transpiration et sont capables de maintenir un
systéme hydraulique fonctionnel lors de sécheresses (Lassoie et Salo, 1981 ; Lebourgeois et al.,
1998). Elles ont aussi une grande capacité a vite compenser une baisse de croissance due a la
sécheresse (Eilmann et Rigling, 2012 ; Lévesque et al., 2014a). Bien que certaines études suggérent
que le Douglas peut étre vulnérable aux sécheresses extrémes au stade jeune (Jansen et al., 2013 ;
Sergent et al., 2014), nos résultats indiquent qu’au stade mature cette espéce est peu affectée par
les sécheresses estivales en Suisse. De plus, cette espéce est la plus productive le long du gradient
climatique échantillonné, et ce méme sur les sites les plus secs dans les Alpes centrales. Ces carac-
téristiques font du Douglas et du Pin noir des espéces alternatives intéressantes a I'Epicéa et au
Pin sylvestre.

CONCLUSIONS ET PERTINENCE

Nous avons évalué la sensibilité a la sécheresse de cing coniféres indigénes et exotiques le long
d’un gradient pédoclimatique couvrant quatre régions biogéographiques en Suisse. Sur les sites
secs situés dans les Alpes centrales, la disponibilité en eau avant et au début de la période de
végétation est essentielle pour la croissance des arbres alors que sur les sites mésophiles sur le
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Plateau suisse et au pied du Jura, la disponibilité en eau en été est critique. Les sécheresses esti-
vales entravent de maniére significative la croissance de I'Epicéa et du Méléze le long du gradient
climatique. Toutefois, sur les stations humides, le Méléze montre une résistance a la sécheresse
supérieure a celle de IEpicéa (figure 4, p. 414). Dans l'ensemble, nos résultats suggérent que la
performance & long terme ou méme la survie de IEpicéa et du Méléze sur des sites secs risquent
d’étre compromises si le climat devient plus chaud et sec. Au contraire, le Douglas (var. menziesii)
montre une sensibilité moindre a la sécheresse et une croissance supérieure sur stations modéré-
ment séches a humides. Méme si le Pin noir est peu apprécié des forestiers a cause de ses
mauvaises qualités technologiques et de ses débouchés limités, cette essence a longtemps été
utilisée, et avec succés, dans des plantations en Suisse. De plus, nos résultats indiquent que cette
espéce est moins sensible a la sécheresse que le Pin sylvestre sur sites secs. Ainsi, le Douglas et
dans une moindre mesure le Pin noir pourraient étre utilisés comme essences de remplacement
ou mélangés aux espéces plus sensibles a la sécheresse (c’est-a-dire I'Epicéa et le Pin sylvestre)
pour accroitre la résistance des peuplements aux futures conditions climatiques. Cela permettrait
de maintenir des espéces a haute valeur économique tout en garantissant d’autres services
écosystémiques (par exemple, foréts de protection, filtration de I'eau et de lair).
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REPONSE A LA SECHERESSE DE CONIFERES INDIGENES ET EXOTIQUES : UNE ETUDE DENDROECOLOGIQUE [Résumé)

La sensibilité a la sécheresse de cing coniféres a été étudiée le long d’un gradient climatique couvrant le
versant nord des Alpes suisses, le Plateau suisse, les contreforts du Jura et les Alpes centrales. Trois espéces
indigénes, l’Epicéa, le Pin sylvestre et le Méléze, et deux espéces non indigénes, c’est-a-dire le Douglas et le
Pin noir ont été analysées. Au total, 770 arbres sur 14 sites ont été échantillonnés. Pour évaluer la sensibilité
des coniféres a la sécheresse, des analyses dendrochronologiques ont été faites sur la période 1941-2006. Sur
les sites secs dans les Alpes centrales, les déficits hydriques printaniers réduisent fortement la croissance alors
que sur les sites mésophiles situés sur le Plateau suisse et les contreforts du Jura les sécheresses estivales
freinent significativement la croissance. ’Epicéa, le Méléze et le Pin sylvestre sont les espéces les plus vulnérables
aux sécheresses extrémes, ce qui implique que leur performance a long terme et leur survie peuvent étre
compromises si le climat devient plus chaud et plus sec. A l'inverse, la croissance du Douglas et du Pin noir
montre une sensibilité moindre a la sécheresse et une croissance supérieure que celle des espéces indigénes
le long du gradient climatique. Sélectionner des espéces ayant des stratégies différentes, mais complémentaires
vis-a-vis de la sécheresse pourrait sécuriser la productivité et Uefficience d’utilisation de 'eau des peuplements
forestiers et ainsi augmenter leur résistance au changement climatique.

DROUGHT RESPONSE OF NATIVE AND NON-NATIVE CONIFERS: A DENDROECOLOGICAL STUDY [Abstract)

The sensitivity to drought of five conifers was studied along a climatic gradient covering the north of the Swiss
Alps, the Swiss Plateau, the Jura foothills and the central Alps. Three native species, i.e., Norway spruce, Scots
pine and European larch, and two non-native species, i.e., Douglas-fir and black pine were analysed. A total
of 770 trees on 14 sites were sampled. To assess the sensitivity of conifers to drought, tree-rings formed in
the period 1941-2006 were analysed. On dry sites in the Central Alps, spring water deficits sharply reduce
growth while on mesic sites located on the Swiss Plateau and the Jura foothills summer droughts significantly
restrict growth. Spruce, larch and Scots pine are the most vulnerable species to extreme droughts, which implies
that their long-term performance and survival may be compromised if the climate becomes warmer and drier.
Conversely, black pine and Douglas-fir were less drought sensitive and grew faster than native species along
the gradient. Selecting species with different but complementary strategies regarding drought could secure the
productivity and efficiency of water use of forest stands and increase their resistance to climate change.
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