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ABSTRACT

Larch’s responselL@rix decidug to environmental variation was studied using odemnsity
profiles, obtained on two populations located ab thifferent elevations in the French Alps.
We used microdensity variables and climatic dataralyze the microdensity response of
these populations to their environment variatidtssults show significant differences for this
response between both populations and among yearallfvariables. Surprisingly, radial
growth is greater in altitude. Tree rings havewedodensity contrast between earlywood and
latewood at the highest elevation. Earlywood dgrdticreases with the temperature increase
related to the climate change. Other factors, sscproliferation peaks of the larch budmoth
(Zeiraphera diniana)are also possibly involved. Larch radial growtld amood production
are determined by complex interactions betweenuekbe and/or limiting factors, changing
with time and space.

Keywords: altitudinal gradient, climate, densityvabod, radial growth.

INTRODUCTION

Dans les régions montagneuses, les conditions amamentales deviennent plus
stressantes pour les végétaux au fur et a meswd'ajtitude augmente : la variation des
conditions environnementales détermine I'étendti¢udinale de la distribution de chaque
espece (Massaccesi et al. 2008). La températuremmeyannuelle diminue progressivement
de plus de 7°C tous les 1000 métres, tandis qupréespitations ont tendance a augmenter
avec l'altitude (Sergio et Pedrini, 2007).

Différents travaux sur diverses especddetfosideros polymorphaNothofagus
pumilio, Picea schrenkianamontrent que la croissance des arbres diminue Bakitude
(Fisher et al. 2007, Massaccesi et al. 2008, Wangl.e2005). Une étude suBabina
prezewalskii espécedu plateau Tibétain, démontre que cette diminutlencroissance est
régie par divers facteurs climatiques complexescrbissance des arbres de basse altitude est
sensible aux précipitations du mois de mai et jainsi qu’'aux températures estivales. Alors
gu’a haute altitude, la température devient le $acteur limitant la croissance. Les auteurs
concluent que l'influence des précipitations surisissance diminue avec l'altitude (Jianfeng
et al. 2008). Un article concernant le hétre aughathofagus solandyien Patagonie a mis

en évidence que la réduction du taux de croissameec l'altitude était liee au
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raccourcissement de la saison de végétation (Coarhesllen 2001). D’autres études
montrent que la diminution de la croissance ess@agpar le raccourcissement de la saison de
croissance au travers du ralentissement de pracebgsiologiques sensibles a I'abaissement
des températures en altitude (Splechtna et al.)2000

Les facteurs environnementaux jouent un réle magans le métabolisme de la
formation du bois (Jianfeng et al. 2008, Martineei® et al. 2008). Chez les résineux, la
plus grande partie du bois est formé d’'un seul typkulaire, les trachéides, responsables
notamment du transport de la seve brute des raciees les feuillesDans les régions
tempérées, les variations annuelles du climat ¢ glotopériode provoquent I'accumulation
des trachéides sous forme de cernes annuels sési@n une succession de bois initial et de
bois final. Le bois initial (ou bois de printemss forme au début de la saison de végétation.
De faible densité, il est composé de trachéidegrds diametre avec des parois minces. Le
bois final (ou bois d’été), de densité élevée,@eé en fin de saison de végétation et est
constitué de trachéides de petit diametre a papassses (Plomion et al. 2001, Wilkes 1987).
De nombreuses études dendrochronologiques ontmé@siéence des relations entre certaines
caractéristiques des cernes et les variations-ameuelles du climat (Fritts 1971). Les
variations des caractéristiques inter-cerne etio@rne, notamment de I'anatomie du bois,
peuvent étre précisément décrites par la techrdgua microdensitométrie (Rathgeber et al.
2006). Les variations intra-cerne de la microdéngit bois sont liées aux variations du climat
pendant la saison de végétation (Domec et Gar@2, Martinez Meier et al. 2008 Ainsi,
la réponse des arbres aux variations du climat @ étudiée a l'aide des profils
microdensitométriques.

L’altitude affecte non seulement la croissancealadimais aussi la densité du bois :
des études suAbies lasiocarpaen Colombie Britannique (Splechtna et al. 2000kt
Quercus petragBerges et al. 2008) en France montrent une ditmoimwsignificative de la
densité du bois lorsque I'altitude augmente. Bergéad. (2008) expliquent cette réduction de
densité par la diminution de la teneur en eau detspar son appauvrissement en éléments
minéraux avec l'altitude. A notre connaissanceuaecétude ne parle de lien possible entre
température et densité du bois le long d’'un gradatitudinal. Par contre, certaines études
ont mis en évidence une augmentation de la derigii@-cerne en relation avec
'augmentation de la température et la diminutiedaldisponibilité en eau du sol au cours de
la saison de végétation (Dalla-Salda et al. 200&xtikez Meier et al. 20@8 Sanchez-Vargas
et al. 2007). Les variations de la densité intnaxeesont liees aux propriétés hydrauliques du

bois et a sa capacité a conduire la seve brutéad3alda et al. 2009).
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L’étude de I'enregistrement par le bois de la régodes arbres aux variations du
climat permet d’expliquer les variations du fonotiement de I'arbre dans le temps sur autant
d’années que de cernes disponibles dans le tranErdhce, certains coniferes sont distribués
sur des gradients altitudinaux dépassant parfd® h@etres. C’est le cas du Méléze d’Europe
(Larix deciduaMill.), espece a feuilles caduques, endémique dedtd montagneuses de
certaines parties des Alpes, capable de s’accommnuml fortes variations de températures
(Albert et al. 2008). Notre objectif est de faineeuanalyse préliminaire de la variation de la
réponse microdensitométrique de deux populatiomaélezes des Alpes francaises, situées a
deux altitudes différentes (2300 et 1700 metresurReela, nous avons utilisé I'analyse
rétrospective des 41 cernes successifs produitis ganissance des arbres entre 1967 et 2007.
Nous avons recherché s'il existait des différeneesre niveaux altitudinaux pour les
caractéristiques des cernes fabriqués durant ladeeetudiée. Nous avons également étudié
les liens entre les caractéristiques des cernles efariations inter-annuelles du climat. Dans
un peuplement forestier fermé, la croissance ddwesrentraine généralement une
augmentation de la compétition entre arbres et dmecdiminution de la croissance radiale
(Lanier 1994). D’aprés Lebourgeois et al. (2001)chkangement climatique entraine une
augmentation de la température, notamment plusleéagn altitude (Ruiz et al. 2008). Est-ce
gue cette augmentation de la température a unsffda croissance du méléze ? Nous avons
regroupé et confronté les résultats obtenus puis tes avons discutés, notamment dans le

contexte de ce changement climatique.

MATERIELS ET METHODES

[) Matériel végétal

Les échantillons de bois collectés proviennent deufations naturelles de mélézes
distribuées le long d’'un gradient altitudinal magq€e gradient se situe en France, dans la
forét communale de Villard-Saint-Pancrace, dansldpartement des Hautes-Alpes. Dans
cette forét, gérée par 'ONF (Office National dew&ts), deux placettes ont été récemment
installées par I'INRA a deux altitudes différentes
- une placette située a 2300 metres: p2300 (justalemsous de la limite altitudinale

supérieure du méleze sur ce site),
- et une autre située a 1700 metres : p1700 (mikela distribution altitudinale du méleze sur

ce site) (Figure 1).



Le Tableau 1 résume les caractéristiques des daogtfes de cette étude.

Tableau 1. Description des placettes.

p2300 p1700
Coordonnées géographiques (GPS)
Latitude (m) 1992436,281 1993439,409
Longitude (m) 939950,265 938942,235
Altitude 2300 métres 1700 metres
Pente moyenne 20,7° 16,6 °
Nombre d'arbres 200 200
Densité du peuplement 390 arbres/ha 402 arbres/ha
Age moyen du peuplement
45-80 ans 78 individus 41 individus
80-100 ans 36 individus 46 individus
> 100 ans 33 individus 51 individus
. Nf)mbrfe d.e profils . 147 138
microdensitométriques exploitables

Figure 1. Gradient altitudinal méleze,
avec repérage des deux placettes
étudiées.

Dans chacune des placettes, 200 mélezes ont &@&semarqués et mesurés (distance
entre arbres, pente, positionnement GPS). Durantdimne 2008 (septembre-octobre), une
carotte de bois a été récoltée sur chaque arbite4®d carottes. Ces échantillons de bois
(Figure 2b) ont été préleves a l'aide d'une tariéeePressler de 5 mm de diaméfegure
2a), a une hauteur d'environ 1,30 metre selon deatation constante sud-nord. Ensuite, ces
carottes ont été placées dans une boite de rgpiétigue alvéolée de polycarbonate) puis
séchées 2 a 4 mois au laboratoire afin d’atteimgréaux d’humidité stable d’environ 12%.
Enfin, ces échantillons ont été sciés avec unefstie a lames jumelles (Figure 2c), pour
obtenir des planchettes de bois (Figure 2d) d’&paisuniforme (Millier et al. 2006). La date
de récolte des échantillons permet de détermiagnée de formation du dernier cerne. Le
millésime des cernes précédents se déduit de cee abr référence. L'observation des
planchettes de bois nous a permis d’affecter chaghee a I'une des trois classes d’age

suivantes : 45-80 ans, 80-100 ans ou plus de 180 an
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Figure 2. Tariére de Pressler (a), carotte de ()jssci«fraise a lame jumelles (c), planchette de bois dpée
dans une carotte (d), imagediographique aux rayons X {

[I) Données climatiques

Les données climatiques destinées a étre mises eniorelavec les profil
microdensitométriques ont été collectées a partr dlverses sources. L'Unité
ServiceAgroclim de I'INRA d’Avignon ¢ réuni les températures minimum, maximum ei
précipitations journalieres de 1964 a 2005 de dicst Mété-France de Briangon. Cet
station est située a 1324 métres d’altitude, aren\8 km du dispositif expérimental, dans
méme vallée. A 'INRA tDrléans, nous avons récupéré les données clinegtiqiensuelle:
de 1950 a 20Q5de deux stations Mét-France des HauteSlpes : Embrun, située a 8
metres et Ceillac, située a 1665 metres d'alt. Enfin, Agroclim a installé destations
météorologiges au sein des place, avec un capteur abrité selon les normes d’Agrod
1,5 m de hauteur et un autre enterré a 30 cm @asal,| tous deux connectés a une cen
d’enregistrement. A ce jour ces stations ont perdiacquérir des donnéeclimatiques
journalieres (températures minimums et maximumsjadgier 2008 a février 2009 sur |

deux placettes, avec toutefois des données maregusinte a des problémes technic

[II) Méthodes

A) Obtention des profils microdensitométrig

Les planchets de boicont été analysées par la technigieela microderité indirecte
aux rayons X (Polge 1966néthodebasée sur I'absorptiodifférentielledu rayonnement X
en fonction des variations locales de dei le long d’'un échantillon de bc. L'image
obtenue est uneadiographie(Figure 2e) et présenties variations fines dniveau de gris,
ertre et a lintérieur des cerr (Mothe et al. 1998, Polge 1966). Cexliographies sont



ensuitenumérisées a l'aide d’'un scanibureautique haut de gamraeaine résolution de 36(
pixels par pouce avec 8 bits par pixel. Une éctde densité connugermet de transform
chaque intensité de gris en une valeur de de¢. Les variations de densité le long
I’échantillon sont quantifiéesous forme de pros microdensitométrique(Figure 3) a l'aide
du logiciel WinDENDRO, Regent Instruments Ir(Guay et al. 199. Celui-ci permet
principalement @talonner la relation niveau de (-densité et delélimiter les cernc. Le
long d’un profil radial les valeur de densité se succedent tous les 10 mic

Apres ces différents traitements, le nombre d’éthams exploitables est de 147 pc
la placette a 2300 métres et de 138 pour la paeett700 metre La réduction du nombr
d’échantillons est due aux ires radiographiques de certains échantillons quiemmetten
pas de repérer précisement 'emplacement des $findigecernes, les raisons étant liées
caractéristiques des échantillons -mémes. Des profils avec des limites de cernes &=
ou imprégses sont inutilisable

La variation intereerne dans le bois juvénile (15 a 30 premiers cedepuis le cce
selon les especes et les caracteres utilisés gdinirde bois juvénile(Zobelet Prague 1998))
est fonction de I'environmeent et de 'effe Age cambial lié au vieillissement du camt.
Cet effet est généralement considéré comme népligea-dela du 36™ cerne (Zobel et
Prague 1998)En travaillant sur les 40 derniers cernesbres qui en possedent au moii,
on peutraisonnablement négliger ceffet age cambiagt attribuer la totalité de la variati
intercerne a I'environnemel L’étude des profils microdensitométriques sdonc effectuée
sur le nombre minimum de cernes communs a tousrbess de I'échantillc et situé au-dela
du 36™cerne, soit 4ternes correspondant aux ant 1967 & 2007.

Echantillon de bois

U R R SRR Py e OB R Y o) TRl GVIRNA R WSl DU e 45 a0 B g5 3
| AEe R T SRR ) SRR
Image rayons X

UL RV LAV OO g J a1l

Profil microdensitométrique

oy
-

Densité (2/cm3)

v

Distance x 10pm

Figure 3 Microdensité aux rayons



B) Calcul des variabl:

Chaque profil microdensitométrique contient plussedizaines de milliers de valet
de densité et est difficilement exploitable tel lglne fonction écrite avec le langage(R
Development Core Tea2008 permet de résumer I'information contenue dans telp en
guelques variables. Un premier programme permetatiiler dans chaque cerne la lin
bois initial-bois final. Pour le calcul de cette limite nous m@woutilisé la méiode de
la moyenne des extrémds, limite bois initia-bois final étantsituée a I'emplacement (
valeur de densité égale a la moyenne de la deminimum et maximum dans le ce
(Figure 4) (Vargasdernandezet Adams 1991). Ensuiten deuxiéme programme calc les
variables intracernes a partir des limites de cernes et de ladibwis initia-bois final. Dans
cette étudenous utilisons les variableclassiques suivanteda largeur du cerr (La), la
largeur du bois initiall(i) etla largeur du bois fin (Lf), la densité moyenne du ce (Do), la
densité minimumMNli) et maximum du cert (Ma), la densité moyenne du bois init(Di) et
la densité moyenne du bois fi (Df) (Figure 5).
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C) Analyse des données

Une analyse de corrélations entre variables micrsittanétriques au niveau placette a
ete effectuée pour mettre en évidence la présereeerduelles variables redondantes

susceptibles d’étre éliminées de I'analyse.

Ensuite, plusieurs analyses de variance (ANOVA) degariables
microdensitométriques ont été reéalisées pour rebeer I'existence de difféerences
significatives entre années, entre classes d'agaste placettes. Le premier modéle a permis
de rechercher s'il existait des différences sigatiives entre années (cernes), entre placettes,
entre classes d’age et au niveau des interactmusies (Equation (1)) :

Yi =+ P+ CA + Mc+ (P.CA) + (P.M) + (CAM) + & (1)
ou Yji est la variable observég est la moyenne de la population obser®est I'effet fixe
de la ™ placette,CA est l'effet fixe de la'{™ classes d’ageVi est I'effet fixe de la K™
années(P.CA); est I'effet de I'interaction entre placettes etsskas d’age(P.M)y est I'effet
de linteraction entre placettes et anng€A.M)x est l'effet de l'interaction entre classes

d’age et années ejq est I'erreur aléatoire.

Le deuxieme modele, un sous-modéle du modéle (Permis de rechercher s'il
existait des différences significatives entre asn@ernes) et entre classes d’age au sein de
chaque placette (Equation (2)) :

Yk =+ CA+Mc+ (CAMK+ 450 (2)
ou Yjq est la variable observée est la moyenne de la population obser@¥# est I'effet fixe
de la '™ classes d'ageM est leffet fixe de la K™ années,(CA.M). est l'effet de

I'interaction entre classes d’age et annéegadst I'erreur aléatoire.

Enfin, le troisieme modéle, un sous-modele du ne¢{2), a permis de rechercher s'il
existait des différences significatives entre asng@ernes) au sein de chaque classe d’age
dans chaque placette (Equation (3)) :

Ya =+ Mct s (3)
ou Yy est la variable observég,est la moyenne de la population obserieest I'effet fixe

de la €™ années ety est I'erreur aléatoire.



Par la suite, nous avons analysé graphiguementdgations inter-annuelles des
caractéres microdensitométriques. Ces graphiquéseptent les variations du caractére
étudiée en fonction des années, de 1967 a 2007,cpaqgue placette et pour chaque classe

d’age.

Pour les données climatiques, un indice de séceatapté de 'indice climatique de
De Martonne (De Martonne 1926) a été construit dgun (4)) a I'aide des températures
maximum et minimum et des précipitations quotidesprovenant des données climatiques
de Briangon.

_3XTX+TTI. (4)
10+ Pp

ou Tx est la température quotidienne maximum,est la température quotidienne minimum

et Pp sont les précipitations quotidiennes.

Enfin, le climat étant I'un des facteurs susceptilllexpliquer les variations inter-
annuelles des caractéristiques de cernes, nous agahlisé une analyse de corrélation pour
rechercher des liens éventuels entre les caraaiées des cernes des arbres étudiées et les
variables climatiques disponibles au niveau dealaon de végétation. Nous avons défini
arbitrairement unesaison de végétation étend(®c), de facon a ce qu’elle englobe trés
probablement la saison de végétation réelle, ineen@ette saison de végétation arbitraire va
du * avril au 31 aolt. Nous avons découpé égalemete satson de végétation en deux
parties, und®* partie de saison de végétati¢®l) du £ avril au 30 juin et ung®™partie de
saison de végétatio(52) du £ juillet au 31 aodt. Nous avons calculé les moysnie la
température minimum et maximum quotidiennes etulawd des précipitations quotidiennes
relevées a Briancon pour 8%t la 2™ partie et 'ensemble de cette saison de végétatmn
pour les années 1967 a 2005. Puis nous avons €ddcabefficient de corrélation de Pearson
entre chacune de ces 9 variables climatiques euokades variables microdensitométriques
de chaque arbre de notre échantillonnage, poutria de cernes couvrant la méme période,
soit 1967 a 2005. Puis nous avons analysé lestioasades valeurs de ces coefficients de

corrélation en fonction de I'age et de la placdte arbres.
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RESULTATS

I- Variables microdensitométriques

A) Corrélations entre variables

L’analyse des corrélations phénotypiques entreatsdes au niveau placette montre
queli est fortement lieée Ba, tout commeMi est liee &Di etMa est liee &Df (coefficients de
corrélation supérieurs ou égaux a 0.95, Tableaoe?),dans les deux placettes. Les variables
Li, Mi etMa peuvent donc étre considérées comme redondaries résultats les concernant
ont été éliminés de I'analyse de données.

Tableau 2. Coefficients de corrélation de Pearsareevariables microdensitométriques, au sein ceqeh
placette.

Placette 2300m Placette 1700m
La Li Lf Do Di Df Mi  Ma La Li Lf Do Di Df Mi  Ma
La La
Li [ 0,95** Li | 0,94%
Lf | 0,81%* 0,59+ Lf | 0,82%* (,58**
Do|-0,08** -0,20%* 0,19** Do 0,17%** 0,04* 0,34***
Di [-0,28** -0,35** -0,06*** (,91*** Di |-0,15%** -0,20%* -0,03* 0,83***
Df | 0,28** 0,34*+* 0,07** 0,50%* 0,29** Df | 0,39%* 0,48** (,11*** (,53** 0,27**
Mi [ -0,30%** -0,37** -0,07** (,85%* (,97%* (,17** Mi |-0,10%* -0,17** 0,04* 0,76™* 0,95** 0,13***
Ma 0’32*** 0’39*** 0’09*** 0’42*** 0’20*** 0’97*** 0’07*** Ma 0’42*** 0’50*** 0’17*** 0’52*** 0’24*** 0,96*** 0’09***

Niveau de signification : probabilité < 0.001 **&ntre 0.001 et 0.01 ** et entre 0.01 et 0.05 *.

B) Analyses de variance

Les effets Placette (P), Classe d'age (CA) et Mitee (M) sont tous les trois
hautement significatifs pour toutes les variabéegif I'effet Placette poudo (Tableau 3). Par
contre seul I'effet d’'interaction Placette - Millége est significatif pour toutes les variables.
Les interactions Placette - Classe d’age et Cld'ggge - Millésime ne sont pas significatives
pour Do et Di. Toutes les autres interactions sont significatipeur toutes les variables
(Tableau 3). Il est donc utile de présenter legltéts des analyses réalisées avec les modeles
d’ANOVA 2 et 3 (Tableau 4). L'interaction Classeade — Millésime n’est significative que
dans la placette p2300 et uniqguement daret Di. On présente donc dans le tableau 3 les
résultats de 'ANOVA 3, qui montrent que l'effet NMisime est significatif pour ces deux

variables pour chacune des trois classes d'age.
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Tableau 3. Résultats de la valeur fixe F et dersesau de signification pour I'analyse de variancedele 1,
présentant I'effet Placette (P), Classe d’Age (@AANnée (cerne, M) et leurs interactions (P.CAJ,FCA.M)
pour chaque variable microdensitométrique.

La Lf Do Di Df
P 1884,72*** 688,61*** 1,94 ns 356,16*** 306,34***
CA 353,50*** 309,20*** 169,63***  32,57***  158,60***
M 33,33%** 13,12%** 39,91 %** 81,16%** 21,28***
P.CA 9,63*** 1,19 ns 63,32%** 96,31*** 0,47 ns
P.M 19,45*** 6,18%** 9,52%** 11,71%** 9,20***
CA.M 1,30%* 0,72 ns 2,26*** 2,65%** 0,65 ns

Niveau de signification : probabilité < 0.001 *&ntre 0.001 et 0.01 **, entre 0.01 et 0.05 * &5 ns.

Tableau 4. Résultats de la valeur fixe F et dersesau de signification pour les analyses de vasanodeéles 2

et 3, présentant I'effet Classes d’Age (CA), Anijéerne, M) et leur interaction (CA.M) par placeftableau
(@), et leffet Année (M) pour la placette p230far classe d'age (tableau (b)) pour chaque variable
microdensitométrique.

La Lf Do Di Df Do Di

p2300 p2300 /M

CA 144,26***  140,65%**  231,24***  128,73*** 113,98**** 45-80 ans 26,12%** 40,87***

M 33,81***  11,90%*%*  34,18***  £2,87***  18,56*** 80-100 ans 5,17*** 12,02%**
CAM 1,10 ns 0,79 ns 2,70%** 3,32%** 0,70 ns >100 ans 7,91%** 15,92%**
p1700 (b)

CA 255,78*** 182 04***  24,92%** 6,24** 56,54***

M 12,78*** 5,95%** 17,05%%*%  31,49%*¥* 12 89***
CAM 0,50 ns 0,34 ns 0,67 ns 0,54 ns 0,46 ns

(a)
Niveau de signification : probabilité < 0.001 **&ntre 0.001 et 0.01 **, entre 0.01 et 0.05 * et51@5.

C) Variations des caracteres microdensitomeétriques

1) Croissance radialéd, Lf)

Les courbes de croissance radiale (variations-artauelles des largeurs de cernes
cumulées) par placette et par classe d’age (Figummontrent que les arbres de la p2300
poussent plus vite que les arbres de la p1700 daague classe d'age, durant la période
1967-2007. Les variations inter-annuelles des lasgyee cerneta en fonction des années
(vitesse de croissance radiale), par placette etclagse d’age sont représentées dans la
figure 7. Pour toutes les classes d’age et pretmutes les annéeka est plus élevée pour
p2300 que pour p1700. On observe des années exuegtes pouta pour toutes les classes
d’age dans les deux placetteka est particulierement faible en 1980, 1997 et dutan

période 1973-1980. Durant cette derniere pérladest particulierement faible pour la classe
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d’age > 100 dans la placette p2300. La croissaadileLa est particulierement forte en
1989 et 1995, et en 2005 uniquement dans la péap2800.
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Figure 6. Croissance cumulée de 1967 & 2007 pssecldtage et par placette.
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Figure 7. Variation déa (largeur de cerne, mm) par classe d’age et paefitade 1967 a 2007.
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Les courbes de variation de la largeur du boid f{iof par placette et par classe d’age
en fonction des années présentent la méme tendgeerale qud.a. Il faut noter la
différence d’échelle pour I'axe des ordonnées datfgure 6 (de 0,40 a 1,30mm) et la figure
8 (de 0,15 a 0,40 mm). Des variations de moinsdgampleur que poura sont observées
pour Lf (Figure 8). Comme poura, on observe une diminution dé¢ en 1980 et durant la
période 1996-1997, mais pas pendant la période-1988, et une augmentation en 1995 et
en 2005 sur la placette p2300 seulement. Le comfticle corrélation entrea et Lf est de
0,80 (p<0.001) (0,81(p<0.001) pour p2300 et 0,8D(E01) pour p1700) (Tableau 2).

Largeur du bois final-Lf (mm)
0.25 0.30 0.35
I | |

0.20
|

015
1

1970 1980 1890 2000

Années

Figure 8. Variations def (largeur du bois final, mm) par classe d’agesaetptacette de 1967 a 2007.

2) Densité des cerne®dg, Di, Df)

La figure 9 montre les variations de la densité emme de cerne®p) en fonction des
annees, pour chaque placette et pour chaque dadgpe On constate une diminution de
au cours du temps pour la plupart des classes diags les deux placettes, avec des
diminutions plus fortes en 1979 et 1996. Les arlessplus jeunes de la placette p2300
présentent, contrairement aux autres classes diiggeyaleurs élevées poDo pendant la
période 1973-1980. La figure 10 représente lesatiaris de la densité du bois initi@if en
fonction des années, pour chaque placette et poague classe d’age. On observe une
tendance générale a la diminution Dieau fil des années dans les deux placettes, awec un

diminution particulierement forte en 1996. La figurl montre les variations de la densité du
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bois final Of) en fonction des années, pour chaque placettewstghaque classe d’'age. La
densité du bois final est plus élevée dans la tikagel 700 et diminue fortement en 1973,
1980, 1996 et 2006. On observe dans la placette@(pzsar rapport a la placette p1700, une
densité plus élevée du bois initial et plus fatdiliebois final. En conséquence, la différebée
moins Di (aussi appelée contraste intra cerne) est plusriamte dans la placette a 1700m
gue dans la placette a 2300m. La varidbteprésente dans notre étude un comportement

intermédiaire entre la variabld et la variableDf.
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Figure 9. Variations dBo (densité moyenne du cerne, g/cm3) par classe @gar placette de 1967 a 2007.
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Figure 10. Variations dBi (densité du bais initial, g/cm3) par classe d'égpar placette de 1967 a 2007.
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Figure 11. Variations dBf (densité du bois final, g/cm3) par classe d'ageaetplacette de 1967 a 2007.

[I- Données climatiques

A) Stations météorologiques au sein des placettes

La figure 12 représente les variations des tempegatmoyennes journaliéres du 22
janvier 2008 au 26 février 2009, relevées sur cagnacette. En général, la température est
plus élevée a 1700 m qu’a 2300 m. Durant la saisonégétation (définie arbitrairement du
1% avril au 31 aodt) les températures moyennes geatigs extrémes de la placette p1700
varient de -8°C a 20°C et sur la placette p2300;18eC a 17°C.

8 = Placette § 2300m
“—— Placette 3 1700m

15
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Températures moyennes (en °C)

-10

0 100 200 300 400

Jours (du 22012008 au 26/02,2009)

Figure 12. Variation sur I'année 2008 et le débait’dnnée 2009 des températures moyennes joureslgar
placette.
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B) Station météorologique de Briancon

La figure 13 représente les variations des tempstmoyennes quotidiennes de la
station Météo-France de Briancon entre 1965 et 2p@adant la 4° et la 2™ partie de la
saison de veégétation. Ces courbes permettent dighsene période fraiche pendant les
années 1970-1980, bien marqué pour 94 dartie de la saison de végétation. On observe
également une saison de végétation particulieremieatide, aussi bien efi®lqu’en 2™m®
partie, en 2003.

La figure 14 représente les précipitations cumubiegriancon entre 1965 et 2005,
pendant la saison de végétation. Les précipitatienk £ partie de la saison de végétation
correspondent généralement a environ 20% des piegmps annuelles et sont accompagnées
de températures relativement basses. £fiffartie de saison de végétation les précipitations
sont plus faibles et les températures plus éle\E®4.980 et 2004 les précipitations sont peu
abondantes durant toute la saison de végétatiorcaP&re en 1983 on observe un fort cumul
de précipitations durant 1a®q partie de la saison de végétation (environ 50% des
précipitations annuelles) suivi par des préciptati faibles durant 1a*2° partie de la saison

de végétation.
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Figure 13. Variation des températures moyennes Figure 14. Variation des précipitations cumuléedade
journalieres de Ia®F (avril & juin) et de la%™ (juillet- 1% (avril & juin) et de la 2* (juillet-ao(t) partie de la
ao(it) partie de la saison de végétation, de 198304, saison de végetation, de 1965 a 2005, donneées

données provenant de la station Météo-France de Provenantde la station Météo-France de Briancon.
Briancon
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La figure 15 montre un détail de la figure 8, reyerétant les variations de la
température moyenne de [§°Ipartie de la saison de végétation de 1965 a 20fBparée
avec une courbe lissée mettant en évidence unarteadh plus long terme. Cette tendance
montre d’abord une diminution de la températurdad#™ partie de la saison de végétation
pendant les années 1970-1980, suivie d'une augtimni@ogressive de 1980 jusqu’a la fin
de la courbe, soit 2005.

La figure 16 représente les variations de l'indleesécheresse de Briancon entre 1965
et 2005, calculé pour les deux parties de la saikowegétation. Cette courbe permet de

repérer deux années particulierement seches, 19896.
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Figure 15. Températures moyennes journalieresii@vr  Figure 16. Indice de sécheresse d’avril a ao(t3fs 1
juin, de 1965 a 2005, provenant de la station Météc 3 2005.
France de Briancon.

C) Stations météorologiques des Hautes-Alpes éardiftes altitudes

La figure 17 représente les variations standardisdes températures moyennes
annuelles de la station de Briangon et de dewesustations des Hautes-Alpes situées I'une a
plus haute et l'autre a plus basse altitude, Ge(lE665m) et Embrun (871 m). Ces trois
courbes montrent la méme tendance générale : abditétde 1950 (1965 pour Briancon) a
1975 ou 1980, puis une augmentation marquée de-199% a 2005. Cette augmentation est
plus rapide a Briancon et surtout a Ceillac qu’édEm, variant de 1°C a Embrun et de 1,5°C
a Ceillac.
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Figure 17. Variation de 1950 a 2005 des températm@yennes annuelles standardisées de trois stafiéteo-
France des Hautes-Alpes situées a différentesdsit

[lI- Corrélation entre variables microdensitométriques et données climatiques

L’'analyse des corrélations au niveau placetteastsel d’age montre qu’il n’y a aucun
lien significatif entre les variables microdensi&tniques et les précipitations. Par contre, des
corrélations ont été trouvées entre les tempémtomieimum et maximum moyennes de la
saison de végétation (entieré®bu 2™ partie) et certaines variables microdensitoméésqu
Ces corrélations sont systématiquement légerentenfqrtes avec la température maximum.
Le tableau 5 présente une sélection des principaefficients de corrélation de Pearson entre
variables microdensitométriques et températuresiman relevées a Briancon, au sein de
chaque placette, pour toutes les classes d’agemndmés. L'analyse des corrélations s’est
effectuée avec les températures maximum de larsdswégétation complete (Sc, d’avril &
ao(it) pourLa et Do. Pour Di nous avons utilisé la température de'fapartie de la saison de
végétation (S1, d’avril & juin) et pouf etDf, la température de 1&% partie de la saison de
végetation (S2, juillet-aot).

La largeur de cernka et la largeur du bois findlf sont modérément et positivement
lites a la température moyenne de Sc et S1, résgeent, uniquement dans la placette
p2300.La est corrélée avec la température de Sc, aloréigest corrélée avec la température

de S2. La densité moyenne de cdbmeest modéerément et négativement liée a la températu
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de Sc. La densité du bois initial est assez fortement et négativement liée a laédmanhpe
de S1. Cette relation existe dans les deux placettds est plus marquée dans la placette
p2300. La densité du bois fin@f est assez fortement et positivement liée a la éeatpre de

S2, ce uniquement dans la placette p2300.

Tableau 5.Coefficients de corrélation de Pearson entre vhsabmicrodensitométriques et températures
maximum de Briancon, au sein de chaque placette.

La/Sc Lf/S2 Do/Sc Di/S1 Df/S2

p2300 0,52*** (,41** -0,57*** -0,72%** (,72%**
p1700 ns ns -0,51*** -0,63*** ns

Niveau de signification : probabilité < 0.001 **&ntre 0.001 et 0.01 **, entre 0.01 et 0.05 * et>10s.

DISCUSSION

Les résultats présentés dans le tableau 3 montiexistence de différences
significatives entre niveaux de facteurs pour tessffets simples et pour toutes les variables
microdensitométriques salfo. Il existe donc en particulier des différencessigatives de
la réponse microdensitométrique entre la place2®0@ et la placette p1700. Les moyennes
de la largeur de cerrea et de la largeur du bois finaf sont plus élevées sur la placette
p2300 que sur la placette p1700 : autrement ditydeéssance radiale est plus importante en
altitude dans notre étude, ce qui est contradetawec d’autres études qui montrent que la
croissance diminue avec l'altitude (Fisher et 802 Massaccesi et al. 2008, Wang et al.
2005). D’aprés nos mesures directes de tempérdame les deux placettes (Figure 12) la
température est plus faible sur p2300 que sur pl@®Qui ne permet pas d’expliquer la
différence de croissance entre les deux placettes.

Parmi les autres facteurs susceptibles d’expliqueste différence de croissance
inattendue, il y a 'dge du peuplement et sa dénianier 1994) dans les deux placettes.
Dans notre étude, les deux placettes ont une éedsitpeuplement peu différente (390
arbres/ha sur p2300 et 402 arbres/ha sur p1708¢mble peu probable qu’une aussi faible
différence de densité de peuplement puisse expligoe telle différence de croissance. Des
analyses de statistiques spatiales permettrontodegarer le statut de chaque arbre dans
chaque placette en termes de compétition et donh@eut-étre des indications utiles. Le
méleze d’Europe est une espéce de lumiére quidrsam optimum de développement avec

une intensité d’éclairement maximal (Lanier 19940e meilleure exposition de la cime des
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arbres a la lumiére sur la placette p2300 que awpldcette p1700 liée a la proximité du
sommet et a un effet d'ombrage diminué pourraibfeser 'acces a la lumiére en altitude.
Une différence d’age du peuplement est observée k® deux placettes : les arbres sont plus
jeunes en moyenne sur la p2300 (45-80 ans) quia 700 (80-100 ans). Cette observation
pourrait expliquer cette différence de croissanies, arbres jeunes poussant plus vite
(Belingard et Tessier 1993). D'autres facteurs susiceptibles d’expliquer cette croissance
plus rapide a haute altitude : des précipitatidas pbondantes en altitude, un sol plus riche
avec une meilleure rétention en eau, ou une sujiérigénétique des arbres de la placette
p2300. Pour linstant, les données permettant deerteces hypothése sont en cours
d’acquisition et seront disponibles fin 2010.

L’absence de différence significative entre pla®ftour la densité moyenne du cerne
Do s’explique par la densité du bois initlal plus élevée et la densité du bois fibdlplus
faible sur la placette p2300 par rapport a la fgtacpl700. Ces résultats montrent que la
structure des cernes est différente entre les fdsmcele contraste bois initial-bois final est
plus faible sur la placette p2300 que sur la ptaqet700.

Il existe aussi des différences significatives ertlasse d’age, avec une diminution
des valeurs des variables microdensitométriques B&ge. Parmi les facteurs susceptibles
d’expliquer cette diminution avec I'age, il y adébut de sénescence qui peut provoquer chez
les arbres les plus agés un ralentissement desgsug physiologiques lié a la formation du
bois.

Sur la figure 6, on vérifie que la croissance radia est généralemeisupérieure sur
la placette p2300. Cette croissance radiale dimguudes deux placettes entre 1973 et 1980
et en 1996, avec une diminution de croissance flignimportante sur p2300 que sur p1700.
Cette forte diminution de croissance sur p2300a&mr pendant les trois années 1975-76-77
une inversion du classement des deux placettearéfi¢) : la croissance devient méme
significativement plus faible sur p2300 que sur @ {résultats non présentés). Pendant la
méme période, la température relevée a Brianconndanfortement, surtout en premiere
partie de saison de végétation (figure 15) : pdisgwa un lien démontré entre croissance et
température (Splechtna et al. 2000) il est posslld#ribuer cette baisse de croissance a la
baisse de température. L'impact de cette baissdedpérature est probablement plus
important en altitude (Jianfeng et al. 2008), pamtdrmédiaire de I'effet cumulé du
ralentissement de processus physiologiques etatouecissement de la durée de la saison de
végeétation (Splechtna et al. 2000) ce qui permekxmliquer la diminution plus forte de la

croissance radiale sur la placette p2300. Nousomawas décelé de tendance générale
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évidente pour la croissance radiale sur les 41 esdé notre étude : nous pouvions nous
attendre a observer soit une diminution de la sevise radiale liée a I'augmentation de la
compétition entre arbres dans les peuplements €Lar94), soit une augmentation de la
croissance radiale liee a l'effet favorable de diauentation de la température attribuée au
changement climatique (Figure 17) par un effetissiprocessus physiologiques responsables
de la formation du bois (Splechtna et al. 2000&sH possible que dans notre étude ces deux
effets se compensent pour aboutir & une croissginbalement uniforme sur toute la période
considérée. L’analyse d’arbres en conditions dessance libre (non soumis a la compétition)
nous permettra peut-étre de déceler un effet dimgdmaent climatique sur la croissance
radiale.

Les figures 7 et 8 permettent d’'observer la présefiannées exceptionnelles au
niveau delLa et Lf. Des croissances fortes sont observées en 19%i-1%nalyse des
données climatigues montre qu'en 1994 les conditi@imatiques sont favorables :
température minimum et précipitations sont éle\are€™ partie de la saison de végétation.
Ces conditions climatiques sont favorables a lasttution de réserves, ce qui, associé a des
conditions climatiques encore assez favorables9®5,lpermet d’expliquer cette croissance
élevée en 1994 et 'année suivante. Sur la figurm@ diminution dé.a est observée en 1996
et en 2007. La figure 8 présente la méme diminytiour Lf en 1996, plus une autre en 2006.
Les données climatiques n’expliquent pas cetterdition de croissance. D’apres les données
mises a notre disposition par 'UR Zoologie Fommsti de I'INRA d’Orléans, de fortes
pullulations de la tordeuse du méléZeitaphera diniana ont été constatées a Briangon en
1979, 1996 et 2005 (Com. Pers. Alain Roques). drdeuse du méléze est un insecte
défoliateur s’attaquant au meéléze et pouvant la@se signatures typiques au sein des cernes
en regard des années de pullulations (Weber 199Tgclosion des chenilles coincide avec
le débourrement des bourgeons de méleze, les degatent étre spectaculaires. Une
défoliation, méme totale, ne provoque pas la mert’arbre mais diminue fortement ses
réserves pour la création d’'un nouveau feuillagee @tude réalisée en Suisse a mis en
évidence que ces attaques induisaient une réduatioreédiate de la largeur du bois firedl
une diminution significative, de I'ordre de 40 % I croissance radiale I'année du dégat ou
I'année suivante (Baltensweiler et al. 2008). m lentre attaque de la tordeuse du méléze et
diminution de la croissance radiale est donc prigbalendant ces années. En 1996, une
attague en début de saison de végeétation peutgerplune diminution dea I'année de la

défoliation. Par contre, une défoliation en fingdéson de végétation, diminuant les réserves
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des arbres, expliquerait la diminution constatéeLiéannée de l'attaque, c'est-a-dire en
20086, et la diminution dea I'année suivante, c'est-a-dire en 2007.

Les figures 9 a 11 permettent d’observer a ladois tendance générale et la présence
d’années exceptionnelles pour les variables deitéef@o, Di, Df). Sur les figures 9 et 10, on
constate une tendance, visible sur les graphiguissdiminution ddDo et surtout ddi avec
le temps. Cette diminution est confirmée par lesiltats d’une régression linéaire montrant
une baisse significative de la valeur de ces carasten fonction des années (résultats non
présentes).

Les figures 13 et 14 montrent une augmentationadéempérature au cours des années,
surtout en 9 partie de la saison de végétation, mais ne mardwazune tendance particuliere
au niveau des précipitations. La diminutionQeest la seule tendance générale au sein de nos
données pouvant étre mise en relation avec l'autatien de la température observée a
Briancon ainsi que dans d’autres stations métédideses Alpes (Ceillac et Embrun, Figure
17). Les résultats de la régression linéaire ebiret les millésimes des cernes réalisée au
niveau de chaque placette (résultats non présentésjrent que la diminution dBi en
fonction du temps est plus rapide sur p2300 quep$uddo0 : cette observation est cohérente
avec les données de la figure 17 et les résultdiigs (Ruiz et al. 2008), qui montrent que
'augmentation de température attribuée au changeolienatique est plus rapide en altitude.
Mais une relation négative densité — températuneble en contradiction avec ce qui a été
observé par Dalla-Salda et al. (2009), Martinezdvlet al. (200B) et Sanchez-Vargas et al.
(2007) : ces auteurs ont mis en évidence, sur awgspéeces et dans d’autres milieux, une
augmentation de la densité intra-cerne en relatiogc I'augmentation de la température.
Notre observation est également contredite au nivigar-cernes par les résultats de (Berges
et al. 2008) sur chéne montrant une diminutiotadéensité avec l'altitude, c’est a dire une
relation positive entre densité et température.sMselon la gamme de variation observée,
une augmentation de température pourrait soit pagmenter la demande et diminuer la
disponibilité en eau et donc tendre a augmenteéefsité du bois (Dalla-Salda et al. 2009),
soit plutbét favoriser les processus physiologigassociés a la croissance et donc tendre a
augmenter la croissance et diminuer la densitéotki(8plechtna et al. 2000). Des études plus
poussées sur I'impact de la température commeualiteitant ou facteur favorable au sein et
entre les saisons de végétation sont donc néoessair

Une diminution deDi et Df est observée en 1996 sur les figures 10 et 1le Geinée
exceptionnelle peut également étre mise en relav@c un pic de pullulation de la tordeuse

du méléze en 1996. Par contre, en 1¥80st Df présentent un comportement différenli:
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est élevée ebf faible. Les figures 13 et 14 indiguent une anmaéche accompagnée de
faibles précipitations tout au long de la saisonvegétation permettant d’expliquer la
diminution deDf. Mais nos données climatiques n’expliquent pagghaentation d®i.

Les variables microdensitométriques sont corrédées les températures de la saison
de végétation (Tableau 4). Nous pouvons observer Lduet Df augmentent quand les
températures de &% partie de saison de végétation augmentent, taunmla avec les
températures de la saison de végétation complatecdntre,Do et Di diminuent quand les
températures respectives de la saison de végétainpléte et de 1a°2° partie augmentent.
Ces tendances générales expliquent une part detioas inter-annuelles, mais pas toutes les

années exceptionnelles.

La variabilité des caracteres microdensitométriqaes cours du temps et avec
I'altitude peut donc étre expliquée en partie pas diariables climatiques, les facteurs
thermiques et hygrométriques ayant une action acfunjointe, parfois disjointe, et les pics
de pullulation de la tordeuse du méléze. L'augntemtade température associée au
changement climatique est peut-étre responsalke dieninution de la densité du bois initial.
D’autres facteurs, non pris en compte a ce stadiéétigle, seront étudiés par la suite : la
compétition, la pédologie, le relief qui peuvernteivenir sur la variabilité des caractéres du
bois. L’hypothése de I'existence d’'une certaineialalité génétique entre arbres des deux
placettes sera prochainement testée : est-ce quedaion de sélection des environnements
différents des deux placettes a entrainé la contistit d’'une structure adaptative variable avec
I'altitude ? Cette étude préliminaire nous permetcdnclure que la croissance radiale et la
fabrication du bois du méleze sont déterminéedparinteractions complexes entre facteurs

favorables et/ou limitants, changeants dans le $eghgdans I'espace.
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