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Les gestionnaires forestiers se sont jusqu’ici appuyés sur les catalogues des stations forestières
(Dumé, 1995), les guides de sylviculture (Jarret, 2004 ; Sardin, 2008) et sur les références du
passé pour raisonner les choix des essences et les itinéraires sylvicoles (Eichhorn, 1904). Les
tables de production développées dans les années 1970 (Pardé, 1956, 1981 ; Pardé et Bouchon,
1988) ont été remplacées par des modèles de croissance qui sont désormais disponibles sur des
plateformes permettant de réaliser des simulations et ainsi de tester de multiples scénarios syl-
vicoles (de Coligny et al., 2010). Les guides de sylviculture publiés récemment proposent ainsi
des itinéraires sylvicoles définis à partir de ces outils (Jarret, 2004 ; Sardin, 2008).

Pour minimiser les effets des changements climatiques annoncés par les différents scénarios, le
gestionnaire peut modifier son choix d’essences et adapter sa sylviculture. Bien que les connais-
sances aient été améliorées sur l’écophysiologie des espèces forestières, les effets sur la crois-
sance et la survie à long terme de sécheresses répétées sont encore largement méconnus (Allen
et al., 2010 ; Berdanier et Clark, 2016). De plus, même si certaines espèces apparaissent plus
résistantes au stress hydrique (Brendel et Cochard, 2011 ; Choat et al., 2012), il n’est pas réaliste
de modifier fortement le paysage forestier français en substituant aux essences en place des
espèces exotiques dont la tolérance à la sécheresse pourrait être plus importante.

Pour les peuplements en place, les possibilités d’évolution correspondent à une modification des
itinéraires sylvicoles (Becker et Le Tacon, 1985 ; Legay et al., 2007 ; Lindner, 2000). Ainsi, plu-
sieurs études montrent que la réponse des arbres au climat peut être fortement modifiée selon
les caractéristiques des peuplements et la compétition. Ces modifications sont complexes à étu-
dier et concernent le plus souvent les effets pris isolément de l’âge des arbres, de leur taille, de
leur position sociale au sein du peuplement ou encore de la densité de ce dernier. Par exemple,
pour l’effet de la taille des arbres sur la réponse à la sécheresse, les résineux sous climat chaud
et sec semblent plus sensibles quand ils sont de petits diamètres (De Luis et al., 2009 ; Linares
et al., 2010 ; Pichler et Oberhuber, 2007) alors que, sous climat froid, ils semblent répondre d’une
façon similaire quelle que soit leur taille (Chhin et al., 2008 ; Meyer et Bräker, 2001). Concernant
l’effet du statut social, certains travaux montrent une sensibilité plus forte des arbres dominants
alors que d’autres soulignent une sensibilité accrue des dominés ou d’autres encore aucune dif-
férence selon le statut (Cescatti et Piutti, 1998 ; Kohler et al., 2010 ; Linares et al., 2010 ;
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Martin-Benito et al., 2008 ; Nabeshima et al., 2010 ; Orwig et Abrams, 1997). Des travaux récents
suggèrent également que, selon le caractère plus ou moins pionnier de l’essence, sa réactivité
aux conditions climatiques selon le statut social change (Mérian et Lebourgeois, 2013). La den-
sité de tiges ou la surface terrière du peuplement semblent également moduler fortement la capa-
cité des arbres à supporter un stress environnemental fort (la résistance) et à récupérer après
celui-ci (la résilience), généralement dans le sens d’une diminution de cette capacité avec l’aug-
mentation de la compétition (Becker et al., 1989 ; Becker et al., 1994 ; Fernandez et al., 2012 ;
Giuggiola et al., 2013 ; Guillemot et al., 2015 ; Jobling et Pearce, 1977 ; Kerr 1996 ; Lebourgeois
et al., 2014 ; Novak et al., 2010 ; Rais et al., 2014).

Dans le contexte d’une adaptation de la gestion au changement climatique, la question pour le
forestier est de savoir le type d’itinéraire sylvicole qu’il faut appliquer pour maintenir un niveau
d’accroissement répondant aux objectifs de qualités du bois recherchées et augmenter la résis-
tance et la résilience du peuplement aux aléas climatiques. Dans ce cadre, les études ont été
souvent réalisées à partir d’approches dendrochronologiques (Chen et al., 2010 ; Gonzalez-Munoz
et al., 2014 ; Lapointe-Garant et al., 2010 ; Lebourgeois et Mérian, 2011). Cette approche est
importante car elle permet une analyse rétrospective à l’échelle interannuelle de la croissance
radiale. Cependant, dans ces analyses, les modifications d’itinéraires sylvicoles sont très rarement
prises en compte faute d’inventaires réguliers sur des placettes permanentes. Ainsi, l’utilisation
de données d’accroissements issues de réseaux permanents d’expérimentation est indispensable
pour bien appréhender les effets de la sylviculture et les interactions complexes avec les variables
environnementales (Charru et al., 2010 ; Gustafson et Sturtevant, 2013 ; Leban et Bontemps,
2016 ; Woodall et al., 2010).

La nécessité de quantifier les effets des itinéraires sylvicoles sur la croissance et la qualité des
bois s’est fait ressentir très tôt dans le domaine forestier. Dès le Xviiie siècle, il est fait mention
du suivi de placettes permanentes et d’expérimentations in situ par des auteurs comme Duhamel
du Monceau ou Varenne de Fenille (Trouvé, 2015), mais c’est au début du XXe siècle qu’une struc-
turation de ces expérimentations en réseaux a lieu (Oudin, 1930). Au début des années 1990, les
organismes de recherche et de gestion ont mutualisé leurs moyens et mis à profit leur expérience
pour concevoir de nouveaux réseaux explorant des gammes de densité et de conditions station-
nelles plus larges (Bédéneau et al., 2001). Un travail récent fondé sur l’utilisation de ces données
d’accroissement relevées dans ces réseaux a permis de mettre en évidence l’effet prépondérant
de la sylviculture sur la dynamique de croissance à différentes échelles (de l’arbre au peuple-
ment) et les interactions complexes avec le climat (Trouvé, 2015 ; Trouvé et al., 2014 ; Trouvé
et al., 2015 ; Trouvé et al., 2016).

Cet article présente la première synthèse de ce travail mené dans des chênaies sessiliflores régu-
lières. Dans cette étude, nous avons cherché à déterminer comment différents itinéraires sylvi-
coles (des peuplements très denses à très clairs) modifiaient la réponse des arbres (de l’échelle
du peuplement à l’individu) aux climats et à ses aléas. Plus spécifiquement, nous avons cherché
à répondre à trois questions principales :

• Comment la relation entre la circonférence des arbres et leur croissance radiale est-elle
affectée par la compétition et par le climat ? En d’autres termes, les arbres considérés générale-
ment comme d’avenir au sein d’un peuplement (c’est-à-dire les dominants généralement sélec-
tionnés par le forestier) contribuent-ils de façon prépondérante à la productivité du peuplement
et sont-ils plus affectés par le climat que les autres catégories ?

• Comment la relation entre la circonférence des arbres et leur croissance en hauteur est-
elle affectée par la compétition et par le climat ? En d’autres termes, des itinéraires sylvicoles dif-
férents forment-ils des arbres de formes différentes (« trapus » ou « élancés ») ?
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• Enfin, la capacité des arbres à supporter un stress (la résistance) et à récupérer après
celui-ci (la résilience) est-elle modifiée selon les itinéraires sylvicoles et le statut social ? En
d’autres termes, les arbres d’avenir sont-ils moins affectés et récupèrent-ils plus vite que les
autres après un événement extrême (ici, la sécheresse de 1976) ?

RÉSEAUX D’EXPÉRIMENTATIONS SYLVICOLES

L’indice de densité relative de Reineke (RDI, relative density index) est l’indice utilisé pour pilo-
ter l’intensité des éclaircies et contrôler les itinéraires sylvicoles dans les réseaux chênes du
LERFoB et du GIS Coop (Dhôte, 1997 ; Reineke, 1933 ; Shaw, 2006). Il représente le rapport du
nombre de tiges par hectare du peuplement (N) au nombre de tiges par hectare maximal pour
un peuplement en autoéclaircie à un même diamètre quadratique moyen (dg). Les valeurs de RDI
proches de zéro caractérisent des densités relatives faibles et correspondent à des arbres pous-
sant en croissance libre ou dans des conditions de très faible compétition. À l’opposé, les valeurs
les plus fortes (1 ou un peu plus) témoignent de conditions de compétition intense pouvant abou-
tir à la mortalité de certains arbres (loi d’autoéclaircie) (Charru et al., 2012). Une sylviculture clas-
sique correspond à des valeurs de 0,7-0,8 et une sylviculture dynamique à des valeurs de l’ordre
de 0,5 (Sardin, 2008 ; Trouvé, 2015). Dans cette étude, l’allométrie utilisée pour le calcul du RDI
est issue de Le Goff et al. (2011) et suit l’équation RDI = N × dg1,566 / 125 242, avec N en nombre
de tiges par ha et dg en centimètres.

Le réseau LERFOB

Il a été créé en deux vagues d’installation dans les années 1930 puis 1950 (Oudin, 1930, 1956).
Il est constitué de l’ancien réseau d’expérimentation de la station de recherches et expériences
forestières de l’École nationale des Eaux et Forêts, repris par la suite par l’INRA et géré par le LERFOB.
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Figure 1 RÉPARTITION DES DISPOSITIFS EXPÉRIMENTAUX SÉLECTIONNÉS (larges symboles)
PAR RAPPORT À L’AIRE DE RÉPARTITION DE L’ESPÈCE

EN MONOCULTURES EN FRANCE (petits points).

La répartition des monocultures de l’espèce est représentée par les placettes IFN
ayant au moins 80 % de leur surface terrière occupée par le Chêne sessile.

a. Réseau Coop (6 sites ; 25 placettes, RDI de 0,04 à 1,2, 74 inventaires dendrométriques disponibles).
b. Réseau LERFOB (3 sites ; 6 placettes, RDI de 0,64 à 1,01, 22 inventaires dendrométriques disponibles).
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L’objectif était d’étudier la réponse aux éclaircies des principales essences de production française
(Dhôte, 1997). Dès l’installation, les inventaires ont été réalisés en plein : tous les arbres ont été
mesurés en classes de diamètre dans le jeune âge (aux alentours de 40 ans pour les plus jeunes)
puis, après 60 ans, en circonférence (à la précision de 1 cm). C’est aussi à partir de ce stade
que le suivi des arbres a été individualisé. Les mesures ont été réalisées avec une périodicité
variant de 4 à 10 ans. Pour ce travail, trois sites ont été sélectionnés (Grande-Bouzule, Trésors,
Sablonnières) (figure 1, p. 13) le long d’un gradient de continentalité. Ces 3 sites comprennent
6 placettes (4 de 1 ha et 2 de 0,47 ha) pour lesquelles 22 inventaires étaient disponibles sur la
période 1960-1983. En 1960, le gradient d’âge s’étalait de 71 à 92 ans et de 94 à 115 ans en
1983. Trois placettes correspondent à des densités moyennes (RDI de 0,52 à 0,66) et 3 autres à
des densités fortes (RDI de 0,82 à 1,01). Le gradient climatique correspond à une pluviosité
annuelle de 660 à 808 mm/an (période 1990-2010) et une température moyenne annuelle de 9,5
à 10,4 °C. Le pH varie de 5 à 5,6, le rapport C/N de 13 à 18 et la réserve utile maximale en eau
du sol de 100 à 120 mm (Trouvé, 2015 ; Trouvé et al., 2016).

Le réseau GIS Coop

Le groupement d’intérêt scientifique « Coopérative de données sur la croissance des peuplements
forestiers » (GIS Coop : http://www.efpa.inra.fr/Outils-et-Ressources/Systemes-d-experimentation-et-
d-observation/GIS-COOP/(key)/2) constitue la seconde source d’inventaires. Ce GIS regroupe de
nombreux partenaires de la recherche et de la gestion depuis sa création dans les années 1990.
Il met en place, suit et mesure des réseaux nationaux multisites de placettes expérimentales per-
manentes à très long terme (Bédéneau et al., 2001). Comme pour le réseau LERFOB, le principal
facteur sylvicole expérimenté est l’évolution de la densité du peuplement, de l’installation à la
récolte finale. Pour cette étude, 6 sites du réseau chênes totalisant 25 placettes de 0,36 ha ont
été considérés (figure 2, p. 15) (Trouvé, 2015 ; Trouvé et al., 2014 ; Trouvé et al., 2015). Ces
sites ont été mesurés tous les 4 ans, correspondant à un total de 74 inventaires et 22 876 accrois-
sements individuels en 2014. Les premiers inventaires ont été effectués en 1995 (1 site), 1996 (2),
2000 (1), 2001 (1), 2005 (1). Pour ce réseau, les chênes sessiles sont plus jeunes (de 10 à 42 ans)
mais la gamme des RDI testés est beaucoup plus large : de 0,04 à 1,2. Au total, 6 scénarios
d’évolution du RDI selon l’âge sont testés (figure 2, p. 15). En raison du jeune âge des peu-
plements, les scénarios à RDI variable et constant sont encore peu différenciés pour le moment.
Le gradient climatique correspond à une pluviosité annuelle de 690 à 850 mm/an (période 1990-
2010) et une température moyenne annuelle de 10,2 à 11,5 °C. Le pH varie de 4,4 à 5,5, le rap-
port C/N de 13 à 21 et la réserve utile maximale en eau du sol de 66 à 130 mm.

DONNÉES CLIMATIQUES

Les données climatiques mensuelles de température et de précipitation ont été obtenues pour
chaque année (et chacun des 9 sites) à partir du modèle SAFRAN de Météo-France, d’une réso-
lution spatiale de 8 × 8 km (Quintana-Segui et al., 2009 ; Vidal et al., 2010). Les données SAFRAN
(disponibles depuis les années 1960) ont été préférées aux données issues des stations Météo-
France « locales » afin d’avoir des séries homogènes entre les sites. De plus, les chênaies expé-
rimentées étant en plaine, il n’y a pas de biais lié à l’altitude et les données spatialisées sont
donc très proches des données locales (Trouvé et al., 2014). Les données mensuelles de T et P
ainsi que la réserve utile maximale en eau des sols ont été intégrées dans le modèle de bilan
hydrique développé par Thornthwaite et Mather (1955). Ce modèle simple a prouvé son intérêt
pour expliquer la croissance des arbres (Lebourgeois et al., 2013) ou encore la distribution des
espèces végétales (Piedallu et al., 2013). Classiquement, le déficit hydrique (en millimètres d’eau)
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correspond à la situation pour laquelle la demande évaporative (c’est-à-dire l’évapotranspiration
potentielle, en millimètres) n’est pas comblée par l’eau disponible (apports par les pluies et
contenu en eau du sol, en millimètres). Dans cette étude, les différentes variables climatiques
mensuelles ont été agrégées par saison (automne, hiver, printemps, été) pour une année donnée
puis moyennées sur la période entre deux inventaires dendrométriques (généralement 4 ans). Les
périodes de calculs se sont échelonnées entre 1960 et 2014.
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Figure 2 SCHÉMATISATION DE LA GAMME DE VARIATION DU RDI
EN FONCTION DE L’ÂGE POUR CHACUN DES 6 SCÉNARIOS DU RÉSEAU GIS COOP.

Du fait du jeune âge des peuplements, les scénarios à RDI variable sont, pour l’instant,
encore peu différenciés des scénarios à RDI constant.
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APERÇU MÉTHODOLOGIQUE

Question 1 : variations des relations circonférence-croissance en diamètre

Ce sont les données issues du réseau GIS Coop qui ont été utilisées pour appréhender l’effet du
statut social et de la taille sur l’accroissement en surface terrière du peuplement. Le statut social
a été défini selon la circonférence dominante (C0, circonférence des 100 plus gros arbres à l’hec-
tare). Pour chaque modalité, les arbres ont été classés comme dominés si c < 0,4 × C0, codomi-
nants si 0,4 × C0 ≤ c < 0,7 × C0 et dominants si c ≥ 0,7 × C0 (Trouvé et al., 2014). Étant donné les
larges gammes de circonférences analysées (conséquences des larges gammes de RDI), un même
statut social peut correspondre à des tailles relatives différentes (Trouvé, 2015). L’effet taille a
donc également été considéré dans les modèles.

Les deux méthodes utilisées pour mener cette analyse ont été explicitées dans les publications
précédentes (Trouvé, 2015 ; Trouvé et al., 2014 ; Trouvé et al., 2015) et nous n’en reprendrons ici
que les principaux points. La première méthode a fait appel à la notion de courbe et d’indice de
« dominance de croissance » (Binkley et al., 2006 ; West, 2014). La courbe relie la distribution de
la croissance des arbres et celle de leur taille dans le peuplement. Quand tous les arbres contri-
buent de la même façon à l’accroissement du peuplement proportionnellement à leur taille, toutes
les valeurs sont sur la ligne 1:1. Des valeurs d’indice positives signifient que les arbres plus gros
contribuent davantage à la croissance du peuplement, les valeurs négatives signifient que les
arbres les plus petits contribuent davantage à la croissance du peuplement (Trouvé et al., 2014).
Ces courbes ont été tracées et comparées pour les différents itinéraires sylvicoles, ce qui a permis
d’analyser la contribution relative des arbres selon leur taille à l’accroissement du peuplement.

La seconde méthode a consisté à étudier les relations entre l’accroissement individuel en surface
terrière (Δg en cm2/an) et la circonférence (c en cm) à partir de régressions segmentées (figure 3,
ci-dessous) qui permettent de mettre en évidence des effets seuils dans ces relations (Hein et
Dhôte, 2006 ; Dhôte, 1994 ; Ford, 1975).
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Figure 3 EXEMPLE DE RELATION ENTRE L’ACCROISSEMENT INDIVIDUEL
EN SURFACE TERRIÈRE (Δg en cm2/an)

ET LA CIRCONFÉRENCE (en cm) POUR LE SITE DE MONTRICHARD POUR LA PÉRIODE 2003-2007
SELON LE NIVEAU DE DENSITÉ FAIBLE (RDI = 0,06) OU FORT (RDI = 1,14)

(âge = 19 ans pendant cette période)

Dans cet exemple, on observe que, pour des arbres de 20 cm de circonférence, l’accroissement est de l’ordre
de 10 cm2/an dans le cas d’une faible densité et moins de 5 cm2/an pour la densité plus forte.
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L’équation principale [1] de ces relations croissance-taille est la suivante :

Le terme bseuil représente la taille minimale qui sépare les arbres qui continuent de pousser des
arbres ayant arrêté leur croissance (dont l’avenir est donc compromis à court terme). Le terme
bpente représente la relation entre l’accroissement et la circonférence pour les arbres présentant
un accroissement. Le terme e est l’erreur du modèle. Ces valeurs de seuil et de pente sont les
deux paramètres qui ont été ajustés à partir des différentes variables disponibles (âge, RDI, durée
entre les éclaircies et climat).

Question 2 : variations des relations croissance en hauteur et en diamètre

Les données issues du réseau GIS Coop ont été utilisées pour répondre à cette question. Pour
analyser ces relations, les accroissements en hauteur ont été modélisés en fonction des accrois-
sements en circonférence à 1,30 m (Trouvé et al., 2015) (figure 4, ci-dessous).
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Figure 4 RELATION ENTRE L’ACCROISSEMENT RADIAL (Δc en cm/an)
ET L’ACCROISSEMENT EN HAUTEUR (Δh en cm/an)

SELON LE NIVEAU DE DENSITÉ FAIBLE
(zone et courbes brunes, RDI ‹ 0,4)

OU FORT (zone et courbes vertes, RDI › 0,4).

Les zones représentent l’enveloppe du nuage des points (tous les arbres et toutes les périodes,
non représentés). La ligne continue correspond à l’ajustement du nuage des points par une spline cubique.

Les lignes pointillées sont les quantiles 10 et 90.
Dans les peuplements denses (RDI > 0,4), il existe une relation saturante entre accroissement en hauteur

et en circonférence alors que la relation apparaît linéaire dans les peuplements clairs (RDI < 0,4).

Si c

Si c

c [1]
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La fonction de Mitscherlich a été utilisée pour représenter simplement la forme de la relation
observée dans la figure 4 (Trouvé et al., 2015). Sa forme générale est la suivante [2] :

Le paramètre a1 représente le taux d’accroissement asymptotique de la hauteur (cm/an) et b1 le
paramètre de forme qui représente la « rapidité » d’atteinte de l’asymptote (an/cm). Δh est la
croissance en hauteur annuelle pour un arbre donné et une période donnée (cm/an) et Δc la croissance
annuelle en circonférence à 1,30 m durant la même période (cm/an). Comme précédemment, a1 et
b1 sont les deux paramètres qui ont été ajustés selon les variables dendrométriques et climatiques
disponibles (Trouvé et al., 2015).

Question 3 : résistance et résilience à une sécheresse extrême

Les données issues du réseau LERFOB ont été utilisées pour répondre à cette question (Trouvé
et al., 2016). Pour cela, les largeurs des cernes de 168 arbres ont été mesurées au centième de
millimètre (2 niveaux de RDI × 3 niveaux de sécheresse × 2 statuts sociaux) puis interdatées de
façon à éviter les erreurs de datation (Lebourgeois et Mérian, 2012). Pour analyser les effets direct
et différé de la sécheresse exceptionnelle de 1976 sur la croissance des arbres, deux périodes
ont été définies. La première a couvert la période 1960-1975 (1960 correspondant à la première
date couverte par les données climatiques Safran). Cette première période a été utilisée pour cali-
brer le modèle de croissance. La seconde période, correspondant aux années 1976 à 1983, a été
utilisée pour prédire la croissance attendue pendant et après l’année 1976. La fin de période
(l’année 1983) a été choisie car les études sur la résilience intègrent généralement 3 à 5 années
après l’évènement extrême (Lloret et al., 2011). De plus, l’année 1983 n’était pas trop éloignée
de la période de calibration, réduisant ainsi le risque d’avoir des conditions dendrométriques et
climatiques trop différentes de celle-ci. Pour cette étude, la modélisation a été faite à partir d’ap-
proches non paramétriques permettant d’analyser des relations non linéaires et d’explorer les
interactions complexes entre des régresseurs de types différents (boosted regression trees — BRT)
(Breiman et al., 1984 ; Elith et al., 2008 ; Friedman, 2001). Le modèle de croissance a été ajusté
en prenant en compte des variables dendrométriques et climatiques disponibles sur la période
1960-1975 avec les données individuelles d’accroissement en surface terrière (Δg en cm2/an).

La résistance à la sécheresse de chaque arbre a été évaluée en faisant le rapport entre la crois-
sance observée en 1976 et celle attendue pour une année « normale », c’est-à-dire avec des condi-
tions climatiques moyennes selon la formule [3] :

La croissance attendue a été déterminée par le modèle en donnant les mêmes valeurs que celles
de 1976 aux variables peuplement et arbre et en fixant les régresseurs climatiques à leurs
moyennes 1960-1975.

Un principe similaire a été adopté pour la résilience avec, pour chaque année i entre 1977 et
1983, le calcul des écarts entre valeurs observées et prédites. Pour chaque année i, ce sont les
données observées peuplement, arbre et climat pour cette année qui ont été utilisées :

× [2]

[3]

[4]
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Ces rapports ont été calculés pour les 2 statuts sociaux, les 2 niveaux de RDI et les 3 niveaux
de sécheresse. Pour le site sec, la sécheresse de 1976 correspond à un déficit hydrique estival
1,9 fois supérieur à la normale (94 mm en 1976 contre 48 mm pour la période 1960-1983). Pour
le site mésophile, l’écart est de 2,4 fois (85 contre 35) et de 2,9 fois pour le site humide (75
contre 26).

RÉSULTATS

Réponse à la question 1 : la relation circonférence-croissance varie selon l’âge,
l’itinéraire sylvicole et la sécheresse estivale

Comme attendu, l’âge et le RDI jouent un rôle majeur dans la relation circonférence-croissance
(figure 5, ci-dessous).
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Figure 5
ANALYSE DE SENSIBILITÉ
DES MODÈLES POUR L’ÂGE,
LE RDI ET LA SÉCHERESSE ESTIVALE
(équations non montrées, voir Trouvé
et al. 2014).

Pour chaque cas, la courbe médiane
représente la simulation pour la valeur
moyenne du paramètre et les 2 autres
courbes pour les extrêmes (5 % et 95 %).

Pour éviter les extrapolations, la
gamme des circonférences dans chaque
simulation a été réduite à la gamme
des circonférences rencontrées dans
les peuplements correspondant aux
simulations en termes de RDI et d’âge.
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Ainsi, la taille minimum nécessaire à la croissance (bseuil) augmente avec l’âge, ce qui a pour
conséquence de faire passer dans le sous-étage les arbres ne poussant pas assez vite. L’âge n’a
en revanche aucun effet sur la pente. Ceci signifie que, une fois le seuil de circonférence passé,
la relation Δg – c est la même pour tous les âges. Le RDI agit aussi sur le seuil mais beaucoup
plus fortement sur la pente avec un effet négatif. Cela signifie que l’augmentation de la compé-
tition dans les peuplements les plus denses diminue la pente de la relation Δg – c et donc dimi-
nue la croissance des arbres. Bien que plus faible, un effet négatif significatif du déficit hydrique
estival est aussi observé, mais seulement sur la pente. Les analyses effectuées à partir des
courbes et des indices de dominance de croissance aboutissent aux mêmes résultats avec un
effet très significatif du RDI et de la sécheresse (figure 6, ci-dessous). Ainsi, la dominance de
croissance est plus forte pour les RDI les plus élevés et les conditions les plus sèches. Ceci signi-
fie que les arbres les plus gros participent beaucoup plus et d’une façon disproportionnée (par
rapport à leur taille) à l’accroissement du peuplement dans le cas de peuplement dense ou en
cas de forte sécheresse.

Figure 6 EFFET DU RDI ET DU DÉFICIT HYDRIQUE ESTIVAL
SUR LA RÉPARTITION DE LA CROISSANCE
ENTRE ARBRES AU SEIN DU PEUPLEMENT.

L’âge et le déficit hydrique estival sont fixés à 25 ans et 40 mm
pour les simulations de l’effet du RDI.

Le RDI et l’âge sont fixés à 0,6 et 25 ans pour les simulations de l’effet du déficit hydrique
(équations non montrées, voir Trouvé, 2015).
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L’effet du déficit hydrique estival sur l’accroissement au niveau du peuplement et selon le statut
social des arbres est présenté dans la figure 7 (p. 21). Il apparaît que la croissance du peu-
plement est affectée par les conditions hydriques avec des gains ou des pertes d’accroissements
de plus ou moins 20 % selon le niveau de la sécheresse estivale (donc du même ordre que les
variations du déficit hydrique estival). Les arbres dominants sont peu affectés (< 15 % de varia-
tion de croissance selon le niveau de sécheresse). En revanche, pour les arbres dominés, des
faibles déficits hydriques par rapport à la normale se traduisent par des accroissements supé-
rieurs de près de 80 % par rapport à la moyenne. Dans le cas d’une sécheresse plus forte que
la normale, leur croissance est réduite d’environ 60 %. Au sein du peuplement, la croissance est
ainsi d’autant plus affectée que l’arbre est dominé.
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Réponse à la question 2 : des arbres qui changent de forme selon l’itinéraire sylvicole
et la sécheresse estivale

Il existe un effet significatif de l’âge sur la relation allométrique Δh – Δc (figure 8, p. 22). C’est
pour un âge de 23 ans que l’asymptote est la plus haute (Trouvé et al., 2015). Les mêmes formes
de courbe ayant été observées dans les peuplements clairs et denses, l’âge pour lequel le taux
d’accroissement en hauteur est maximum semble lié à des processus ontogénétiques reflétant
l’architecture des arbres et le développement foliaire (Smith et Long, 2001).

Outre cet effet de l’âge, il apparaît un très fort effet du RDI sur la relation Δh – Δc (figure 8).
Ainsi, pour les peuplements les plus clairs (où RDI ≤ 0,3) la forme de la relation apparaît quasi-
ment linéaire, ce qui signifie que tous les arbres présentent la même stratégie d’allocation des res-
sources entre les croissances en hauteur et en diamètre. En d’autres termes, les différences qui
existent néanmoins dans ces peuplements ne sont pas la résultante d’allocations différentielles des
ressources mais sont l’expression d’autres facteurs comme les facteurs génétiques, les microvaria-
tions stationnelles, les différences de taille initiale, etc. Dans ces peuplements, la sécheresse réduit
fortement l’allocation des ressources à la hauteur, ce qui se traduit par des arbres plus petits.

Dans les peuplements denses, la relation est très différente et se traduit par une courbe concave
saturante avec une pente initiale très forte pour les RDI les plus élevés (où RDI > 0,9) (figure 8,
p. 22). Contrairement aux faibles densités, les allocations varient très fortement selon le statut
des arbres. Ainsi, les arbres dominés investissent leurs ressources dans la croissance en hauteur
relativement à leur circonférence, beaucoup plus que les arbres dominants. Cette allocation

Figure 7 EFFET SIMULÉ DU DÉFICIT HYDRIQUE ESTIVAL (DH)
SUR LA CROISSANCE DU PEUPLEMENT ET SELON LE STATUT SOCIAL.

L’effet est présenté comme une différence relative de croissance entre celle prédite en cas de faible
(DH = 20 mm) ou forte (DH = 60 mm) sécheresse comparativement à la normale (DH = 40 mm).

Le statut social a été défini selon la circonférence dominante
(C0, circonférence des 100 plus gros arbres à l’hectare).

Les arbres ont été classés comme dominés si c < 0,4 × C0, codominants si 0,4 × C0 ≤ c < 0,7 × C0
et dominants si c ≥ 0,7 × C0

(Voir Trouvé et al., 2014 pour le détail des équations des modèles utilisés pour cette simulation).
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différentielle apparaît réduite en cas de sécheresse estivale. En revanche, pour les dominants, la
sécheresse n’affecte pas la relation Δh – Δc qui sature néanmoins à partir d’un certain moment.
Ainsi, même si les conditions sont bonnes, les dominants allouent leur potentiel de croissance à
la circonférence et non à la hauteur.

Figure 8 REPRÉSENTATION SCHÉMATIQUE DES EFFETS DES DIFFÉRENTES VARIABLES
SUR LA RELATION ENTRE LES ACCROISSEMENTS EN HAUTEUR

ET EN CIRCONFÉRENCE (en cm/an).

Pour chaque cas, la relation Δh – Δc a été simulée pour la valeur moyenne et les extrêmes (5 % et 95 %) ;
les autres facteurs du modèle étant fixés à leur valeur moyenne (voir Trouvé et al., 2015 pour les détails).
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Si on compare les peuplements clairs aux peuplements denses, il apparaît que, dans les peuple-
ments les plus clairs, les arbres investissent proportionnellement moins dans la hauteur que les
arbres dans les peuplements denses, aboutissant à des arbres « plus petits et moins gros ».
Concernant la sécheresse, son effet se traduit par une diminution plus forte de la croissance en
hauteur comparativement à celle du diamètre (arbres plus petits) dans tous les cas sauf pour les
arbres dominants dans les peuplements denses.

Réponse à la question 3 : la résilience des chênes est plus forte sur les sites secs
et plus faible pour les arbres dominés dans les peuplements denses

La perte de croissance en 1976 étant proportionnelle au niveau de croissance avant cette date,
celle-ci a été, en valeur absolue, supérieure pour les arbres dominants. Cependant, en valeur
relative, la perte de croissance a été comparable pour tous les statuts et toutes les densités de
peuplement et de l’ordre de – 40 % (résistance de 60 %) (données non montrées) (Trouvé et al.,
2016).

Un an après la sécheresse, la croissance a peu évolué et est restée inférieure d’en moyenne 37 %
par rapport au niveau d’avant la sécheresse (figure 9, ci-dessous). La récupération a commencé
à être observable 2 ans après le stress hydrique. Elle a été d’autant plus rapide que les arbres
sont dominants et que les conditions sont sèches. Après 4 ans, tous les arbres ont récupéré leur
niveau d’avant la sécheresse sauf les arbres dominés en peuplements denses dans les conditions
sèche ou mésophile ; ces arbres n’ont toujours pas récupéré après 7 ans.

Figure 9 EFFET DE LA DENSITÉ MOYENNE (RDI = 0,52 à 0,66) ET FORTE (RDI = 0,82 à 1,01)
ET DU STATUT SOCIAL (2 classes selon le diamètre des arbres)

SELON LA XÉRICITÉ DU SITE

(voir le texte pour les détails) sur la résilience des chênes sessiles après la sécheresse de 1976.
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DISCUSSION

Les itinéraires sylvicoles et les conditions hydriques modifient les relations croissance-taille, hau-
teur-diamètre et la récupération après une sécheresse extrême. Même si l’effet de la densité est
généralement plus fort que celui des conditions hydriques, il apparaît que dans les chênaies denses
ou en cas de forte sécheresse, c’est-à-dire quand les conditions deviennent plus difficiles :

— la croissance radiale de tous les arbres est réduite ;
— les arbres les plus gros participent beaucoup plus et d’une façon disproportionnée (par

rapport à leur taille) à l’accroissement global du peuplement ;
— la taille minimale « requise » des arbres pour profiter des ressources et pousser est plus

élevée.

Par contre, une densité et un stress hydrique plus forts ont des effets inverses sur l’allocation
des ressources entre diamètre et hauteur :

— dans les peuplements clairs, la croissance en hauteur est proportionnelle à celle en diamètre
(les arbres ont la même forme) mais la sécheresse réduit davantage la croissance en hauteur ;

— dans les peuplements denses, les arbres allouent davantage à la croissance en hauteur
qu’à la croissance en diamètre particulièrement pour les arbres dominés qui essaient de « gagner »
la course à la lumière imposée par les dominants ; in fine les arbres dominants dans ces condi-
tions sont moins gros mais plus grands que les arbres poussant en peuplements clairs. La séche-
resse réduit cette allocation préférentielle sauf pour les arbres dominants.

Après une sécheresse exceptionnelle (1976) :
— il faut environ 4 ans pour que les dominants dans tous les peuplements et les dominés

dans les peuplements peu denses récupèrent leur niveau de croissance initiale ;
— en revanche, les arbres dominés dans les peuplements denses ne récupèrent pas leur

croissance sauf pour les sites bénéficiant d’un climat plus arrosé (sites « humides ») ;
— enfin, sauf pour les arbres dominés dans les peuplements denses, la récupération après

un stress hydrique fort est plus rapide sur les sites secs.

Des densités plus fortes impliquent une compétition accrue pour les éléments minéraux, l’eau et
la lumière (Aussenac, 2000). La lumière étant interceptée majoritairement par les arbres les plus
gros, une dominance de croissance forte est souvent associée à une compétition élevée pour ce
facteur. Ainsi, la modification de la relation hauteur-diamètre observée dans le cas des peuple-
ments plus denses pourrait être en partie expliquée par une augmentation de la compétition pour
la lumière. Dans ces peuplements, c’est la course à la lumière, et la stratégie adoptée par les
arbres est d’allouer davantage de ressources à la croissance en hauteur. Ceci est particulièrement
vrai pour les arbres les plus dominés qui « font tout » pour rester dans l’étage supérieur. Quand
les houppiers sont à la lumière, la course pour cette ressource « s’arrête ». En revanche, la com-
pétition latérale reste très forte (Harja et al., 2012) et un arbre, s’il veut rester dominant, doit
pousser au moins aussi vite que les autres pour garder son statut. Cette stratégie explique à la
fois pourquoi la croissance en hauteur est proportionnellement plus forte dans les peuplements
denses que dans les peuplements clairs et pourquoi la relation sature.

Dans les peuplements clairs, le caractère « plus trapu » des arbres pourrait s’expliquer par le fait
que, dans ces conditions, la compétition pour la lumière (et l’espace) est faible. Cette ressource
étant disponible, les arbres n’ont pas besoin « d’aller la chercher en hauteur » ni de grandir de
façon disproportionnée par rapport à leur diamètre. Les arbres peu soumis à la compétition ont
également des houppiers plus larges et des surfaces foliaires plus importantes (Hasenauer, 1997 ;
Spiecker, 1991). Ceci peut impliquer des contraintes hydrauliques et mécaniques plus élevées et
favoriser la croissance en diamètre au détriment de la hauteur. L’augmentation du flux d’eau rela-
tif à cette surface foliaire plus importante est généralement contrebalancée par une surface d’aubier
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plus grande (Lebourgeois, 1999 ; Long et al., 1981 ; Whitehead et al., 1984) provenant en partie
d’une croissance radiale plus soutenue. Dans les peuplements clairs, les arbres sont également
soumis au vent qui stimule encore davantage la croissance en diamètre que celle en hauteur
(Bonnesœur et al., 2016).

Concernant la sécheresse, la croissance radiale des dominés est beaucoup plus affectée que celle
des dominants et ceci d’autant plus que leur taille est proche du seuil minimum de croissance.
Au niveau du peuplement, ceci a pour effet d’augmenter la dominance de croissance, c’est-à-dire
qu’en cas de stress hydrique, la productivité est liée en grande partie aux seuls dominants. Ces
résultats sont cohérents avec ceux observés sur le Hêtre (Dhôte, 1994) et suggèrent que les domi-
nants peuvent utiliser davantage de ressources que les autres arbres dans le cas d’un stress fort.
Ceci pourrait être expliqué par des enracinements plus profonds et plus denses chez ces arbres
(Bolte et al., 2004 ; Le Goff et Ottorini, 2001) leur permettant de maintenir une certaine activité
physiologique et donc une croissance dans des conditions moins favorables (Gebhardt et al.,
2014 ; Gyenge et al., 2011).

La sécheresse modifie aussi fortement l’allométrie hauteur-diamètre des arbres avec une crois-
sance en hauteur proportionnellement plus affectée que celle en diamètre. On sait que la surface
d’aubier est essentielle pour les flux d’eau, particulièrement en cas de sécheresse, et que, pour
les chênes, ce sont les jeunes vaisseaux qui assurent le transport de l’eau (Granier et al., 1994).
Ainsi, le maintien d’une croissance radiale en cas de stress hydrique assure le transport de l’eau
dans l’arbre. Pour les dominés dans les peuplements denses, la sécheresse affecte effectivement
la relation Δh – Δc mais l’allocation reste néanmoins plus forte pour la hauteur. Ceci est cohérent
avec les différentes lois des facteurs limitants (Bloom et al., 1985 ; Enquist, 2002) qui stipulent
que les plantes ajustent leur morphologie de façon à améliorer l’acquisition de la ressource la
plus limitante qui reste la lumière pour les arbres dominés. À l’inverse, dans le cas de bonnes
conditions hydriques, ce sont ces arbres non dominants qui profitent davantage de la meilleure
disponibilité des ressources modifiant ainsi la dominance de croissance dans les peuplements.
Ainsi, des conditions favorables semblent « ralentir » le processus de régression sociale qui a lieu
quand certains individus ne peuvent pas suivre la « cadence » imposée par les arbres dominants.

La réponse à une sécheresse extrême est également fortement modifiée par la densité du peu-
plement. Dans la gamme des conditions testées, la sylviculture ne semble pas modifier la capa-
cité de résistance des arbres car la réduction a été comparable de l’ordre de 40 % dans toutes
les conditions. En revanche, une gestion plus dynamique permet une récupération plus complète
du peuplement : dominants et dominés récupèrent après 4 ans. C’est seulement dans le cas des
peuplements denses pour les arbres déjà les moins vigoureux que la récupération est très forte-
ment affectée. Cette moindre capacité peut être reliée à des houppiers réduits (Sumida et al.,
2013), à des enracinements (Le Goff et Ottorini, 2001) ou encore des réserves carbonées plus
faibles (Bert et Danjon, 2006 ; Galiano et al., 2012). D’un point de vue sylvicole, cela suggère
que le contrôle des itinéraires sylvicoles via le RDI est un levier d’action possible pour améliorer
la récupération après un stress fort et donc atténuer les effets des changements climatiques.

D’une façon remarquable, on observe que la récupération des arbres est nettement plus impor-
tante sur site sec malgré un niveau de sécheresse supérieur de 20 % en valeur absolue. En
revanche, en valeur relative, la sécheresse n’a été supérieure (par rapport à la moyenne) « que »
de 1,9 fois sur site sec contre près de 3 fois sur site humide. Ceci montre que la sécheresse doit
être raisonnée par rapport aux conditions moyennes du site. Ces résultats pourraient également
être interprétés comme la résultante de l’acclimatation des arbres au climat local, c’est-à-dire
l’adaptation progressive à travers les générations à mieux tolérer la sécheresse sur les sites les
plus secs (Arend et al., 2011 ; Bréda et Badeau, 2008). Les arbres dans les meilleures conditions
ont donc davantage de mal à récupérer, ce qui est cohérent avec des études précédentes illustrant
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des sensibilités voire des mortalités accrues dans ces contextes (Cailleret et al., 2014 ; Martin-
Benito et al., 2008 ; Martinez-Vilalta et al., 2012). Un point très important est donc que si le cli-
mat change, on pourrait s’attendre à des pertes de vitalité voire des mortalités, non seulement
dans les marges les plus au sud de l’aire de répartition de l’espèce mais également dans toutes
les « bonnes » situations dans lesquelles les arbres sont moins bien adaptés aux écarts trop
importants de conditions hydriques.

Quand la compétition augmente et que les conditions environnementales deviennent plus contrai-
gnantes, la contribution des arbres les plus petits à la croissance du peuplement devient de plus
en plus négligeable. De plus, en cas de sécheresse forte, ces arbres ne récupèrent que très dif-
ficilement voire pas du tout, ce qui peut entraîner des mortalités accrues (Berdanier et Clark,
2016 ; Kahle et al., 2007 ; Lebourgeois et al., 2015). D’un point de vue adaptatif, des évènements
extrêmes peuvent donc accélérer la sélection naturelle des arbres, ce qui peut jouer un rôle dans
les processus d’adaptation des populations locales au climat et à ses changements (Kuparinen
et al., 2010). Dans ces conditions, ce sont les arbres les plus dominants qui déterminent l’ac-
croissement du peuplement. Ainsi, maintenir une compétition moyenne permet une croissance
soutenue des arbres non dominés et donc de réduire les risques de leur exposition à des évè-
nements extrêmes. Dans de tels scénarios, la croissance des chênes est soutenue, c’est-à-dire
que les cernes sont larges, ce qui peut modifier la qualité technologique du bois (Guilley et al.,
2004). On forme également des arbres plus trapus, ce qui peut améliorer la capacité de l’arbre
à résister à des épisodes venteux.

Cette étude a montré l’intérêt d’utiliser les réseaux d’expérimentations sylvicoles pour répondre
à des problèmes de gestion. Les analyses sont souvent complexes et les interactions difficiles à
mettre en évidence. L’âge et la densité jouent un rôle central mais les conditions locales modulent
aussi les réponses des arbres. Bien évidemment, les mécanismes physiologiques sous-jacents aux
résultats présentés ici sont encore largement méconnus et discutés (Guillemot et al., 2014 ;
Mäkelä, 2012) mais la mise en évidence de ces relations et des effets seuils par nos modèles
« empiriques » mais robustes est essentielle pour améliorer les modèles « processus » abordant
également la thématique de l’atténuation par la gestion des effets des changements climatiques
(Guillemot et al., 2014 ; Landsberg, 2003 ; Mäkelä et al., 2000).
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AdApteR les itinéRAiRes sYlVicoles pouR AtténueR les eFFets du chAngement climAtique.
Résultats pour la chênaie sessiliflore française à partir des réseaux d’expérimentations sylvicoles (Résumé)

Les effets de la densité du peuplement et de la sécheresse estivale ont été analysés sur la croissance en
diamètre et en hauteur du Chêne sessile (Quercus petraea) à l’échelle du peuplement et de l’arbre. Les don-
nées des inventaires dendrométriques issues de deux réseaux d’expérimentations sylvicoles ont été utilisées
(réseaux LERFOB et GIS Coop, 9 sites, 31 placettes, 99 inventaires, âges de 10 à 120 ans). Ces réseaux étu-
dient les effets de larges gradients de densité, depuis des arbres en croissance libre (relative density index,
ou RDI, proche de 0) jusqu’à des situations de densité maximale avec des phénomènes d’autoéclaircie (RDI
supérieur ou égal à 1). Les conditions climatiques varient de 660 à 850 mm par an pour un gradient ther-
mique de 9,5 à 11,5 °C (moyenne 1990-2010). D’une façon générale, la densité module très fortement la crois-
sance des arbres et du peuplement, la sécheresse jouant un rôle secondaire mais néanmoins significatif. Les
arbres dominés participent peu à la croissance du peuplement et ceci est d’autant plus vrai que le peuple-
ment est dense. La sécheresse réduit la croissance et ceci particulièrement pour les arbres non dominants.
Ainsi densité et sécheresse ont le même effet, c’est-à-dire qu’elles accentuent les différences de croissance
entre arbres quand les contraintes augmentent. En allouant davantage de ressources à leur croissance en dia-
mètre par rapport à leur croissance en hauteur, les arbres dans les peuplements ouverts sont « trapus ». Au
contraire, dans les peuplements denses, c’est la « course à la lumière » avec une croissance en hauteur accrue
et ceci d’autant plus que l’arbre est dominé. Dans tous les cas, la sécheresse réduit davantage la croissance
en hauteur que la croissance en diamètre. Enfin, après une sécheresse exceptionnelle (1976), la récupération
des arbres a été la plus rapide sur les sites les plus secs (récupération après 2 ans) et elle fut très faible
pour les arbres dominés dans les peuplements les plus denses (toujours pas de récupération après 7 ans).
Ces résultats suggèrent une meilleure adaptation des chênes sessiles dans les conditions plus sèches.

AdApting silVicultuRAl pRActises to oFFset the eFFects oF climAte chAnge.
Results for French sessile oak plantations based silvicultural experimentation in two networks (Abstract)

The effects of population density and summer drought were analysed by means of diameter and height growth
in sessile oaks (Quercus petraea) on the stand and individual tree scales. Dendrometric inventory data col-
lected from two networks of silvicultural experimentation were used (LERFOB and GIS Coop networks, 9 sites,
31 plots, 99 inventories, ages from 10 to 120 years). These networks study the effects of a broad range of
densities, from freely growing trees (relative density index, or RDI, close to 0) to maximum density situations
where self-thinning occurs (RDI equal to or in excess of 1). Climate conditions vary from 660 to 850 mm per
year with a heat gradient of 9.5 to 11.5 °C (average 1990-2010). Generally speaking, density very strongly
affects tree and stand growth, with drought playing a secondary role that is nonetheless significant. Overtopped
trees contribute very little to the growth of the stand, particularly when the stand is dense. Drought reduces
growth, particularly that of non-dominant trees. Density and drought therefore have the same effect: they
accentuate growth differences between trees when stresses are greater. By allocating more resources to dia-
meter growth as compared to height growth, trees in open stands are more “stocky”. In contrast, in densely
populated stands, there is “a race for light” making for greater height growth, especially that of overtopped
trees. In all cases, drought has a greater effect in reducing height growth than in reducing diameter growth.
Finally, following a particularly severe drought (1976), trees recovered most quickly at the drier sites (recovery
in 2 years) while the overtopped trees in the higher density stands recovered very little (still no recovery
7 years later). These results suggest that sessile oak adapts better in drier conditions.


