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CONNAISSANCES

DOSSIER

4. LA MORTALITE DES SAPINIERES

DU MONT VENTOUX

décennies du déficit foliaire, du taux de mortalité, des risques

de pullulation d'insectes ravageurs et d'incendie dans les foréts
européennes. En zone méditerranéenne, pour des espéces comme le chéne
vert et le pin d'Alep, le déficit foliaire s'est accentué a basse altitude, alors
que le taux de mortalité a augmenté aux altitudes intermédiaires. Si les
facteurs déclenchant une mortalité massive sont variés, les sécheresses
apparaissent comme une des causes majeures. Deux mécanismes
physiologiques principaux expliquant la mortalité en réponse a la
sécheresse ont été proposés, a savoir la privation de carbone et la
cavitation hydraulique (voir encadré : Les causes de la mortalité - ol en
est la recherche ?). Nos recherches ont contribué a déméler les causes
de la mortalité a partir de |'étude des dépérissements du sapin pectiné
au Ventoux.

B eaucoup d'études indiguent une augmentation ces derniéres

Le dépérissement des sapiniéres est plus marqué
au Ventoux que sur d'autres sites

Des dépérissements massifs de sapins ont eu lieu dans le sud des
Alpes francaises (Cailleret et al., 2013). Ces dépérissements sont dus
a la succession de sécheresses, qui ont eu lieu entre 2003 et 2006 et
se poursuivent encore aujourd’hui. Nous avons étudié le phénomene
sur différentes parcelles localisées sur 3 sites : le mont Ventoux, et les
versants en ubac des vallées de la Vésubie et de I'lssole. Les taux de
mortalité et le déficit foliaire varient selon les sites, mais les parcelles
sélectionnées sur le Ventoux sont celles qui sont les plus touchées. Ces
différences sont cohérentes avec les différences de fertilité entre sites
révélées par |'analyse des courbes hauteur — age, mais elles ne semblent
pas s'expliquer facilement par la climatologie. Il est donc probable qu’elles
proviennent du sol. Enfin au sein de chaque site, le dépérissement est
plus prononcé en basse altitude et sur les situations de créte.

Comparer la croissance passée des arbres morts
et vivants pour comprendre les causes
de la mortalité

La croissance passée a été estimée a partir de |'analyse de cernes sur
des carottes prélevées sur des arbres vivants et morts. La confrontation
du climat passé et de la croissance des arbres a permis de montrer
que la croissance du sapin est surtout déterminée par les sécheresses
estivales de I'année en cours. La croissance passée a été comparée entre
individus vivants et morts au cours de la these de Maxime Cailleret.
Les arbres les plus impactés par les sécheresses anciennes en 1976
et 1989, ont été plus vulnérables aux sécheresses récentes qui sont
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clairement le facteur déclenchant du dépérissement. Au Ventoux, en
comparant les niveaux de croissance passée des arbres vivants et morts,
nous avons montré qu'a une méme altitude les arbres morts avaient eu
une croissance juvénile significativement supérieure a celle des arbres
vivants (Fig. 4.1). Au moins deux raisons peuvent expliquer ce résultat
a priori paradoxal. Les arbres a forte croissance juvénile se situaient sur
des sols qui en surface étaient plus favorables et ils n'ont pas développé
de systemes racinaires pour accéder aux ressources en eau de I'épikarst
(voir ci-dessous). L'autre hypothése est que les arbres a forte croissance
juvénile ont aussi développé un aubier et un houppier plus importants
et donc présentent plus de respiration, ce qui déséquilibre le ratio entre
photosynthése et respiration lors des années seches. Mais ce résultat
ne se retrouve pas systématiquement sur d'autres espéces et d'autres
sites. Plus généralement, nous avons montré que la baisse de croissance
était un bon prédicteur du risque de mortalité.

Les effets directs de la sécheresse sur la transpiration ont pu étre quantifiés
par les mesures de flux de seve au cours de la thése de Marie Nourtier.
Des arriere-effets du stress hydrique ont pu étre révélés, avec une baisse
de la conductivité un an apreés la sécheresse. Ces arriere-effets peuvent
étre dus a une perte de conductivité dans les vaisseaux du xyleme mis
en place les années précédentes a cause de la cavitation dans certaines
branches. Une autre hypothése est qu'il existerait une désactivation du
prélevement racinaire en profondeur due a une surmortalité racinaire.
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Figure 4.1. Evolution de |'accroissement de la surface terriére des arbres
(BAI) avec I'dge cambial des arbres pour deux cohortes d'arbres, les morts
(en rouge) et les vivants (en bleu).

En pointillé le nombre d'échantillons correspondant a chaque dge cambial.
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Les causes de la mortalité :
ol en est la recherche ?

(Hendrik Davi)

L'objectif de cet encadré est de résumer |'état actuel des
connaissances sur les processus conduisant a la mortalité des
arbres. Lors d'une sécheresse, la diminution de la teneur en eau
du sol augmente la tension dans le continuum d’eau entre le sol
et la feuille, et peut conduire a une embolie du xyleme (Tyree et
Ewers, 1991) : 'est le phénomene de cavitation. La formation de
trop nombreuses bulles d'air dans le tissu conducteur du bois (le
xyleme) peut entrainer une perte de la fonction de conduction de
la seve (exactement comme si on désamorcait une pompe). Les
arbres peuvent éviter la cavitation en fermant rapidement leurs
stomates au cours de la sécheresse, mais cette réponse se fait au
détriment de |'absorption du carbone. Pour cette raison, au cours
d'une longue sécheresse, ces arbres sont confrontés a une sorte
de dilemme cornélien, celui de mourir soit par embolie (mort de
soif) soit par manque de carbone (mort de faim).

La marge de sécurité hydraulique, qui mesure la différence entre le
potentiel hydrique minimum et le potentiel hydrique induisant de
I'embolie est faible pour de nombreuses espéces et ce a travers les
biomes (Choat et al., 2012). Par conséquent, le risque de cavitation
peut étre important pour de nombreuses especes méme si les
arbres peuvent récupérer des capacités de conductivité grace a
la production de nouveaux vaisseaux de xyléme (Brodribb et al.,
2010), et a travers le renouvellement des branches.

D'autre part, I'hypothése de la privation de carbone du fait de la
fermeture stomatique est avant tout une considération théorique
venant de la connaissance acquise sur le fonctionnement de
I'arbre. Mais au début d'un épisode de sécheresse, les plantes
arrétent leur croissance avant la fermeture des stomates, ce qui
conduit paradoxalement a une augmentation de la concentration
en glucides non structuraux, c'est a dire a un stockage de réserves
(Sevanto et al., 2014). Si la sécheresse se prolonge, la différence
entre la production primaire brute (I'absorption du carbone) et
la respiration diminue, ce qui devrait conduire a une baisse des
réserves (Sala et al., 2010). Mais le rythme de cette diminution
dépend de I'économie globale du carbone, et le seuil de réserves
auquel la mort survient reste difficile a déterminer (McDowell et
al., 2013).

De plus, sur le long terme, les arbres peuvent s'acclimater et
modifier I'allocation du carbone face a des sécheresses récurrentes :
diminution de la surface foliaire, augmentation de la croissance
des racines, acclimatation de la respiration (Martin-St Paul et al.,
2013). En outre, la présence de parasites peut induire la mort de
I'arbre avant qu'il n'atteigne le seuil en dessous duquel aucune
réserve ne peut plus étre mobilisée (Herms et Mattson, 1992).

Pour anticiper la mortalité : mieux mesurer le stress
hydrique

Les hydrosystémes karstiques sont des milieux hétérogénes et complexes
etil existe potentiellement des ressources en eau importantes au niveau
de I'interface entre le sol et le sous-sol au niveau de la partie fracturée
que I'on appelle I'épikarst. Au cours de la these de Marie Nourtier, le
sous-sol du mont Ventoux a été caractérisé en utilisant la tomographie
électrique (Fig. 4.2), une méthode d'imagerie qui permet de définir un
milieu en termes de résistivité électrique. De facon inattendue, nous
avons dénombré plus d'arbres morts sur les sols moins résistifs, c'est a
dire avec moins d'éléments grossiers. Nous avons aussi montré par le
biais d'analyses isotopiques que les arbres étaient capables de puiser
plus de 50% de leur eau en saison seche en profondeur, largement en
dessous de la valeur de 60 cm mesurés sur les fosses pédologiques.

Des stress multiples

Si les dépérissements sont déclenchés par des sécheresses répétées,
les peuplements ont des capacités de résilience qui leur permettent
dans certains cas d'éviter la mort et de profiter du retour de conditions
favorables. Un facteur déterminant ces possibilités de résilience est la
présence ou non de facteurs aggravants de type biotique. Parmi ces
facteurs biotiques, les scolytes font partie des parasites les plus importants,
et C'est sur ces espéces que s'est focalisée la thése de Marion Durand-
Gillmann. Nous avons montré que les scolytes s'attaquent a des arbres
présentant une croissance passée déclinante et leur présence est un des
facteurs aggravant le dépérissement au Ventoux.

Modéliser et prédire la mortalité

L'ensemble des données acquises sur le fonctionnement du sapin
pectiné a permis de paramétrer et de valider le modeéle biophysique et
écophysiologique CASTANEA™ sur cette espece. Il a ensuite été utilisé
pour tester différentes hypothéses concernant les mécanismes impliqués
dans la mortalité. Nos simulations suggérent que, lors de sécheresses
successives, |'apport net en carbone est réduit pendant plusieurs années.
Cette baisse du niveau des réserves est d'autant plus forte que le sol
est peu profond, ce qui est cohérent avec les patrons de dépérissement
observés entre sites, mais en contradiction avec les mesures en intrasite
au Ventoux. Mais lorsque le sol présente une forte réserve en eau, le
diametre et les biomasses foliaire et racinaire s'accroissent rapidement
pendant la phase juvénile. Ceci peut étre défavorable, car la respiration
nécessaire a la maintenance des organes en place devient plus élevée.
L'interaction entre croissance juvénile et eau du sol peut donc en partie
expliquer les résultats obtenus précédemment. Une autre raison est
I"existence de ressources hydriques dans le sous-sol (voir plus haut) dont
la variabilité nest pas encore prise en compte dans la modélisation.

Le modele a aussi été utilisé en prospectif pour projeter la croissance et
le risque de mortalité future a différentes altitudes et selon une gamme
de réserves utiles. Le modéle projette d'ici 2100 (scenario A1B du GIEC)
(i) une mortalité encore plus massive a basse altitude, le sapin survivant
seulement lorsque les conditions pédologiques sont trés favorables ; (ii)
80% de mortalité a 1350 m ou il y a peu de mortalité actuellement.
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correspondant respectivement aux arbres morts, en déclin et en bonne santé.

Messages pour les gestionnaires

® Pour limiter les prélevements en eau, la diminution des densités semble
une mesure adaptative efficace, comme nous I'avons mentionné au
chapitre 3, mais est-elle compatible avec les objectifs de production
et les sapinieres supportent elles une conduite a faible densité ?

e Le retrait des arbres morts sur pied permettrait d'éviter des réservoirs
de bois pour les scolytes, mais a condition que cette intervention ait
lieu dans I'année d'observation de la mortalité. En effet, au-dela,
I'arbre n'est globalement plus attractif ni exploitable par les scolytes
qui s'attaquent aux arbres dépérissants. L'arbre mort sera colonisé
par d'autres especes consommatrices de bois mort, et qui a priori ne
représentent aucun risque aggravant pour les arbres encore vivants
méme mal en point. Par ailleurs, en cas de dépérissements progressifs
et ponctuels, les colts d'extraction des arbres morts sur pied peuvent
rapidement devenir rédhibitoires. Pour tenir compte a la fois des enjeux

© Hendrik Davi, INRA

Sur les pentes du Mont Ventoux on peut observer les différents stades de o PP i i
dépérissement des arbres provoqué par le changement climatique. sanitaires et de 'intérét des bois morts en termes de conservation et
biodiversité, on pourrait envisager d'extraire en priorité et rapidement

les arbres morts dans les zones de dépérissement massif. Dans tous
les cas, nos travaux suggérent qu'il est urgent de s'interroger sur les
capacités actuelles de détecter les dépérissements induisant la présence
de scolytes et sur les capacités d'intervention.
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*Définition
CASTANEA est un modele hébergé sur la plateforme de
simulation CAPSIS qui permet de simuler les flux de carbone et

d'eau a I'échelle du peuplement, et de calculer la croissance et
les probabilités de survie.

Pour en savoir plus...
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