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Résumé

La chalarose (Hymenoscyphus fraxineus) est un champignon d’origine asiatique introduit
au début des années 1990 dans 1’est de I’Europe. Ce champignon s’est ensuite répandu
au travers de I’Europe. Il a été détecté en Suisse pour la premiere fois en 2008. Ce
pathogene est connu pour causer le dépérissement du fréne commun (Fraxinus excelsior).
Seul un faible pourcentage de la population des frénes (entre 1 et 5%) est résistant face a
ce pathogene. Cette surmortalité de la population des frénes vient s’inscrire dans un
contexte de perte de biodiversité globale, causée entre autres par le changement

climatique, la fragmentation du paysage, et a la disparition d’écosystémes vulnérables.

Ce présent travail s’intéresse a I’impact de la chalarose sur la croissance radiale du fréne
commun sur la rive sud du lac de Neuchatel, dans les réserves de la Grande Caricaie. De

plus, le réle du climat comme facteur limitant la croissance radiale est également abordé.

Pour ce faire, six frénaies ont été sélectionnées dans les réserves de la Grande Caricaie.
Des carottages ont été réalisés sur dix arbres dans chacune des frénaies. Les cernes des
carottes ont ensuite été mesurés puis moyennés. De ce fait, une chronologie de croissance

moyenne a été obtenue pour chacune des six frénaies.

Ce travail a pu mettre en avant que les facteurs climatiques favorisant la croissance du
fréne sont des automnes et des printemps ou les pluies sont abondantes, ainsi que des étés

chauds.

La croissance radiale des dix derni¢res années, influencée par I’arrivée de la chalarose, a
été réduite de pres de moitié comparée a la décennie précédant I’apparition de ce

pathogene.

Les résultats obtenus tendent a montrer qu’avec la méditerranéisation du climat suisse di
au changement climatique, les frénes pourraient bénéficier d’un climat qui leur est plus
favorable. La diminution de croissance observée dans tous les arbres carottés tendrait a
indiquer que la chalarose est présente dans les six frénaies sélectionnées, quand bien

méme les arbres ne montraient pas ou peu de symptomes.
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Introduction

Le changement climatique et la mondialisation, avec comme effet 1’introduction de
nouvelles especes envahissantes ou pathogenes, ont un effet marqué sur les écosystemes,
en modifiant les conditions biotiques et abiotiques. Certaines plantes indigénes se voient
fortement menacées par I’introduction de pathogenes. C’est le cas du fréne commun
(Fraxinus excelsior) avec I’introduction de la chalarose (Hymenoscyphus fraxineus) au
début des années 1990 dans I’est de I’Europe (McKinney et al., 2014). Ce champignon a
un pouvoir pathogénique élevé et menace sérieusement les populations des frénes

européens.

Hymenoscyphus fraxineus

Nomenclature

Le champignon causant le dépérissement des pousses de frénes a été décrit pour la
premicre fois par Kowalski (2006) comme nouvelle espece, nommée Chalara fraxinea
(sp. nov). Par la suite, il a été découvert qu’il s’agissait de la forme asexuée. La forme
sexuée a été décrite sous le nom de Hymenoscyphus pseudoalbidus (Kowalski, 2006). La
combinaison du genre ainsi que de la premicre épithete décrivant le champignon a été
combinée. Le nom scientifique Hymenoscyphus fraxineus a été retenu pour parler du
champignon causant le dépérissement des pousses de frénes (Baral et al., 2014). Dans le

cadre de ce travail, le nom chalarose sera également utilisé afin de parler de H. fraxineus.

Pathogénicité et cycle de reproduction

La pathogénicité de H. fraxineus a été¢ démontrée par Kowalski et Holdenrieder (2009).
Les symptdmes principaux causés par ce pathogene sont un déficit foliaire (plus ou moins
important), des nécroses au collet, la présence de gourmands le long du tronc,
généralement un houppier peu garni (Pautasso et al., 2013 ; Skovsgaard et al., 2017). En
Europe, Fraxinus excelsior et F. augustifolia constituent la niche écologique principale
de ce pathogene. La plupart des arbres infectés par ce champignon dépérissent, et finissent
par mourir. Entre 1 et 5% de la population de fréne montrerait une tolérance envers ce
pathogene. La résistance a ce champignon proviendrait d’une variation génétique au sein
de la population de frénes (Goudet et Piou, 2012 ; Kjar et al., 2012 ; McKinney et al.,
2014 ; Skovsgaard et al., 2017). De plus, une sénescence précoce des feuilles tendrait
également a diminuer la contamination de F'. excelsior par H. fraxineus (Landolt et al.,

2016).



Les spores de H. fraxineus se disséminent par le vent et peuvent infecter les feuilles
(figure 1). Le pathogene se développera alors en direction de la tige. Des nécroses peuvent
apparaitre et le transport d’eau vers les rameaux infectés devient difficile. Les feuilles
seches tombent dans la litiere. H. fraxineus se loge dans les pétioles de ces feuilles mortes
pour passer la saison hivernale et commencer son cycle de reproduction durant la saison

de croissance suivante (Landolt et al., 2016).

Le cycle de reproduction de H. fraxineus est en partie dépendant de I’humidité de I’air et
la température (Skovsgaard et al., 2017). En effet, ce pathogene a besoin d’une bonne
humidité de 1’air afin de sporuler de maniére optimale (Grosdidier, 2017). H. fraxineus
se développe dans des températures comprises entre 5 et 30°C. L’optimum de croissance
se situe vers 20°C. Une température plus grande que 35°C arréte le métabolise du
pathogene et peut provoquer sa mort si cette température se maintient pendant plus de 10

heures (Hauptman et al., 2013).

C D
Le champignon se propage dans les Les pousses et les rameaux de la couronne
_ tiges en passant par le pétiole et dépérissent. L'arbre réagit en formant des

- - 'provoque des nécroses de 'écorce. gourmands.

B
Dissémination des
spores par le vent. .
Infections des feuilles .

de fréne

A
Apparition des
fructifications

3 . ' Infection a la base Dégats secondaires
_— N YRR du tronc par I'armillaire
- nécroses du collet

Hivernage du champignon
dans les pétioles

Figure 1 : Cycle de reproduction de la chalarose.

La chalarose se reproduit sur les pétioles des feuilles. Une fois la fructification réalisée, les spores sont
disséminées par le vent et peuvent infecter les feuilles d'un autre fréne, causant leur dépérissement par
obstruction des vaisseaux.

Source de la figure : https://www.waldwissen.net/fr/economie-forestiere/gestion-des-degats/champignons-et-
nematodes/deperissement-des-pousses-du-frene, consulté le 24.04.2021



Historique de la dissémination de la chalarose en Europe

D’origine japonaise (Zhao et al., 2012), H. fraxineus a été observé pour la premiere fois
en Europe de I’Est (Pologne et Lituanie) dans les années 1990 (McKinney et al., 2014).
Depuis cette date, ce pathogene s’est répandu au travers de 1’Europe (figure 2), entrainant

une surmortalité dans les populations de fréne.

Figure 2 : Colonisation de I’Europe par la chalarose.

Les dates indiquent I’année ou la chalarose a été signalée pour la premiére fois dans le pays et la zone bleu
indique la répartition naturelle du fréne en Europe (© EUFORGEN).

Source de la figure : https://www.waldwissen.net/fr/economie-forestiere/gestion-des-degats/champignons-et-
nematodes/deperissement-des-pousses-du-frene, consulté le 24.04.2021

Ce champignon a été observé pour la premiere fois dans le nord-ouest de la Suisse en
2008 (figure 3). En 2015, le pathogene a été observé au sud du Tessin, couvrant ainsi la

quasi-totalité des habitats disponibles en Suisse (Queloz et al., 2017).

Le fréne est la troisieme espece d'arbre caducifolié la plus abondante en Suisse apres
I’érable et le hétre (Bréndli et al., 2020). Cette espece possede en outre un rdle écologique
important dans les écosystemes avec certaines especes dépendantes de la présence du

fréne (Lobo et al., 2014). Le fréne a une répartition naturelle importante au travers de



2015

Figure 3 : Progression de la chalarose au travers de la Suisse.

Les couleurs, associées a une date, indiquent en quelle année les zones ont été touchées. En 2015, la chalarose
était observée sur ’ensemble du territoire.

Source de la figure : https://www.waldwissen.net/fr/economie-forestiere/gestion-des-degats/champignons-et-
nematodes/deperissement-des-pousses-du-frene, consulté le 24.04.21

I’Europe, et est capable de s’adapter dans différents milieux (zones alluviales, pentes de
montagne, zones de plaine, etc.). Il est le plus présent dans les zones tempérées d’Europe,
et est absent des zones les plus seches telles que la péninsule ibérique (excepté au nord
de cette région) et les zones les plus froides telles que les régions boréales (Beck et al.,
2016). En plus de son importance écologique, le fréne est également une ressource
économique (Pautasso et al., 2013). De ce fait, comprendre les dynamiques liées a la
croissance et au dépérissement du fréne est important, tant d’un point de vue écologique
qu’économique.

Dendrochronologie, dendroclimatologie et dendroécologie

La dendrochronologie et les disciplines liées (dendroclimatologie, dendroécologie) ont
un champ d’applications relativement large allant de la datation d’ceuvres historiques, a
la reconstitution du climat passé, en passant par une meilleure compréhension des
dynamiques des écosystemes (Munaut, 1988). La croissance de ’arbre est influencée par
des facteurs biotiques (parasites, concurrences avec d’autres plantes) et abiotiques
(composition physico-chimique du sol, climat, perturbations locales). Le cerne formé

chaque année reflete I'influence combinée de ces différents facteurs, mais plus



généralement du ou des facteurs limitants (Touchan et al., 2005). De maniere générale,
les facteurs limitants sont la température dans les climats froids et I’eau dans les climats

chauds (Vittoz et al., 2008).

La dendroclimatologie est la discipline qui s’intéresse a la relation cerne-climat. Le
postulat de base de ce champ d’études est le fait que la relation cerne-climat est linéaire
(Fritts, 1976). De ce fait, si le facteur limitant a la croissance radiale de I’arbre est un
facteur climatique, il est possible de pouvoir extrapoler les données climatiques en
fonction de la croissance de I’arbre. Ainsi, il est possible de pouvoir reconstituer le climat
passé au travers des cernes de croissance. Cette méthode est intéressante, car elle fournit
des résultats avec une résolution annuelle. Bien que les reconstitutions climatiques soient
dépendantes du nombre d’années que I’arbre a vécu, il est possible de remonter plus loin
dans le temps en superposant les zones communes entre chronologies d’arbres (vivant ou

ayant vécu dans le passé, figure 4). Une fois les périodes communes aux différentes

outermost
ring

'overlaggina: I overlapping ! | overlapping! annual ring width

T T T T T T T T T T T T T
1790 1800 1810 1820 1830 1840 1850 1860 1870 1950 1960 1970 1980

Figure 4 : Principe de la reconstruction dendroclimatologique.

Les périodes communes aux deux échantillons permettent la calibration des chronologies entre elles afin de
créer une chronologie plus longue. Cela permet de reconstituer le climat passé lorsque la croissance des
arbres était limitée par un facteur climatique.

Source de la figure : https://www.geo.uzh.ch/microsite/alpecole/static/course/lessons/28/28c.htm, consulté le
19.04.2021



chronologies identifiées, il est possible de créer une seule et unique chronologie résultant
de I’assemblage de ces différentes chronologies. Cette technique permet de reconstituer
le climat avec précision sur des périodes variant de la centaine d’années (Cufar et al.,
2008 ; Mikac et al., 2018 ; Touchan et al., 2005) au millier d’années (Biintgen et al.,
2005).

La dendroécologie s’intéresse aux dynamiques des écosystemes au travers de 1’analyse
des cernes de croissances des arbres (Schweingruber, 1988). Bien qu’enregistrées dans
les cernes, les interactions entre arbres et facteurs biotiques sont moins visibles si les
facteurs biotiques ne sont pas plus limitants que les facteurs abiotiques dans la croissance
radiale. Néanmoins, lorsque le facteur biotique a une influence importante sur la
croissance radiale de 1’arbre, son influence se retrouve dans les cernes. Ceci est
notamment le cas lorsqu’un pathogene arrive dans un écosystéme, ce qui a pour
conséquence de diminuer la croissance radiale (Cailleret et al., 2016). De ce fait, il est
possible de dater I’arrivée d’une maladie dans un écosystéme au travers de 1’analyse des

cernes de croissance.

Changement climatique

Le climat influence la croissance des plantes, notamment au travers des précipitations et
de la température. Or le relachement massif de gaz a effet de serre est en train de modifier
le climat mondial, avec une nette tendance au réchauffement (Pachauri et al., 2015). Bien
que les températures augmentent a 1’échelle mondiale, les changements climatiques sont
plus variables a I’échelle locale. La Suisse a expérimenté une grande intensification des
événements de chaleur extréme durant les dernieres décennies. Le climat de la Suisse tend

également a devenir méditerranéen, avec une propension a I’augmentation des pluies

printanieres et automnales et des étés plus chauds et secs (CH208, 2018).

Le changement climatique global influence la croissance des plantes en changeant par
exemple le régime des précipitations ou les températures moyennes, compliquant ou
facilitant la croissance des végétaux (CH2018, 2018). La croissance des arbres est
généralement influencée par au moins un facteur climatique (Constable et Friend, 2000).
De ce fait, le changement climatique global pourrait modifier ce facteur limitant et donc
modifier la croissance (positivement ou négativement) des arbres. Compte tenu de
I’importance des facteurs climatiques dans la croissance des végétaux, une meilleure

compréhension de I’influence du climat sur le fréne commun permettra d’anticiper au



mieux les changements climatiques futurs et donc d’avoir une meilleure gestion de cette

espece.

Problématique

Le fréne commun est « largement représenté dans les foréts alluviales de la rive sud du
lac de Neuchdtel » (Association de la Grande Carigaie (AGC), 01.06.21). Cette espece
est donc commune dans les réserves de la Grande Carigaie et posseéde une certaine
importance dans ces écosystemes. De ce fait, mieux comprendre les dynamiques
concernant le fréne commun est important afin de pouvoir gérer au mieux ces réserves et

anticiper les dynamiques futures de ces écosystemes.

Ce présent travail s’intéresse au déterminisme climatique et a I’'impact de la chalarose sur
la croissance radiale du fréne. Le but de ce présent travail est de trouver les facteurs
climatiques limitant ou favorisant la croissance des frénes dans les réserves de la Grande
Carigaie et d’estimer la diminution de la croissance radiale due a la chalarose. Il sera
également intéressant de dater 1’arrivée de la chalarose dans les réserves de la Grande
Carigaie. La confirmation visuelle de la présence de ce pathogene dans les réserves de la
Caricaie d’Ostende date de 2011. C’est en effet a cette date que le champignon a été
observé pour la premicre fois sur des pétioles de I’année précédente. Il a ensuite été
déterminé par analyse ADN ce qui a permis de le différencier de Hymenoscyphus albidus,
un champignon indigene et inoffensif (F. Ayer, communication personnelle). Ce travail
se basera également sur I’hypothese que I’arrivée de la chalarose dans les réserves de la
Grande Carigaie est antérieure a I’année 2011. En effet, sur une surface autant grande que
celle de la Grande Carigaie, il faut qu’un certain nombre d’arbres soient infectés avant de

pouvoir détecter ce pathogene.



Méthode

Sites d’étude

Six frénaies ont été sélectionnées de maniere préférentielle par L. Siegfried dans la
réserve de la Grande Carigaie, sur la rive sud du lac de Neuchétel afin de réaliser les
carottages. Ces stations sont situées dans quatre réserves naturelles différentes a savoir,
la réserve de Cudrefin (station 246 et station 273), la réserve des Greves de la Motte
(station 615), la réserve des Greves d’Ostende et de Chevroux (station 283 et station 279)
et la réserve des Greves de Cheseaux (station 236). La figure 5 résume les positions des
stations le long du lac de Neuchatel ainsi que la disposition des arbres carottés a I’intérieur

de chacune de ces stations. Les caractéristiques principales des stations sont résumées

dans le tableau 2.
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Figure 5 : Localisation des différentes stations et arbres carottés.

Le climat de la région étudiée est de type océanique. La température moyenne pour la
période 1981-2010 est de 10.2°C (température moyenne de juin : 17.2°C, et de décembre :
2.3°C). Pour la méme période, les précipitations moyennes mensuelles sont de 81.5 mm

(MétéoSuisse, 2021).

Terrain
Pour chacune des six stations, dix frénes ont été sélectionnés. Le choix des frénes a

carotter s’est porté sur ceux se rapprochant le plus du centre de chaque station et parmi



Tableau 1 : Description des classes selon I’état de santé général.
Les critéres ont été élaborés avec I’aide de L. Siegfried.

Classes  Description

1 Houppier bien fourni, absence de gourmands, belle couronne, arbre en bonne santé
générale

Houppier 1égerement moins fourni, pas de gourmands, écorce intacte
Houppier clairsemé, quelques gourmands, écorce parfois abimée

Houppier dégarni, présence de gourmands, écorce abimée

(5 B S Y S I \S]

Houppier tres dégarni, ramure rachitique, écorce tres abimée qui se détache par
endroit, parfois arbre presque mort

ceux ayant la circonférence la plus importante. Si la santé générale des frénes variait au
sein de la station, les arbres ont alors été sélectionnés pour représenter fidelement la santé
moyenne de la station. Pour chaque arbre, deux carottes ont été prélevées a hauteur de
poitrine (environ 1.3 m), a ’aide d’une tariere de Pressler d’un diametre de 5 mm. Les
deux carottages ont été réalisés de maniere perpendiculaire, avec une orientation nord-

Tableau 2 : Caractéristiques principales des stations

Epaisseur de

Stations Da te de Diametre moyen Santé I’horizon organo-
prélevement [cm] / Ecart-type moyenne minéral [em]
236 24.11.20 24.05/9.44 1.2 35
246 25.11.20 31.05/6.17 1.2 26
273 25.11.20 27.07/7.80 34 18
279 23.11.20 22.50/7.12 42 22
283 20.11.20 30.39/16.00 24 20
615 30.11.20 18.41/6.11 5 16

sud pour le premier et est-ouest pour le second. Lorsque cela était possible, le carottage
réalisé traversait I’arbre de part et d’autre, permettant ainsi de doubler le nombre
d’échantillons disponibles par carotte. Il est a noter que sur les 120 carottages prévus, 119
ont pu étre réalisés. Entre chaque arbre carotté, la tariere a été désinfectée a 1’éthanol.
Garder le matériel de prélevement propre tendrait en effet a réduire les risques d’infection
sur 1’arbre carotté (Norton, 1998). Les trous effectués dans les arbres n’ont pas été

rebouchés. Selon Helcoski et al. (2019), cette méthode est la plus efficace pour aider



I’arbre a cicatriser la blessure due au carottage. En effet, I’insertion d’un bouchon (en cire

ou en bois) tendrait a augmenter les infections apres un carottage (Tsen et al., 2016).

En plus des deux carottes prélevées, le diametre de I’arbre a ét€ mesuré a hauteur de
poitrine et la position GPS relevée. Par ailleurs, une estimation de la santé générale de
I’arbre a été réalisée selon une échelle allant de 1 a 5. Les criteéres principaux de cette
échelle ont été la présence ou absence de gourmands, la taille du houppier, ainsi qu’une
observation de 1’écorce (bouts secs). Le tableau 1 résume les différents criteres utilisés.
Il est a noter que les carottages ont été réalisés entre le 20 et le 30 novembre 2020. De ce
fait, aucun indice se basant sur les feuilles n’a pu étre utilisé, bien que ce critére soit
couramment employé afin de classifier la santé des frénes face a la chalarose (Lobo et al.,

2014 ; Queloz et al., 2017 ; Vacek et al., 2015).

Préparation des échantillons et numérisation des données

Du fait de la nature poreuse des cernes, les carottes ont été aplanies avec un microtome
(WSL Lab-Microtome) et non a 1’aide d’une ponceuse qui aurait bouché les pores avec
de la poussiere. Afin de faire ressortir les cernes, entre un quart et un tiers du diametre de
chaque carotte a été enlevé. Le Lab-Microtome ne pouvant prendre que des segments de
six centimetres au maximum, chaque carotte a été coupée en section de six centimetres
avant d’€tre aplanie. Toutes les sections ont ensuite été collées sur un support en bois afin
de pouvoir procéder a la suite des mesures. Malgré le soin apporté lors du collage, des

espaces plus ou moins importants entre les segments se sont formés.

La mesure des cernes a été réalisée a 1’aide d’une Linetab™, précise a 0.01 mm. Chaque
fois qu’un espace entre deux segments s’est présenté, la carotte a été bougée
manuellement sur la longueur de 1’espace afin de comptabiliser uniquement la largeur des
cernes. Lorsque la carotte n’a pas traversé 1’arbre par le centre, un certain nombre
d’années manquent pour calculer I’age exact de I’arbre. Certaines méthodes permettent
d’estimer le nombre de cernes manquants, mais elles partent de I’hypothese que 1’arbre a
une croissance circulaire (Lebourgeois et Mérian, 2012). Ces méthodes n’ont pas été
utilisées. De ce fait, la plupart les ages calculés sont sous-estimés de quelques années par
rapport a 1’age réel de 1’arbre. Compléter 1’age des arbres n’apportait pas d’informations
supplémentaires pertinentes dans le cadre de ce travail. En effet, dans le cadre de ce
travail, une estimation précise a quelques années pres a été suffisante lorsque 1’age des

arbres a été requis.
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Afin de s’assurer de la précision des mesures des cernes, les échantillons de la station 283
ont été mesurés deux fois. Les corrélations entre les premicres mesures et les secondes
sont de I’ordre de 0.93 et 0.99. Pour s’assurer de la qualité des données, toutes les carottes
ayant plus de quatre cernes de différences entre leurs deux échantillons (nord-sud ou est-

ouest) ont été remesurées une nouvelle fois avec un soin particulier.

Durant le processus de préparation des données et de numérisation, trois échantillons ont
été écartés. L un comprenait une blessure, les deux autres n’ont pas pu étre aplanis du fait
de la grande fragilité de 1’échantillon. En soustrayant les carottes qui n’ont pas traversé

I’arbre, un total de 229 échantillons a été sélectionné pour la suite de 1’analyse.

Calibration des données

Interdatation

Une fois les données numérisées, ’interdatation a été effectuée. L’interdatation est un
processus qui consiste a repérer les années caractéristiques, et de les aligner entre elles.
Une année caractéristique peut étre définie comme une année ou la croissance radiale de
’arbre est particulierement forte ou faible. Le but de ce processus est de s’assurer que les
années mesurées correspondent réellement a 1’année ou le cerne s’est formé (Lebourgeois
et Mérian, 2012). L’interdatation permet donc de corriger les éventuelles erreurs
survenues durant le processus de numérisation. Ces erreurs peuvent survenir par
imprécision humaine, ou lorsque 1’échantillon comprend un double cerne ou un cerne
manquant (Fritts, 1976). L’interdatation se fait généralement a 1’aide d’une chronologie
de référence, autrement dit une chronologie qui est acceptée comme étant correcte et sur

laquelle les échantillons peuvent étre calibrés.

Toutes les analyses réalisées durant ce travail ont été effectuées sur R (R Core Team,
2020). Le processus d’interdatation et le contrdle de la qualit¢ des données ont été
effectués au travers d’une analyse visuelle de graphiques et du package dp/R (Bunn,

2008).

Premiere interdatation

Une premiere interdatation a été effectuée par arbre. En effet, chaque arbre ayant été
carotté deux fois, entre deux et quatre échantillons étaient disponibles pour chaque arbre.
Si des différences de mesures existaient entre les différents échantillons de chaque
carottage (nord-sud ou est-ouest), alors une premiere calibration a été effectuée. Pour

cette premicre interdatation, le but était de faire concorder les années caractéristiques
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entre elles et non de chercher a faire coincider les mesures avec les années réelles de
croissance. Une fois les échantillons interdatés, une moyenne de croissance radiale a été
calculée pour chaque arbre. A la fin de cette premiére interdatation, chaque station
possédait dix séries de croissance, chacune composée de deux a quatre échantillons d'un

méme arbre interdatés entre eux.

Standardisation

La croissance radiale d’un arbre est influencée par 1’dge de 1’arbre (Schweingruber,
1988). La standardisation est le processus par lequel I’influence de 1’age et du bruit (effet
de clairiere, croissance spécifique a 1’arbre, etc.) sont retirés des données (Cook, 1990).
De ce fait, afin de comparer la croissance radiale entre deux ou plusieurs arbres, une
standardisation est nécessaire. Plusieurs méthodes existent, mais elles se basent toutes sur
le méme principe. Premierement, une courbe censée représenter au mieux la croissance
moyenne de 1’arbre est ajustée aux données brutes (exponentiel inverse, moyenne mobile,
moyenne ou autre). Deuxieémement, les données brutes sont divisées par les valeurs de la
courbe afin de former un index de croissance radial (abrégé RWI pour Ring Width Index).

Les chronologies standardisées peuvent ensuite étre comparées (Fritts, 1976).

Deuxieme interdatation
Une deuxieme interdatation a été réalisée afin de calibrer les différentes séries entre elles
de maniere absolue en faisant coincider les mesures des différents arbres d'une station

avec les années réelles de croissance.

Dans un premier temps, les données ont été standardisées afin de pouvoir comparer des
séries d’arbres de différents ages. Pour ce faire, le Friedman’s super smoother (Fritts,
1976) du package dplR (Bunn, 2008) a été employé. Cette méthode a été utilisée chaque

fois qu’une standardisation a été nécessaire pour interdater les données.

Dans un second temps, une chronologie de référence a été créée a partir des mesures
dendrochronologiques de frénes de Klesse et al. (2020). La région d’étude que ces auteurs
ont choisie se situe pres de Ziirich. Cette chronologie a ensuite été utilisée comme
référence pour interdater les séries des stations. Ceci a permis de dater correctement toutes
les carottes, y compris celles d'arbres atteints de chalarose, dont les derniers cernes sont
tellement réduits qu'il n'est pas possible de les compter avec certitude. Pour chaque
station, les données ont ensuite été moyennées afin de créer une chronologie stationnelle

de croissance radiale moyenne. De plus, une chronologie représentant la croissance
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radiale moyenne de toutes les stations a également été créée en moyennant les données

de toutes les stations.

De ce fait, a la fin de cette étape, six chronologies représentant la croissance radiale
moyenne de chaque station ainsi qu'une chronologie pour la croissance radiale moyenne
de toutes les stations ont été créées. Ces sept chronologies sont issues de données
interdatées avec la chronologie de référence créée a 1’aide des données de Klesse et al.

(2020). I est a noter que ces données proviennent de la région de Ziirich.

Dendroclimatologie

Afin de trouver les facteurs limitant la croissance radiale des arbres, quatre parametres
climatiques ont été testés : la température, les précipitations, ’humidité de 1’air ainsi que
le bilan hydrique. Toutes les données climatiques proviennent de MétéoSuisse (2020) et,
plus précisément de la station météorologique de Neuchatel pour les trois premiers
facteurs. Le bilan hydrique provient quant a lui de la station météorologique de Payerne.
L’analyse dendroclimatologique a ét€ menée sous R, avec 1’aide du package treeclim

(Zang et Biondi, 2015).

Les quatre facteurs climatiques ont été testés pour chaque station ainsi que pour la
chronologie regroupant la croissance moyenne de toutes les stations. Pour éviter les effets
de la chalarose sur les données, toutes les chronologies ont été testées jusqu’en 2005. Afin
d’évaluer la qualité des corrélations entre les sept chronologies et les données climatiques,
des coefficients de corrélation de type bootstrape ont été utilisés. Cette méthode
échantillonne de maniere aléatoire le jeu de donnée initial des chronologies afin de créer
un nouveau jeu de donnée. Lors de I’échantillonnage, il y a remise des valeurs tirées.
C’est-a-dire qu’une valeur peut étre sélectionnée plusieurs fois, ou aucune fois. Le
nouveau jeu de donnée est ensuite corrélé au facteur climatique. Dans le cas de la
dendrochronologie, une corrélation de Pearson avec un alpha a 5% est utilisée. Répété un
grand nombre de fois (classiquement 1000), ce processus permet de calculer une
corrélation médiane et un intervalle de confiance entre chronologie et climat
(Lebourgeois et al., 2019). En d’autres termes, 1’utilit¢ du bootstrape est de pouvoir
calculer une corrélation médiane et un intervalle de confiance, issus d’un grand nombre
d’échantillons. Ces échantillons étant créés a partir du jeu de donnée initial, leurs
caractéristiques statistiques sont liées au jeu de donnée initial. Comme les valeurs sont
dépendantes des échantillons tirés aléatoirement, en cas de réplication, les coefficients

obtenus sont susceptibles de varier légerement.
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Les facteurs climatiques ont été testés sur six périodes différentes : de mars a mai, de juin
a aolit et de septembre a novembre, ainsi que sur les mémes mois, mais de 1’année
précédente. Les mois d’hivers (décembre a février) ont également été testés. La moyenne
ainsi que la somme (lorsqu’elle faisait sens) des différents facteurs climatiques ont été

testées sur ces différentes périodes.

Impact de la chalarose

Afin d’essayer de quantifier I’effet de la chalarose sur la croissance radiale du fréne, une
chronologie a été créée pour chaque station et chaque état de santé. De ce fait, chaque
station possédait a la fin de cette étape entre une et cinq chronologies selon I’état de santé
de la station. L impact de la chalarose a été testé pour les classes 3 a 5 pour chacune des

stations.

Deux chronologies ont également été créées. La premiere regroupe les arbres « sains »
(agrégation des classes 1 et 2) et la deuxieéme les arbres « malades » (agrégation des
classes 3, 4 et 5). Ces deux chronologies, « sain » et « malade », comprennent tous les
échantillons disponibles, indépendamment de leur station d’origine. Elles représentent

donc la croissance moyenne des arbres sains et malades de la zone d’étude.

Croissance radiale
Un premier apercu de la croissance des frénes selon leur état de santé a été réalisé au
travers d’un simple graphique. L’effet de 1’age ainsi que celui de la chalarose sur la

croissance radiale du fréne a pu étre mis une premiere fois en évidence.

Croissance moyenne par segment

La croissance radiale moyenne a également été calculée pour les classes 3 a 5 pour des
périodes de 10 ans. Cette méthode a 1’avantage de diminuer les effets de croissance
locaux. Ainsi, les tendances de croissances sur une période de 10 ans peuvent étre mises
en avant. De ce fait, une premiere estimation a pu étre réalisée quant a 1’arrivée de la
chalarose dans les réserves naturelles de la Grande Caricaie en observant les tendances

générales de croissance.

Comparaison entre classes

Un test de Wilcoxon-Mann-Whitney a été réalisé entre les chronologies « sain » et
«malade ». Le but a été de déterminer a partir de quel moment les deux séries
commengaient a diverger et donc potentiellement 1’arrivée de la chalarose. Il est a noter

que ce test a été fait sur les données brutes. L’effet de la chalarose est en effet plus marqué
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sur les données brutes que sur les données standardisées. En outre, I’effet de 1’age est le
plus prononcé sur la premiere quinzaine d’années de croissance de 1’arbre. De ce fait, le
test ayant été réalisé sur la période 1980-2020, sur des arbres dépassant généralement 50

ans, I’effet de 1’age est moins important.

Reconstruction au travers du facteur climatique limitant

Le facteur climatique limitant pour les trois classes (classe de santé 1 a 3) a été testé selon
la méme méthode que précédemment décrite dans la partie Dendroclimatologie a la
différence que la méthode de standardisation a changée en une exponentielle négative.
Cette méthode a I’avantage de laisser encore les effets de la chalarose visibles sur les
séries standardisées. Un inconvénient de cette méthode est que I’effet de 1’4ge est encore

partiellement présent.

Une fois les facteurs limitants trouvés pour chacune de ces séries, celui corrélant le mieux
a la série a été sélectionné. En dendrochronologie, la relation cernes-climat étant
considérée comme linéaire (Fritts, 1976), la relation liant les cernes au facteur climatique
limitant a été inversée afin de prédire la croissance attendue sur la base du climat. La
calibration de ce modele a été faite avec les arbres malades jusqu’en 2005 afin d’exclure
les années chalarosées. La croissance radiale attendue apres 2005 a été reconstruite au
travers de cette relation. L’idée étant de pouvoir prédire la croissance radiale des arbres

pour les classes 3, 4 et 5 sans 1’effet de la chalarose.
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Résultat

Chronologies

Les chronologies des stations ont montré un effet de I’age (figure 6) important. La
tendance générale des stations est d’avoir une période de croissance importante durant la

premicre quinzaine d’années avant de diminuer. La variabilité est toujours plus
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Figure 6 : Croissance moyenne de chacune des six stations.

Les chronologies sont issues de la moyenne des dix échantillons de la station. Les premiéres années sont
composées de moins d’échantillons que les derniéres.

importante au début des chronologies. Cela s’explique par un nombre d’échantillons
moins important. La station 283 compte par exemple qu’un seul échantillon jusqu’en en
1906. Le pic observé a cette date peut s’expliquer par 1’ajout d’un nouvel échantillon dans
la chronologie est donc un nouvel effet de 1’dge. Pour les six stations (s236, s246, s273,
$279, 5283 et s615) il faut attendre respectivement 1974, 1964, 1966, 1961, 1975 et 1978
avant que 1’arbre le plus jeune de la station soit intégré dans la chronologie de la station.
Les chronologies sont donc les plus robustes une quinzaine d’années apres cette date, ou

I’effet de 1’age du dernier arbre rajouté dans la chronologie diminue. Cependant, il est a
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Figure 7 : RWI moyen des six stations
Les chronologies sont standardisées, I’effet de I’Age a donc été enlevé. La méthode utilisée pour standardiser
les données est le Friedman’s super smoother.

noter que les dernieres chronologies ajoutées sont moyennées avec toutes celles qui les
précedent. De ce fait, I’effet de 1’age est moins marqué. La station 236 diverge de la
tendance générale des 1996 puisque sa croissance augmente alors que toutes les autres
stations voient leur croissance radiale diminuer. A partir de 2008, la croissance de cette

station diminue également, mais reste néanmoins supérieure aux autres chronologies.

Les données standardisées permettent de pouvoir comparer les stations entre elles (figure
7). De maniere générale, les chronologies tendent a diverger entre elles jusque dans les

années 1980. A partir de cette date, le signal commun est plus fort.

Il est a noter que dans les figures 6 et 7, les chronologies présentées sont une moyenne
des arbres de la station, quel que soit 1’état de santé. De ce fait, I’effet de la chalarose
influence la croissance des stations sur les dernieres années. Cet effet est atténué dans les
stations ou la santé varie entre arbres (par exemple s283). Les stations qui sont saines

(s246) ou malades (s615) ne présentent pas cet effet d’atténuation.

Une particularité de la chronologie de croissance moyenne de toutes les stations (abrégée
MCS pour Mean Chronology for the six Stations) est le fait que sur les dernieres années,
le nombre d’échantillons qui la composent diminue (figure 8). Ceci s’explique par le

processus d’interdatation. En effet, un certain nombre d’échantillons chalarosés ont été
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Figure 8 : Chronologies de croissance moyenne (MCS)

Le trait bleu représente la croissance moyenne (toutes stations confondue), le gris indique le nombre
d’échantillons composant la MCS.

décalés d’une a trois années en arriere afin de les interdater de maniére correcte avec la
chronologie de référence. De ce fait, il est normal que le nombre d’échantillons ne soit
pas égal au nombre maximum d’échantillons possible. En 2019, 53 échantillons ont été

moyennés pour former la MCS, alors qu’en 2020 ce chiffre descend a 35.

Il faut attendre 1960 pour que la MCS incorpore la moitié des échantillons disponibles et
1978 pour que tous les arbres soient inclus dans la MCS. La différence entre 1’arbre le

plus vieux (1889) et le plus jeune (1978) est de 89 ans.
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Tableau 3 : Apercu des ages des stations.
Les ages sont donnés en années.

Arbre le plus Arbre le plus

Stations Age moyen Ecart-type jeune vieux
236 575 7.71 46 69
246 589 247 56 63
273 674 11.04 54 67
279 71.5 17.11 59 104
283 822 29.57 45 131
615 55 9.46 42 68

L’age moyen des arbres carottés est de 66 ans (tableau 3). La station la plus vieille est la
station 283 (dge moyen de 82.2 ans) et la plus jeune la 615 (dge moyen de 55 ans). L arbre
le plus vieux est un arbre de 131 ans, dans la station 283. La carotte passait par le centre
de I’arbre, I’age est donc exact pour une hauteur de 1.3 metres. L’arbre le plus jeune a 42

ans (station 615).

Il est a rappeler que les ages présentés sont une approximation de 1’age réel des arbres.
En effet, les cernes des échantillons qui ne passaient pas par le centre de 1’arbre n’ont pas
été complétés. De ce fait, il les années présentées sont légerement inférieures a 1’age réel

des arbres.

Dendroclimatologie

Au total, 29 corrélations significatives ont été trouvées entre les différentes chronologies
et facteurs climatiques. Aucun facteur climatique n’a été commun aux sept chronologies
(six chronologies stationnelles et la MCS) sur les différentes périodes testées (tableau 4.1
et 4.2). Le facteur climatique influencgant le plus de chronologies (5 sur les 7) est le bilan
hydrique. Bien que les périodes sur lesquelles les stations sont sensibles a ce facteur
varient, les mois automnaux de 1’année courante et précédente se démarquent des autres.
Le bilan hydrique est le facteur qui possede la corrélation la plus importante (0.65 pour
le mois d’octobre de 1’année précédente pour la station 236). Aucune corrélation
significative n’a été trouvée pour la somme ou la moyenne annuelle des différents facteurs
climatiques. Les mois hivernaux (décembre a février) ne sont pas présentés. Les quelques

corrélations présentes pour ces mois sont faibles, quel que soit le facteur climatique testé.
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De maniere générale, les mois automnaux (septembre a novembre) tendent a corréler de
maniere positive avec un facteur climatique lié a I’eau (précipitation, humidité et/ou bilan
hydrique). Les résultats obtenus montrent que I’humidité correle toujours de manicre
positive avec les chronologies testées, tout comme la température de 1’année précédente.
La température semble également avoir un réle dans la croissance du fréne dans les mois
estivaux de I’année précédente, bien que cette derniere soit moins marquée. Bien que sept
corrélations aient été obtenues pour ce facteur, seules trois chronologies différentes sont
sensibles a ce facteur. Il est a noter que pour les trois périodes d’analyse (printemps, été
et automne), les corrélations restent cohérentes entre elles. C’est-a-dire que ces dernieres
sont soit positives soit négatives dans les différentes périodes d’analyse. Une exception
peut étre trouvée, a savoir le bilan hydrique de 1’automne de 1’année actuelle ou une
corrélation positive et une corrélation négative peuvent étre observées pour cette période.
Le tableau 5 résume le nombre de corrélations par périodes d’analyse ainsi que le nombre

de chronologies montrant une corrélation.

Tableau 4.1 : Corrélations entre les stations et différents facteurs climatiques.

Les mois en minuscules représentent I’année précédente tandis que les mois en majuscules représentent les
mois de I’année courante. Le vert représente une corrélation positive avec le facteur climatique tandis que le
rouge une corrélation négative. Les stations sont abrégées par un “s* suivi du numéro de la station. MCS fait
référence a la chronologie issue de la moyenne des six stations.

Température Précipitations

Station Coefficient Station Coefficient Station Coefficient Station Coefficient
Mar
Apr s236 -0,463
May
Jun s236 0,530 s283 -0,181
Jul s283 0,126
Aug s283 -0,109
Sep s283 0,134 s273 0,453
Oct s236 0,642
Nov s283 0,107

MAR s283 0,161

APR

MAY s615 0,523

JUN s283 0,181 5246 -0,475
JUL s283 0,186

AUG

SEP MCS -0,375 s615 0,525

OoCT

NOV
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Tableau 4.2 : Suite des corrélations avec les facteurs climatiques.

Humidité Bilan hydrique

Station Coefficient Station Coefficient Station Coefficient Station  Coefficient
Mar
Apr MCS -0,408
May
Jun
Jul s279 0,369
Aug
Sep s273 0,402 s273 / s615 0,474 / 0,514
Oct s246 0,51 s236 0,657
Nov

MAR

APR

MAY s615 0,508

JUN s246 -0,43
JUL s279 0,335

AUG

SEP MCS 0,523 MCS / s615 0,440/ 0,571

ocT

NOV

Il est intéressant de noter que la chronologie de croissance moyenne (MCS) possede
quatre corrélations significatives. Deux de ces corrélations sont négatives (mois de
septembre de 1’année courante pour la température et mois d’avril de I’année précédente
pour le bilan hydrique) et deux de ces corrélations sont positives (humidité et bilan

hydrique du mois de septembre de 1’année courante). D’un point de vue statistique, la

Tableau 5 : Nombre de corrélations total comparé au nombre de chronologies différentes pour les quatre
facteurs climatiques.

Les chiffres en vert représentent une corrélation positive tandis que les chiffres en rouge une corrélation
négative. Les chiffres de couleurs sont toujours le nombre total de corrélations observées. Les chiffres en
noirs représentent le nombre de chronologies différentes pour les corrélations observées. Le tableau se lit
donc de la maniére suivante : nombre de corrélations totales / nombre de stations différentes. Le y-1
représente les périodes de I’année précédente et le y celles de ’année courante. Les mois ont été agrégés de la
maniére suivante : printemps (mars a mai), été (juin a aoiit) et automne (septembre a novembre).

Température Précipitations Humidité Bilan hydrique
Printemps 0 1/1 0 1/1
y-1 |Eté 2/2 2/1 0 /1
Automne 2/1 2/2 2/2 3/3
Printemps 0 2/2 1/1 0
y |Eté 2/1 /1 0 1,1/2
Automne 1/1 1/1 1/1 2/2
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MCS est la chronologie la plus robuste puisqu’elle a été créée en moyennant la croissance
radiale de tous les échantillons disponibles, diminuant le bruit créé par des facteurs de
croissance locaux. Le mois de septembre de 1’année courante est un mois qui influence
cette chronologie pour trois facteurs climatiques sur les quatre testés, a savoir la

température, I’humidité et le bilan hydrique.

Impact de la chalarose

Croissance radiale

Les frénes ont montré une croissance radiale affectée par 1’age, quelle que soit la classe
de santé (figure 9). Les années 1950-1970 montrent beaucoup de divergence entre classes.
Le signal commun pour ces années est relativement faible. Les années avant 1950
divergent encore plus, di a ’effet de I’4ge et ne sont donc pas présentées. A partir des
années 1990, I’effet de 1’age diminue pour toutes les classes. Vers les années 2008, la
croissance radiale diminue pour toutes les classes de santé. La classe 2 subit une grande

diminution de croissance a partir des années 2012.
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Figure 9 : Croissance radiale moyennée pour les 5 classes de santé.
Les classes de santé (1 a 5) sont respectivement constituées de 24, 6, 3, 6 et 21 échantillons.
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Figure 10 : Croissance radiale pour la station 283.
Les classes de santé (1 a 5) sont respectivement constituées de 4, 1, 3, 1 et 1 échantillons.

La croissance radiale des cinq classes entre 2010 et 2020 suit ce qui peut étre attendu. La
classe 1 a la plus grande croissance radiale pour cette période, suivie de la classe 2, puis
de la 3 et finalement de la classe 4 et 5. Ces deux dernieres classes ont une croissance

radiale treés proche pour cette période.

Cet effet de hiérarchisation par la classe de santé est le plus marqué lorsque tous les
échantillons sont regroupés. Les stations prises indépendamment les unes des autres ne
montrent pas autant cet effet. La station 283, la seule a posséder des arbres appartenant
aux cing classes de santé, tend également a montrer ce classement, mais de maniere moins
prononcée. Le faible nombre d’échantillons composant chacune de ces classes a un role

important dans ce résultat (figure 10).

Les deux classes créées, « sain » et « malade », sont également affectées par 1’age (figure

11). Ces deux classes, composées de 30 échantillons chacune, montrent une tendance
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Figure 11 : Croissance radiale moyenne pour les catégories « sain » et « malade »
Les deux chronologies sont composées de 30 échantillons.

générale similaire. Des 2009, ces deux chronologies voient leur croissance radiale
diminuer. Depuis 2013, la catégorie «sain» voit sa croissance radiale fortement
diminuer. Il est a noter que la croissance de la catégorie « sain » est presque toujours

supérieure a celle de la catégorie « malade ».

Croissance moyenne par périodes de 10 ans

En moyennant la croissance radiale par périodes de dix ans, les effets li€s aux facteurs
locaux ont été atténués. La figure 12 présente la classe 5 de la MCS. Cette classe est
composée de 21 échantillons. La croissance diminue a partir des années 2000 et est la
plus basse pour les années 2011-2020. L’effet de 1’age est tres visible sur les données non
standardisées pour cette classe, avec une croissance plus importante dans les premieres

années et qui diminue par la suite.

Les différences de croissance entre classes « sain » et classe « malade » sont encore
relativement marquées, surtout a partir des années 2000 (figure 13). Les données

standardisées sont similaires et ne présentent pas cet effet. Elles ne sont donc pas

présentées.
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Figure 12 : Croissance radiale moyenne par périodes de 10 ans pour les arbres des différentes stations
appartenant a la classe 5.
Le graphe supérieur montre les valeurs brutes moyennées et le graphe inférieur montre I’indice de

croissance moyenne (RWI), ¢’est-a-dire la série standardisée. La méthode de standardisation utilisée est
de type exponentiel négative.
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Figure 13 : Comparaison entre la classe « sain » (en haut) et « malade » (en bas) par périodes de 10 ans
(données brutes).
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Test de Wilcoxon-Mann-Whitney
Le test de Wilcoxon-Mann-Whitney réalisé entre les classes « sain » et « malade » sur les
cernes bruts indique que les deux séries ne montrent pas de différence significative

jusqu’en 1999 (figure 14).
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Figure 14 : Test de Wilcoxon-Mann-Whitney entre les moyennes annuelles de croissances des classes « sain »
et « malade ».

N

A partir de 2000, les deux séries montrent une différence significative pour un alpha 2
0.05. La période 1980-1990 correspond a celle ou I’effet de 1’age est le moins marqué

pour toutes les séries.

Reconstruction a partir d’un facteur limitant

La reconstruction des cernes a partir d’un facteur limitant n’a pas fonctionné aussi bien
qu’espéré. Bien que certains coefficients de corrélations soient de 1’ordre de 0.5, ces
indices n’ont pas été suffisamment élevés pour modéliser de maniere satisfaisante la
croissance attendue en l'absence de chalarose. La figure 15 illustre un exemple de
reconstruction pour la classe « malade », ainsi que le contrdle au travers de la
reconstruction du facteur limitant principal. Il est a noter que pour la prédiction du facteur
limitant (a savoir le bilan hydrique du mois de septembre de I’année précédente), les deux

courbes sont censées se superposer ou, a minima, suivre les mémes tendances. Le
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coefficient de corrélation entre la chronologie « malade » et son facteur limitant est de

I’ordre de 0.5.

Comme le postulat de base de dendroclimatologie est le fait que la relation entre cernes
et climat est linéaire, il est normal que la prédiction du RWI soit une extrapolation des
mesures du bilan hydrique. L’effet de I’age a été remis dans le graphique présentant la

croissance des cernes.

Prédiction pour un facteur climatique
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Figure 15 : Modélisation de la croissance attendue des cernes a partir d’un facteur limitant.
Les graphiques sont issus de la relation cerne-climat du facteur climatique limitant corrélant le mieux
avec la chronologie de la classe « malade ». Le graphe du haut prédit le facteur climatique (bilan
hydrique du mois de septembre de I’année précédente) en comparaison des mesures de ce facteur. Le
graphe du milieu illustre la prédiction du RWI. Le graphe du bas prédit la croissance radiale réelle
(cernes) de la série testée.
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Discussion

Croissance

Toutes les stations ont montré une influence de 1’age dans leur croissance radiale. La
tendance générale des stations est d’avoir une croissance plus importante pendant les
quinze a vingt premieres années avant de diminuer. Ceci correspond relativement bien au
« caractere héliophile pionner de ’espece » (Lebourgeois et al., 2019 : 234). En effet, les
premicres années sont celles ou la concurrence avec d’autres especes est la moins forte.
La tendance a la diminution de croissance apres ce premier pic peut s’expliquer d’une
part par ’effet de 1’age et d’autre part du fait de la concurrence avec d’autres especes
(Mikac et al., 2018). La croissance radiale des stations a été influencée partiellement par
le climat. La période entre 1990 et 2010 a un signal climatique commun relativement bon
entre stations, lorsque les données sont standardisées. Cela peut s’expliquer par le fait que
cette période est celle qui est la moins influencée par 1’age (toutes les populations étudiées
sont alors installées depuis plusieurs décennies) et qu’elle n’est pas encore marquée par
I’arrivée de la chalarose. En 1990, I’age moyen des stations (236, 246, 273, 279, 283,
615) était respectivement de 27, 29, 37, 47, 52, et 25 ans. Comme mentionné, I’effet de
I’age est particulierement visible sur les quinze a vingt premieres années. Il n’est donc
pas étonnant qu’en 1990 le signal climatique commun aux six stations soit relativement

marqué, les stations ayant entre 25 et 52 ans.

Climat

Les conditions optimales pour la croissance des frénes peuvent étre résumées par des
automnes et des printemps pluvieux et des étés chauds. Ces résultats sont en cohérence
avec ceux de Lebourgeois et al. (2019 : 238) qui ont trouvé que des frénes au nord-est de
la France poussent au mieux quand il y a des « automnes pluvieux, hivers cléments et
printemps chauds et arrosés : conditions climatiques optimales pour la croissance des
frénes ». Les sites sélectionnés par ces auteurs sont favorables a la croissance du fréne
(sol neutre ou peu acide). La disponibilité en eau des différents sites varie entre bien
drainé et occasionnellement engorgé d’eau. D’autres auteurs (Rozas & Olano, 2017) ont
également mis en avant le role de I’eau comme facteur limitant a la croissance du fréne
commun. La zone d’étude de ces auteurs se situe dans le nord de la péninsule ibérique. Il
est a noter que le milieu des deux zones d’études differe passablement puisque la

population de frénes communs étudiée par ces auteurs se situe dans un paysage vallonné
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contrairement a la zone d’étude de ce travail qui se situe en bordure de lac, avec un sol

marécageux.

La zone d’étude de ce travail se situe a proximité du lac de Neuchatel. Les stations
carottées présentaient un sol relativement marécageux. Il peut donc étre surprenant que
des facteurs climatiques li€s a I’eau (précipitations, humidit¢é ou bilan hydrique,
généralement en automne ou au printemps) favorisent la croissance des frénes. Par
manque de données sur la nature du sol, il n’est possible que de faire des hypotheses
explicatives. Si le sol possede une couche argileuse qui retiendrait 1’eau, alors le stock
d’eau pourrait se refaire au printemps. Les frénes bénéficieraient donc d’un stock d’eau
refait qui ne s’infiltrerait pas profondément. Une autre hypothese pourrait étre le fait que
les frénes, dans un systéme suffisamment alimenté en eau, ne développent pas de systeéme
racinaire profond. De ce fait, les variations du niveau d’eau pourraient affecter les frénes.
Les précipitations deviendraient alors importantes dans la croissance du fréne. Mikac et
al. (2018) émettent également I’hypotheése que dans les marais le fréne a feuille étroite
(Fraxinus angustifolia) pourrait développer un systéme racinaire moins important. Leurs
résultats indiquent également une sensibilité de cette espece de fréne aux précipitations

(avril, mai et juillet) dans un contexte de plaine inondable, dans le sud-est de la Croatie.

Selon les scénarios les plus probables, le changement climatique global en Suisse
entrainera des étés plus chauds, une diminution des précipitations estivales, tendance a la
sécheresse accentuée par I'augmentation de 1'évapotranspiration, des hivers plus chauds,
et, de maniere générale, un climat plus méditerranéen (CH2018, 2018). Les frénes étant
corrélés de maniere positive aux températures estivales, il est possible que le changement
climatique soit favorable a leur croissance. D’autant plus que les pluies printanieres et
automnales, deux facteurs climatiques positivement corrélés a la croissance radiale des
frénes, tendraient a augmenter avec la méditerranéisation du climat suisse. En outre,
Lebourgeois et al. (2019) ont également trouvé que la croissance radiale des frénes du
nord-est de la France était positivement corrélée aux températures hivernales. De ce fait,
le changement climatique pourrait également influencer de maniere positive les frénes

pour autant que les étés ne deviennent pas trop secs pour cette espece.

Le métabolisme et cycle de reproduction de H. fraxineus étant également influencé par la
température et de I’humidité de 1’air, le changement climatique pourrait avoir un effet sur
le pathogene. Les étés plus chauds et plus secs sont en effet des conditions défavorables

pour ce champignon (Grosdidier, 2017). Bien qu’il soit trés peu probable que les
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températures excedent la tolérance de ce champignon (plus de 10 h a plus de 35°C),
I’humidité de 1’air pourrait influencer la dispersion des spores. En effet, une bonne
humidité de 1’air aide H. fraxineus a sporuler (Hauptman et al., 2013). Selon les scénarios
les plus probables, les étés tendront a étre plus secs (CH2018, 2018) ce qui pourrait
ralentir la dispersion des spores. A ’inverse, les hivers plus doux tendront a faciliter le

développement de H. fraxineus.

Chalarose

L’arrivée de la chalarose dans les réserves de la Grande Carigaie pourrait étre datée entre
2008 et 2010. C’est en effet a partir de ces années que la croissance radiale commence a
diminuer de maniere importante. Les stations étant réparties entre le nord et le sud du lac
(35 kilometres de distance entre la station la plus septentrionale et la plus australe), il est

probable qu’elles n’aient pas été touchées en méme temps.

Cette hypothese est soutenue par le fait qu’en 2011, H. fraxineus a été identifié¢ dans la
réserve d'Ostende, par analyse ADN (F. Ayer, communication personnelle). L’arrivée de
la chalarose dans les réserves de la Grande Carigaie avant la confirmation officielle est
cohérente. En effet, sur une surface aussi importante que la Grande Carigaie, un certain
nombre d’arbres doivent présenter des symptomes avant que ceux-ci puissent &tre

détectés.

De plus, selon Vacek et al., (2015), il existe un décalage de quatre ans entre le moment
ou la chalarose infecte un fréne et le moment ou les symptomes de cette infection sont
visibles, notamment au niveau de la défoliation. Selon ces mémes auteurs, la croissance
radiale des frénes diminue deux ans apres l’infection. Ce décalage entre infection,
diminution de croissance et visibilit¢ des symptomes permet d’expliquer en partie
pourquoi des arbres visuellement sains ont malgré tout montré une diminution de
croissance dans leurs cernes. En se basant sur ce postulat, alors la chalarose serait présente
dans les réserves de la grande Carigaie depuis 2006 ou 2008, mais aurait un effet sur la
croissance radiale des frénes que depuis 2008 — 2010. Bien que ces dates soient
antérieures a celles communément admises pour I’arrivée de la chalarose dans le nord-
ouest de la Suisse (2008), elles sont néanmoins cohérentes. En effet, la date de 2008
considérée par exemple par Queloz et al. (2017) comme la date d’arrivée de la chalarose
en Suisse est basée sur une observation visuelle des symptdmes de la chalarose. Or,
comme vu, il se peut qu’un décalage de quatre ans soit présent entre infection et visibilité

des symptdmes. De plus, Queloz et al. (2017) font également mention que depuis 2004,
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un dépérissement de la couronne de frénes matures a été reporté, quatre ans avant la

confirmation formelle de la présence de la chalarose en Suisse.

La chalarose influence toutes les classes de santé et toutes les stations sur les dernieres
années de croissance, la croissance radiale diminuant fortement durant cette période. En
comparant une station malade telle que la station 615 (tous les arbres ont été attribués a
la classe de santé 5) et une station saine telle que la station 246 (la santé des arbres varie

entre la classe 1 et 2), I’effet de la chalarose peut étre mis en avant.

La station 615 avait une croissance radiale moyenne de 0.61 mm entre 2008, date a
laquelle la croissance radiale moyenne de cette station commence a diminuer, et 2020.
Entre 1995 et 2007, pour cette méme station la croissance moyenne était de 1.41 mm, soit
un peu plus du double. La croissance moyenne de la station 246 était de 1.01 mm pour la
période 2008 — 2020 et 1.29 mm pour la période 1995 — 2007. 11 est vrai que I’effet de
I’age peut légerement influencer ces chiffres, mais la diminution de croissance étant
importante pour la station 615, I’effet de la chalarose est bien présent. Bien que
théoriquement la période 2008 — 2020 puisse étre comparée entre la station 615 et la
station 246 afin de quantifier la diminution de croissance due a la chalarose, il est probable
que la station 246 soit également touchée par ce pathogene (la croissance moyenne de
cette station commence a diminuer depuis 2010). La comparaison entre les douze
dernieres années de la station 615 et la station 246 sous-estime donc légerement 1’impact

de la chalarose sur la croissance radiale.

Toutes les classes de santé (1 a 5) montrent une diminution de croissance a partir de 2010,
méme celles qui paraissaient extérieurement saines. Cette diminution pourrait s’expliquer
par le fait que la chalarose soit présente dans toutes les stations et touche tous les arbres.
Entre 1 et 5% de la population F. excelsior est tolérant face a H. fraxineus (Kjer et al.,
2012 ; McKinney et al., 2014). De ce fait, il est possible qu’aucun des échantillons
prélevés n’ait été tolérant a la chalarose. Méme si certains arbres tolérants ont été carottés,
ces derniers restent minoritaires. Leur croissance ayant ét€¢ moyennée avec celle des
autres arbres, le signal de croissance des arbres tolérant est donc mélangé a celui des
arbres atteints de la chalarose. Il n’est donc pas étonnant de constater une diminution de
croissance a partir des années 2010 sur toutes les chronologies testées. Néanmoins,
certains échantillons de la station 246 (e04_s246, e05_s246 ou e08_s246, non présenté)

ne montrent pas de diminution de croissance, excepté celle due a 1’age. Ces arbres

pourraient donc étre tolérants face a la chalarose.
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Les deux chronologies « sain » et « malade » différent plus t6t que ce qui pourrait étre
attendu lorsque comparées avec un test de Wilcoxon-Mann-Whitney. En effet, a partir
des années 2000 les deux chronologies sont différentes, alors que 1’arrivée de la chalarose
a été datée entre 2008 et 2010 et confirmée en 2011. Les années avant 2000 ne montrent
globalement pas de différences significatives pour un alpha a 5%. Ceci pourrait
s’expliquer par le fait que cette période est la moins influencée par I’effet de 1’age. Une
comparaison entre chronologies «sain» et « malade » montre que la chronologie
« malade » tend a avoir une croissance inférieure a celle de la chronologie « sain » depuis
1960. Les arbres composant la chronologie « malade » sont en moyenne plus vieux (70
ans) que celle de la chronologie «sain» (63 ans). Cette différence d’age pourrait
expliquer en partie la divergence précoce de ces deux chronologies. Cette hypothese
explique en partie la variation précoce des deux chronologies, mais elle n’est pas
suffisante afin d’expliquer cette divergence. D’autres facteurs (croissance propre aux
stations, affaiblissement de ces arbres par d’autres agents biotiques) pourraient expliquer

cette différence.

Devenir des frénaies

Avec une population tolérante a H. fraxineus comprise entre 1 et 5% (Kjar et al., 2012 ;
McKinney et al., 2014) et aucun moyen connu a ce jour d’endiguer la propagation du
pathogene, le devenir de F. excelsior est fortement compromis. Les conseils pour la
gestion de F'. excelsior sont de ne pas créer de nouvelles plantations de frénes et de laisser
les arbres qui présentent peu ou pas de symptdmes dans le paysage afin que ces arbres
puissent laisser une descendance potentiellement résistante a la chalarose (Skovsgaard et
al., 2017). Il important de noter que H. fraxineus n’est pas la seule menace a la survie de
la population de F. excelsior. En effet, d’autres agents biotiques virulents, tel que I’agrile
du fréne (Agrilus planipennis), un coléoptere d'origine asiatique s’attaque également a F.

excelsior et peut conduire a la mort de ’arbre (McKinney et al., 2014).

Pour le moment, 1’agrile du fréne est présent uniquement dans I’est de I’Europe et ne
dépasse pas 1I’Ukraine (Orlova-Bienkowskaja et al., 2020). L expansion de ce coléoptere
variant entre 13 et 41 km par année (Straw et al., 2013), il est probable que d’ici 15 a 20
ans cet insecte arrive en Europe centrale si aucune intervention n’est réalisée (Valenta et
al., 2017). Le taux d’expansion est relativement dépendant du transport humain

involontaire de ce coléoptere. En effet, seule une proportion relativement faible de
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coléopteres (1%) parcourt plus de 20 kilometres de leur lieu d’éclosion (Valenta et al.,

2017).

De ce fait, la population de frénes de la Grande Carigaie n’est pas encore inquiétée par
I’agrile du fréne. Cependant, il est important de relever que 1’agrile du fréne entraine une
grande mortalité chez les arbres infectés (Orlova-Bienkowskaja, 2013). Ainsi, le
pourcentage de la population de F'. excelsior susceptible d’étre tolérant a la chalarose ne

sera pas nécessairement résistant a I’agrile du fréne.

L’affaiblissement du fréne par ces agents biotiques tendra a diminuer sa compétitivité
face a d’autres especes. Une compétitivité moins importante tendra a diminuer 1’acces
aux ressources (lumieres, nutriments) ce qui précarisera encore plus la survie de F.

excelsior.

Bien que la biodiversité totale dépendante de F. excelsior ne soit pas parfaitement claire,
cette espece a néanmoins un role majeur dans les écosystemes, avec certaines especes
associées a la présence de F. excelsior (Pautasso et al., 2013). Certains auteurs
considerent le fréne comme une « keystone species » (Lobo et al.,2014 : 520). De ce fait,
la disparition de F. excelsior du paysage pourrait donc entrainer une diminution
considérable de la biodiversité générale, voire la disparition totale des organismes
dépendants du fréne. Cette perte de biodiversité vient s’ inscrire dans un contexte de perte
de biodiversité globale due, entre autres, au changement climatique, a 1’introduction
d’une faune et flore allogéne envahissante, a la fragmentation du paysage et a la

destruction d’écosystemes vulnérables et des especes liées.

Un gain de biodiversité di au dépérissement du fréne pourrait aussi étre observé. En effet,
le bois mort a un réle important dans le fonctionnement des écosystemes (Landolt et al.,
2016). De ce fait, il est possible qu’une 1égere augmentation des organismes li€s au bois
mort puisse €tre observée. Compte tenu de I'importance du fréne dans les écosysteémes,
cette petite augmentation de la biodiversité liée au bois mort est presque négligeable par

rapport a la perte d'une espece enticre.

Fiabilité des données

Préparation et numérisation des données

Lors de la préparation des données, des bouts d’échantillons n’ont pas pu étre aplanis a
I’aide du microtome. Ce genre de situation s’est présentée lorsque la carotte s’est cassée

en morceaux relativement petits (figure 16). De ce fait, la lecture des cernes a été plus
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complexe a ces endroits. Lors de la mesure des cernes, il a également été difficile de
discerner les doubles cernes ou les cernes manquants. Ces imprécisions ont pu étre

corrigées en interdatant les données.

Figure 16 : Echantillons non-aplani (gauche) et chalarosé (droite).

A gauche I’échantillon e05_s279 avec des cernes relativement serrés et une partie qui n’a pas pu étre aplanie
au microtome. A droite, I’échantillon e05_N_s273 avec des cernes tres serrés sur les derniers cernes de
croissance a cause de la chalarose. Les cernes tres étroits sont difficiles a distinguer et sont en partie réduits
a une cellule de largeur.

Lors de mesures sur les échantillons d'arbres atteints de la chalarose, les derniéres années
étaient tres serrées, parfois de la largeur d’une seule cellule (figure 16). Ainsi, les mesures
sur les carottes issues d’arbres malades sont susceptibles d’€tre imprécises, avec quelques
cernes mesurés en trop ou de pas assez sur leurs dernieres années. Cette imprécision a

également été rectifiée lors du processus d’interdatation.

La deuxieéme interdatation a été réalisée avec les données de Klesse et al. (2020). Or ces
données ne proviennent pas de la méme région que les frénes étudiés. Les conditions de
croissance entre la rive sud du lac de Neuchatel et la région de Ziirich étant différentes,
la croissance radiale des frénes sera influencée par d’autres facteurs. Néanmoins, pour ce
travail, les conditions entre ces deux sites ont €té considérées comme suffisamment

similaires pour que les chronologies ziirichoises puissent étre utilisées.

Dendroclimatologie
Ce présent travail est basé sur I’hypotheése que les facteurs limitant la croissance des
frénes de la région d’étude sont restés constants tout au long de la vie des arbres. C’est-

a-dire que les frénes étaient sensibles aux mémes facteurs limitants, quel que soit leur
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age. Or, selon Lebourgeois et al. (2019), les facteurs limitants peuvent évoluer dans le
temps. Les calculs effectués donnent donc une idée générale des facteurs limitants pour
la croissance. Il serait intéressant dans le cadre d’un travail plus approfondi de calculer
les facteurs limitants par période de 20 ans afin de pouvoir déterminer si les facteurs
climatiques limitant la croissance changent en fonction du stade de développement des

frénes.

En outre, ce travail s’est également basé sur 1’hypothese que le climat est resté constant
durant toute la période de croissance. Or, avec le changement climatique global, il est
possible que certains facteurs climatiques aient évolué de manicre significative depuis le
début de la croissance des frénes. En ce qui concerne la température, une augmentation
de cette derniere a été observée (CH2018, 2018). Selon I'IPCC, les changements
climatiques globaux sont les plus importants observés depuis des dizaines d’années et
pour certains phénomenes des milliers (Pachauri et al., 2015). Il aurait donc été intéressant
de tester la stabilité temporelle des différents facteurs climatiques avant de les corréler

avec les chronologies.

La colinéarité des facteurs climatiques n’a pas été testée. Avec trois facteurs ayant un
rapport avec 1’eau (précipitation, humidité et bilan hydrique), il est probable que les
corrélations présentées soient en partie colinéaires. Une analyse du climat de type ACP,
avec utilisation de 1'axe 1 de 'ACP comme variable explicative pour la croissance des
cernes, aurait pu étre intéressante, bien que les résultats auraient ét€ moins instinctifs a

comprendre.

Chalarose

La plus grande incertitude pour le travail effectué sur I'impact de la chalarose est
’attribution d’une classe de santé pour chaque arbre. En effet, le terrain ayant été effectué
en novembre, aucun indice foliaire n’a pu étre utilisé pour déterminer 1’état de santé des
arbres. Cet indice est couramment utilisé dans la littérature, car il permet de déterminer
plus précisément I’état de santé des frénes face a la chalarose (Bakys et al., 2009 ; Stener,
2013). Les calculs résultant de 1’assignation d’une classe de santé sont entierement
dépendants de la qualité de 1’estimation de 1’état de santé et pourraient donc étre sujets a
amélioration. Néanmoins, comme vu avec la figure 9, les classes de santé suivent ce qui
est attendu. De ce fait, I’hypotheése que 1’assignation est bonne a défaut d’excellente est

défendable.
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Conclusion

Ainsi, ce travail a permis de mettre en avant les facteurs climatiques favorisant la
croissance radiale des frénes des réserves de la Grande Carigaie, a savoir des automnes et
des printemps ou les pluies sont abondantes, ainsi que des étés chauds. Le changement
climatique global pourrait tendre a créer des conditions climatiques favorables a la
croissance radiale des frénes. En effet, avec la tendance a la méditerranéisation du climat
suisse, les automnes et printemps devraient étre plus pluvieux et les étés plus chauds. Il
est néanmoins important de noter que le fréne commun est rare ou absent du domaine

méditerranéen (Caudullo et al., 2017).

L’arrivée de la chalarose dans les réserves de la Grande Caricaie a été datée entre 2008
et 2010. La confirmation officielle de la présence de ce pathogene dans les réserves date
de 2011. L’influence de la chalarose sur la croissance radiale a également été mise en
avant. Sur la derniere décennie, la croissance moyenne est d’environ la moitié (0.55 mm)

de ce qu’elle était durant la décennie précédant 1’arrivée de la chalarose.

L’avenir des frénaies en Suisse reste incertain. En effet, les frénes font face a la chalarose
qui entraine une grande mortalité dans la population. La population de F. excelsior
tolérante a ce pathogene est estimée entre 1 et 5%. De ce fait, un certain nombre
d’individus pourraient survire dans un paysage fragmenté. L’agrile du fréne constitue
également une menace sérieuse a la survie du fréne des réserves de la Grande Carigaie si
ce coléoptere venait a se propager vers I’Europe centrale. De plus, il n’existe aucune
certitude que les arbres tolérants a la chalarose le soient face a 1’agrile du fréne. La perte
de la biodiversité ainsi que les impacts économiques associés a la disparition de F.
excelsior du paysage ne sont pas encore parfaitement connus, mais certaines especes sont
dépendantes de la présence du fréne pour se développer (Pautasso et al., 2013). De ce fait,
la disparition du fréne commun du paysage aura des impacts importants sur la

biodiversité.

Un certain nombre de pistes pourrait étre exploré dans un travail futur souhaitant

approfondir la thématique.

Une investigation plus approfondie au niveau des frénes malades pourrait étre réalisée.
En effet, les arbres atteints de chalarose ont montré en moyenne une croissance inférieure

a ceux considérés comme sains, et ce bien avant I’arrivée de la chalarose dans les réserves
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de la Grande Caricaie. De ce fait, il est possible que des facteurs de croissance locaux ou

propres a cette population d’arbres influencent sur ce résultat.

Une étude plus approfondie du sol des différentes stations, ainsi que de la nappe
phréatique pourrait aider a comprendre le réle de facteurs climatiques liés a I’eau comme
facteurs limitant la croissance du fréne commun. En effet, les stations étant
principalement dans un sol marécageux, il est surprenant que 1’eau soit un facteur limitant

la croissance radiale.

La stabilité des facteurs limitant la croissance de F. excelsior pourrait étre testée. En effet,
selon Lebourgeois et al. (2019), les facteurs limitant la croissance radiale des frénes
peuvent évoluer dans le temps. De ce fait, il serait intéressant de tester les facteurs
climatiques limitant la croissance sur des périodes de croissances de 20 ans. De ce fait,
une meilleure compréhension des facteurs limitants en fonction du stade de

développement du fréne commun et des changements climatiques pourra étre obtenue.

Un suivi des arbres carotté pourrait également étre réalisé dans les prochaines années. Ce
suivi aurait 1’avantage de confirmer le décalage entre infection par la chalarose et
visibilité des symptomes que Vacek et al. (2015) ont mis en avant. Il est probable que,
mis a part quelques arbres de la station 246, tous les arbres carottés soient déja infectés
par la chalarose. Ce suivi permettrait de confirmer ou d’infirmer cette hypothese. Un suivi
aurait également I’avantage de confirmer le taux de la population tolérante a la chalarose
dans les réserves de la Grande Caricaie. En identifiant les arbres tolérants, il serait
également possible de construire une banque de graines avec les frénes montrant une

tolérance face a la chalarose.
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