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Abstract — Dendroecology of thuriferous juniper (Juniperus thurifera L.): example from a French Pyrenean site at Rie moun-
tain. According to its distribution area (western Mediterranean basin) and its current and past use, the cultural and biogeographical
interest of Juniperus thurifera is today recognised. A dendroecological study was carried out to better understand the radial growth
responses to climate and the population dynamics of a stand submitted to rural activity decline. According to the comparison of inter-
annual variations in radial growth with monthly climatic parameters (response functions and pointer-year analysis), the influences on
the annual tree-ring width of water availability during the current summer and other climatic conditions during the previous autumn
were demonstrated. The occurrence of double rings were correlated with variations in summer precipitation. This may emphasise the
capability of thuriferous juniper to react promptly to precipitation events in xerothermic conditions associated with peculiarities of the
sub-Mediterranean climate. The width and the interannual structure of tree rings indicated that thuriferous juniper growth is strongly
correlated with climate variability. An extended dendrochronological study considering its distribution range would allow us to deci-
pher the species’ autecological peculiarities. © 1999 Inra/Editions scientifiques et médicales Elsevier SAS.

Juniperus thurifera / dendroecology / double ring / Pyrenees / France

Résumé - Le genévrier thurifére, cupressacée arborescente développée essentiellement en milieu montagnard méditerranéen, revét,
en raison de son aire de répartition (bassin méditerranéen occidental) et de son utilisation actuelle et passée, un intérét biogéographique
et culturel reconnu. L'étude dendroécologique conduite ici sur I'un des peuplements frangais pyrénéens (montagne de Rié) a pour
objectif de mettre en évidence les relations entre la croissance radiale de cet arbre et le climat, afin de mieux comprendre le compor-
tement de ces peuplements, menacés en France par la déprise pastorale et agricole.

La confrontation des variations interannuelles d’épaisseur des cernes avec les parametres climatiques mensuels (fonctions de réponse
et années caractéristiques) permet de souligner I’assujettissement de la croissance radiale annuelle au bilan hydrique estival et aux
conditions climatiques de I’automne précédent. La fréquence élevée de cernes doubles, reliée aux variations des précipitations men-
suelles estivales, traduirait la capacité de 1’arbre & optimiser sa croissance et a s’adapter physiologiquement a cette station xérother-
mique de climat sub-méditerranéen.

La variabilité de I’épaisseur comme de la structure du cerne apparait donc fortement corrélée aux fluctuations interannuelles du climat.
Cette sensibilité du Genévrier thurifére au climat en fait une espéce propice a I’analyse dendrochronologique ; une étude €largie a la
totalité de son aire de répartition permettrait d’accéder a son autécologie. © 1999 Inra/Editions scientifiques et médicales Elsevier SAS.

Juniperus thurifera / dendroécologie / cerne double / Pyrénées / France

* Correspondence and reprints
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1. Introduction

Les formations ouvertes 2 Genévrier thurifere consti-
tuent des formations arborées originales dans le bassin
occidental de la Méditerranée. Présent au Maroc, en
Algérie, en Espagne, et plus sporadiquement dans le sud
de la France (Alpes du Sud, Pyrénées) [13], ce genévrier
est aujourd’hui fortement menacé, aussi bien dans son
aire de répartition nord-africaine qu’européenne. Dans les
Atlas marocains, la dégradation anthropique est impor-
tante et la régénération des peuplements est tres faible. Si
les causes réelles de cette régénération insuffisante (forte
pression anthropique, changements climatiques) sont mal
connues, les conséquences de la régression du genévrier
thurifere sont déja observables dans les zones les plus
arides : [’accentuation locale des processus érosifs
conduit non seulement a la désertification de ces milieux
d’altitude, et, plus en aval, a I’ensablement du sud de
I’ Atlas, mais également a une augmentation de la préca-
rité de la vie des populations berberes, et & un exode rural
inéluctable, issu de ’appauvrissement des ressources en
bois [12].

En France, le Genévrier thurifere subit les consé-
quences de la déprise pastorale et agricole. Il est en effet
concurrencé par des essences arborées plus compétitives
(pins, chénes) qui recolonisent certaines de ses stations,
entrainant sa régression et son cantonnement a des zones
refuges escarpées [14, 25]. Par ailleurs, sa faible étendue
sur tout le territoire frangais, et son originalité d’un point
de vue systématique dans les Pyrénées [13], en font une
relative « rareté botanique », qu’il convient de préserver
des incendies ou de tout autre facteur destructif des peu-
plements.

Les actions de conservation qui ont été engagées sur
les peuplements des Pyrénées et des Alpes francaises
témoignent aujourd’hui d’un intérét patrimonial reconnu,
méme si, deés 1924 déja, sous I'impulsion d’Ernest
Guinier, la célebre thuriféraie de St-Crépin, acquise par
I’Engref, devenait avant I’heure une véritable réserve
naturelle [25]. Les thuriféraies francaises sont, en effet,
considérées comme « habitats prioritaires » (code CORI-
NE Biotopes 42) par la « Directive Habitats » de la CEE,
et le peuplement de la montagne de Rié (Pyrénées cen-
trales, France) a obtenu récemment le statut de « Réserve
biologique forestiére ».

La compréhension de la dynamique de ces junipéraies
passe nécessairement par une connaissance approfondie
de I’écologie de cette espece encore trés peu étudiée.
L’évaluation de ses exigences vis-a-vis du climat devrait
notamment permettre d’en comprendre la répartition spa-
tiale et de préciser ses potentialités. Or, cette cupressacée
n’a fait, jusqu’a maintenant, 1’objet d’aucune recherche
dendrochronologique. En effet, pour toute I’étendue de

Figure 1. Carte de localisation du site d’étude (Thuriféraie de la
montagne de Rié, Pyrénées, France).

son aire de répartition, aussi bien en Afrique du Nord
qu'en Europe, I’analyse bibliographique révele un
manque général de données sur la croissance de 1’espece
et sur sa sensibilité au climat. Aussi, il s’avérait intéres-
sant d’entreprendre une étude dendroécologique pour
mieux appréhender la longévité de cette essence, 1’age
des peuplements, et identifier les parametres climatiques
intervenant sur la croissance radiale.

Des études dendroécologiques ont donc €té engagées,
d’une part sur des thuriféraies marocaines, d’autre part
sur un peuplement frangais pyrénéen. Les travaux expo-
sés ici, focalisés sur la seule thuriféraie de la montagne de
Rié (Haute-Garonne, France), présentent les premiers
résultats obtenus.

2. Matériel et méthodes

2.1. Site d’étude

La thuriféraie de la montagne de Ri€, d’une superficie
de trois hectares, est I'une des deux seules populations
importantes de cette espéce connues a ce jour dans les
Pyrénées, la deuxiéme localité étant celle du Quié€ de
Lujat, récemment découverte par Guerby [16].
Relativement dense et peu dégradée, elle s’étend de
650 m a 1 000 m d’altitude, sur des pentes abruptes (supé-
rieures a 30°), selon une bande étroite longeant la créte
orientée est-ouest. Elle se présente sous forme d’un
piqueté d’arbres ou d’arbustes de petite taille, principale-
ment de forme conique. Les houppiers sont trés denses et
les troncs, de faible diametre, trés branchus. A I'est et
dans la partie culminale, elle est bordée par une chénaie
pubescente, qui vient se mélanger au genévrier thurifére
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dans des secteurs ol la topographie le permet. Les dyna-
miques respectives de la thuriféraie et de la chénaie sont
marquées par des phénomeénes de concurrence entre les
deux espéces. Aujourd’hui, le thurifere est replié dans des
zones refuges au relief trés escarpé [14], qui ne présentent
pas de sols assez profonds et suffisamment évolués pour
le développement de Quercus pubescens, espéce plus exi-
geante sur le plan édaphique.

Le peuplement actuel est relativement jeune, les indi-
vidus ayant moins de 50 ans étant trés largement majori-
taires, et les plus 4gés ne dépassant guere 150 ans [4].

Le poste météorologique le plus proche (Cierp, altitu-
de 495 m), situé a 2,5 km de la station, recoit des précipi-
tations moyennes annuelles de 1 050 mm, relativement
bien réparties sur I’ensemble de I’année, mais montrant
une diminution significative de juin a septembre. Juillet
est relevé comme le mois le plus sec et le plus chaud
(moyenne des maxima : 25 °C). Cependant, le diagram-
me ombrothermique ne montre pas de mois sec au sens de
Gaussen (P < 2T) [2] (figure 2). En raison de sa position
abritée des vents pluvieux d’ouest par le massif de la
Barousse et de sa situation a I'arriere du front pyrénéen,
les précipitations annuelles dont bénéficie cette station a
Genévrier thurifere seraient cependant plus faibles, com-
prises entre 700 mm et 800 mm. La station est soumise,
d’autre part, par son exposition, aux vents chauds du sud
qui empruntent le Val d’Aran [7].

Si I’été est chaud et sec, I’hiver est relativement rigou-
reux, avec trois mois présentant une moyenne des minima
inférieure & 0 °C (décembre, janvier, février), le mois de
janvier étant le plus froid, avec une moyenne des minima
de -0,7 °C.

Le caractere xérothermique de la station est renforcé
par la nature du substrat. La roche-mere, constituée de
marbres de calcaire dur, est recouverte d’un sol tres
superficiel (épaisseur inférieure a 40 cm), quand elle n’est
pas affleurante. Cette junipéraie est ainsi définie comme
un sous-type de station « calcique a calcaire assez chaud
et trés sec » dans la typologie des stations forestieres des
Pyrénées centrales proposée par Savoie [35].

2.2. Méthodes

2.2.1. Acquisition des données

A I’aide de tarieres de Pressler, vingt trois arbres ont
été échantillonnés, a raison de deux carottes par arbre,
orientées & 180° I’une de I’autre, parallelement a la cour-
be de niveau. Les préléevements ont été effectués vers la
base, a des hauteurs variables selon la configuration du
terrain et les particularités individuelles de chaque tronc
(blessures, ramifications). Les carottes extraites ont été
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Figure 2. Diagramme ombrothermique du poste météo-
rologique de Cierp (Haute-Garonne, France). (Moyenne : 1960-
1989).

préparées selon les techniques classiques [41]. Quatre
arbres morts sur pied, sectionnés a 40 cm au-dessus du
sol, ont fourni également quatre sections transversales de
tiges sans préjudice pour le peuplement.

L’interdatation des échantillons a été effectuée directe-
ment sur les carottes surfacées selon une coupe radiale
[47]. En raison de la fréquence élevée de perturbations
visibles de la croissance : cernes discontinus, faux cernes
et fluctuations intra-annuelles de densité [23], il s’est
avéré tres utile de prendre en compte, non seulement les
variations relatives d’épaisseur des cernes, mais aussi des
caracteres tels que la couleur et I'épaisseur relative du
bois final. Cette interdatation minutieuse a, de plus, été
contrélée avec succes sur des carottes de pin sylvestre
prélevées dans une petite plantation en contrebas de la
thuriféraie. Un ultime contrdle, de type graphique [36] et
statistique (programme Cofecha [22]), a été effectué sur
les séries élémentaires d’épaisseurs des cernes apres leur
mesure (1/100 mm).

Finalement, seize individus ont été retenus pour la
suite de I’étude, leurs séries élémentaires parfaitement
datées couvrant au total la période 1839-1996 (figure 3).

2.2.2. Traitements des séries dendrochronologiques

L’ensemble des informations apportées par les 32
séries chronologiques retenues est tout d’abord sommai-
rement synthétisée par quelques- parametres statistiques
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simples dont on trouvera la définition détaillée dans
Kaennel et al. [23] :

— l"accroissement annuel moyen permet d’évaluer la
vitalité du peuplement ;

— la sensibilit¢ moyenne fournit une évaluation chif-
frée de la variabilité de 1’accroissement radial d’une
année 2 la suivante ;

— le coefficient d’interdatation, directement dérivé du
coefficient précédent [30] fournit une évaluation chiffrée
du synchronisme des variations interannuelles ;

- le coefficient d’autocorrélation d’ordre 1 est une éva-
luation des liens qui peuvent exister entre deux cernes
successifs.

2.3. Relations cerne — climat

L’identification des relations cerne — climat s’appuie
sur deux approches : I’une analytique, qui consiste & iden-
tifier les années de croissance les plus exceptionnelles et
a en rechercher le déterminisme climatique, 1’autre de
type statistique, qui permet d’établir a travers la fonction
de réponse le comportement moyen de 1’essence vis-a-vis
du climat.

La premiere approche s’appuie sur le concept d’année
caractéristique. Une année est définie comme « caracté-
ristique » au sens large, lorsque I’occurrence d’un cerne
diagnostique donné (ils ont été définis dans la phase
d’interdatation) se répete sur I’ensemble des chronologies
[23]. Outre les caractéres qualitatifs (faux-cerne, cerne
absent), le cerne diagnostique peut étre identifié par une
épaisseur exceptionnelle (positive ou négative) ; L’année
caractéristique marque donc, sur la station ou ’aire consi-
dérée, I'intervention trés contraignante d’un facteur, qui
est presque toujours associé au climat [38].

Une définition plus restrictive de I’année caractéris-
tique repose sur des données quantitatives. Une année est
dite caractéristique lorsque, pour deux années succes-
sives, on constate une augmentation ou une diminution
concordantes de I’épaisseur du cerne, affectant un certain
pourcentage de chronologies. Le pourcentage a retenir
dépend de la taille de 1’échantillon selon I’équation de
Graf et Henning (in [9]), c’est-a-dire du nombre de séries
élémentaires représentant chaque année. Le seuil retenu
ici est 80 %, valeur seuil significative & 99 %. Le qualifi-
catif d’année caractéristique extréme a été affecté aux
années pour lesquelles I’épaisseur du cerne est supérieu-
re ou inférieure 4 m + ¢ ou m — ¢, m étant I’accroissement
moyen calculé sur toute la population et ¢ I’écart-type
correspondant [33] (figure 4). Sont aussi définis des
maxima et minima caractéristiques, afin de pallier le phé-
nomene de résonance : un ceme d’épaisseur moyenne
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Figure 3. Chronologie maitresse indicée de la thuriféraie de la
montagne de Ri¢ (Pyrénées, France).

peut, en effet, apparaitre trés large s’il est précédé d’un
cerne treés étroit et inversement. Selon Munaut [30], lors-
qu’une année de tendance négative succede a une année
positive, cela définit un maximum caractéristique et, dans
le cas inverse, un minimum caractéristique.

Les années caractéristiques ainsi définies sont alors
confrontées aux données climatiques des années considé-
rées, afin de mettre en évidence les relations entre 1’épais-
seur du cerne et I’influence d’un parametre climatique
extréme.

La figure 4 permet également de repérer les années
caractéristiques a cerne double. Les cernes doubles, ou
fluctuations intra-annuelles de densité [23], observées en
grand nombre chez le Genévrier thurifére, se caractéri-
sent, dans le cas présent, par la formation d’une bande de
cellules de petit diametre & paroi épaisse au cours de I’éla-
boration du bois final ou plus rarement du bois initial. De
la comparaison des deux carottes d’'un méme individu et
des différents arbres entre eux, il ressort que, dans cer-
tains cas, ces fluctuations de densité sont trés accentuées
et leurs limites nettement marquées. Elles définissent
alors, pour une méme année, deux cernes morphologi-
quement similaires, appelés « faux cernes » [23]. Dans la
mesure ou, pour une année donnée, cette configuration se
répete sur un nombre significatif d’arbres, elle peut étre
liée a des conditions climatiques particulieres [23, 28, 32,
48] et considérée comme année caractéristique. Ainsi,
plus précisément, une année a été définie comme « année
caractéristique », a partir du moment ot au moins 20 %
des arbres échantillonnés ont présenté indifféremment un
cerne double ou un faux-cerne. Le seuil de 20 % a été
choisi ici dans la mesure on, en dessous de cette valeur de
20 %, sur la période 1945-1996 (période couverte par au
moins dix chronologies individuelles) trop d’années sont
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concernées (figure 5) et ne peuvent alors étre considérées,
de ce point de vue, comme caractéristiques.

Afin d’identifier plus précisément dans le cas du
Thurifére de la montagne de Rié, quels étaient les facteurs
climatiques potentiellement responsables de la formation
de ces cernes doubles, les précipitations mensuelles et
températures moyennes mensuelles des années caractéris-
tiques ont été comparées a celles des années non caracté-
ristiques sur la période 1962-1996 (données Météo-
France disponibles), comme cela a été fait pour le chéne
vert [49].

La seconde approche fait appel au concept de
« Fonction de réponse » {10, 17, 39]. Elle est décompo-
sée en deux étapes.

Dans un premier temps, il est en effet nécessaire d’iso-
ler au préalable, dans les séries de cernes, le signal clima-
tique exprimé par les variations interannuelles de haute
fréquence. Pour cela, il convient d’éliminer les autres
composantes de la variation du cerne, exprimées par des
signaux de basse et moyenne fréquence, telles que I’effet
a long terme de 1’age de I’arbre et ’ensemble des bruits
d’origine variée résultant des caractéristiques indivi-

Cerne de gelée observé sur 10 arbres

faux-cerne, a cerne discontinu
et a cerne de gelée.

duelles des arbres, de I’évolution des conditions micro-
stationnelles et des phénomeénes de compétition [42].

Les séries d’épaisseurs brutes des cernes sont donc
transformées en séries d’indices, par filtrage (établisse-
ment d’une courbe lissée) puis standardisation (rapport de
I’épaisseur mesurée a la valeur correspondante de la cour-
be lissée théorique ajustée a la série brute) [19].

Les séries élémentaires indicées ont été moyennées
afin d’obtenir, pour chaque individu une série individuel-
le indicée, et, pour la population totale, une série moyen-
ne indicée appelée « chronologie maitresse » (figure 3).

Dans un second temps, la série moyenne indicée est
confrontée a des séries synchrones de parametres clima-
tiques mensuels représentatifs du climat (précipitations
mensuelles combinées aux températures moyennes men-
suelles maximales et aux températures moyennes men-
suelles minimales) sur une période de douze mois s’éten-
dant du mois d’octobre de I’année précédant la formation
du cerne au mois de septembre de ’année de son élabo-
ration, période de construction du cerne généralement
admise pour les especes méditerranéennes [38, 16, 42, 47,
30, 26].
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Figure 5. Nombre d’années concernées par chaque classe de
pourcentages d’arbres, ayant fait un double cerne pour une
méme année, sur la période 1945-1995.

Les fonctions de réponse ont été calculées avec le pro-
gramme Calrob du logiciel PPPHALOS, Programs in
Paleoclimatology: Prevision of Hiatus and Analysis of
Linkages between Observation and between Series [19].
Le calcul fait appel a une régression orthogonalisée entre
la variable dépendante (épaisseur du cerne moyenne indi-
cée) et les variables explicatives (données climatiques
mensuelles), résultantes d’une analyse en composante
principale des parameétres climatiques. Les coefficients de
régression partiels (r) obtenus sont ensuite appliqués a la
série climatique pour reconstruire la variable dépendante.
La valeur prédictive du modele peut étre estimée par le
coefficient de corrélation (R) entre les variables dépen-
dantes estimées et les variables réellement observées
(épaisseurs des cernes mesurées).

Pour évaluer la fiabilité statistique des fonctions de
réponse, le calcul met en ceuvre une procédure Boot-strap
(tirage au sort avec remise) [18] permettant de répéter le
calcul de la régression sur un grand nombre d’échan-
tillons simulés a partir des données initiales. Les calculs
de régression sont ainsi effectués sur des années tirées au
sort (années de calibration), et sur les années de vérifica-
tion non sélectionnées lors du tirage. La procédure est
répétée cinquante fois et génere ainsi cinquante fonctions
de réponse. Cette méthode permet de s’ affranchir du pos-
tulat de distribution normale associé a I'utilisation des
tests d’hypothese.

Le rapport du coefficient de corrélation moyen (R) a
son écart-type (s), pour les deux périodes (calibration et
vérification), donne une estimation de la signification sta-
tistique globale de la fonction de réponse et exprime la
fiabilité de la relation établie entre les variables dépen-
dantes et les variables explicatives. Le signe des coeffi-

cients de régressions partiels et le rapport r/s correspon-
dant traduisent respectivement le sens de la relation entre
le paramétre climatique et I’épaisseur du cerne, et sa
signification statistique. Un signe positif indique une rela-
tion directe (I’élaboration d’un cerne large pour des
valeurs de la variable climatique supérieures & la moyen-
ne), tandis qu’un signe négatif traduit une relation inver-
se (la formation d’un cerne étroit pour des valeurs de la
variable climatique supérieures a la moyenne).

Compte tenu du faible nombre d’observations, les
régresseurs climatiques ont été regroupés afin de rendre
la relation « cerne-parametre climatique » plus stable et
plus significative. Les regroupements sont basés dans un
premier temps sur des criteres biologiques en relation
avec la phénologie et les différentes phases de croissance
de ’arbre, et dans un second temps, en relation, avec le
signe des différents coefficients de régression partiels
obtenus [19, 26, 48].

La période retenue pour les calculs s’étend de 1953 a
1996 ; apres avoir contrdlé 1’homogénéité climatique de
la station de Cierp avec celle d’ Arreau, poste météorolo-
gique voisin, les données climatiques manquantes de
Cierp ont, au préalable, été estimées mathématiquement a
partir de cette deuxiéme station.

3. Résultats

3.1. Caractéristiques dendrochronologiques

Les caractéristiques dendrochronologiques du peuple-
ment sont synthétisées dans le tableau I.

La croissance radiale du Genévrier thurifére est lente,
avec un accroissement moyen de 0,99 mm/an. Ces gené-
vriers présentent, par ailleurs, en général un cceur trés
excentré, résultant d’une croissance déséquilibrée sur le
pourtour du tronc, et un grand nombre « d’anomalies de
croissance » telles que des cernes doubles et des cernes
discontinus, des cicatrices laissées par le gel ou le passa-
ge du feu.

La moyenne des sensibilités moyennes individuelles
de la thuriféraie est relativement élevée (0,32), comparée
aux valeurs obtenues pour d’autres espeéces européennes
présentes dans le bassin méditerranéen (Pinus pinea,
Pinus pinaster, Pinus halepensis, Pinus sylvestris,
Quercus pubescens), qui varient autour de 0,2 [38, 44,
16].

Nous observons ici un coefficient d’interdatation de
0,78, traduisant une bonne homogénéité des variations
interannuelles de la croissance radiale des arbres du peu-
plement. Ce coefficient est, en effet, d’autant plus élevé
que les arbres du peuplement présentent des variations
interannuelles synchrones bien marquées.
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Tableau 1. Caractéristiques dendrochronologiques de la thu-
riféraie de la montagne de Rié (Pyrénées, France).

Nombre total d’arbres échantillonnés 27
Nombre d’arbres retenus apres interdatation 16
Chronologie totale 1839-1996
Accroissement radial annuel moyen (mm) 0.99 (+/- 0.29)
Moy. des sensibilités moyennes individuelles 0.32 (+/- 0.05)
Cocfficient d’interdatation 0.78
Cocfficient d’autocorrélation moyen (ordre 1) 0.46 (+/-0.18)

Quant au coefficient d’autocorrélation d’ordre 1, il
atteint a Rié une valeur moyenne assez €élevée de 0,46.

3.2. Années caractéristiques

Sur la période 1937-1996 (soit 60 années), le
Thurifere présente onze années caractéristiques, définies
a partir des maxima et minima caractéristiques, soit une
fréquence d’environ 18 % (figure 4). Elles se répartissent
en six années a croissance faible (cernes étroits) et cinq
années a croissance forte (cernes larges). Parmi elles,
neuf années extrémes ont été dénombrées, dont cing figu-
rées par un cerne tres étroit (1962, 1974, 1986, 1991,
1994) et quatre par un cerne tres large (1951, 1959, 1966,
1990). 1986 est I’année caractéristique la plus prononcée,
puisqu’elle correspond non seulement a un cerne tres
étroit dans 100 % des cas, mais également a un cerne dis-
continu chez quatre individus.

Il ressort de la confrontation des années caractéris-
tiques extrémes avec les données météorologiques dispo-
nibles, que ’ensemble des années extrémes négatives est
marqué par une période estivale (juin, juillet et ao(it) trés
séche et chaude. Les années 1974, 1991 et 1994 présen-
tent, de plus, un printemps (avril, mai) froid.

Les années caractéristiques positives, exprimées par
un cerne large, montrent toutes un mois de septembre sec.
Parmi elles, les années biologiques 1985 et 1990 sont pré-
cédées d’un automne plus chaud que la moyenne.

D’un point de vue qualitatif, ’année caractéristique
1977 se distingue par un cerne de gelée tardive, remarqué
sur dix arbres de notre échantillonnage. Aucune année
caractéristique n’a été définie a partir de cernes absents,
ni de cernes discontinus. En effet, aucun cerne absent n’a
été observé, et, quant aux cernes discontinus, ils sont ici
peu nombreux, localisés seulement en 1986 chez quatre
individus et en 1987 sur un seul échantillon.

En revanche, les années caractéristiques avec fluctua-
tions intraannuelles de densité sont fréquentes. Au seuil
retenu (20 %), on en dénombre au total 19 sur la période

1945-1996, soit 36 %. Si I’on considere le seuil de 80 %,
seule I’année 1951 est concernée, avec neuf individus sur
onze montrant un cerne double cette année-la. Les faux-
cernes, observés pour les années 1948, 1950, 1952, 1955,
1971, 1972, 1975, 1980, 1982, 1984, 1995, se répartissent
sur un nombre réduit d’arbres (huit individus). Au mieux,
quatre arbres présentent un faux-cerne pour une méme
année (1952).

3.3. Cerne double et climat

Le pourcentage d’arbres échantillonnés, ayant fait un
cerne double pour une méme année, varie de 6 % a 80 %.
Ces cernes doubles sont visibles dans la majorité des cas
sur les deux carottes opposées d’un méme individu et
peuvent ainsi constituer des cernes diagnostiques, utiles
pour I’interdatation. Leur continuité sur tout le pourtour
du tronc indique, de plus, que I’arbre semble réagir dans
son intégralité aux facteurs induisant leur élaboration.

Sur un ensemble de quinze arbres, I’épaisseur moyen-
ne d’un cerne double est, pour la majorité des individus
(80 %), supérieure a I’épaisseur moyenne du cerne calcu-
1ée sur les années sans cerne double (figure 6). L’ accrois-
sement moyen individuel tend par ailleurs a €tre d’autant
plus fort que le pourcentage de cerne double par individu,
variant de 8 & 45 %, est élevé. Il atteint toutefois une
valeur maximum, pour les arbres dont le pourcentage de
cerne doubles est compris entre 20 et 30 %. I est intéres-
sant de noter également que, pour de forts pourcentages
de cernes doubles par arbre, 1’écart entre 1’épaisseur
moyenne des cernes doubles et I’épaisseur moyenne indi-
viduelle est plus faible. Autrement dit, les cernes doubles
apparaissent plus €pais, lorsqu’ils sont moins fréquents.

Au-dela du seuil de 30 %, les valeurs d’accroissement
radial annuel brut diminuent avec I’augmentation du
pourcentage de cerne double par arbre (figure 6), mais
restent tout de méme supérieures a celles des individus a
faible taux de cernes doubles. La croissance normale des
quatre arbres concernés parait perturbée négativement.

De la comparaison des parametres climatiques des
années avec ou sans cerne double, il ressort que, bien que
les températures moyennes mensuelles des années avec
cerne double soient légérement supérieures a celles des
années sans cerne double, elles ne différent pas significa-
tivement de ces derniéres (test 7 de Student, seuil 5 %), et
ne semblent donc pas intervenir au niveau de la formation
d’un cerne double. Les précipitations mensuelles esti-
vales (juin et aott) différent, quant a elles, significative-
ment (95 % de confiance, test 7 de Student) (figure 7). La
succession d’un déficit hydrique en début d’été (juin sec
ou juin et juillet cumulés secs) et d’une fin de saison avec
des précipitations plus abondantes que la moyenne (aoit
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Figure 6. Accroissements radiaux bruts des différents arbres,
moyennés sur les années avec ou sans double cerne, en fonction
du pourcentage de doubles cernes par individu.

pluvieux ou aofit et septembre cumulés pluvieux) appa-
raitrait étre la condition climatique responsable de ces
fluctuations intra-annuelles de densité.

3.4. Fonctions de réponse

Les fonctions de réponse, qui traduisent les relations
« épaisseur du ceme - précipitations et températures
maximales (P-Tmax.) » et « épaisseur du cerne - précipi-
tations et températures minimales (P-Tmin.) », sont glo-
balement significatives au seuil 99,9 % pour les périodes
de calibration et de vérification. Dans les deux cas, ces
relations apparaissent relativement fortes : le coefficient
de corrélation multiple calculé sur les années de calibra-
tion atteint, en effet, respectivement une valeur de 0,78
(écart-type : 0,04) et 0,71 (écart-type : 0,05), ce méme
coefficient calculé sur les années de vérification présen-
tant des valeurs respectives de 0,59 (écart-type : 0,14) et
0,6 (écart-type : 0,18).

On observe une relation directe forte, significative au
seuil 99 %, entre I’épaisseur du cerne et les précipitations
estivales (juin, juillet, aofit) de I’année en cours, et une
relation inverse avec les températures moyennes maxi-
males et minimales de ces mémes mois d’été (figure 8).

Les conditions hydriques de la fin de la période de
croissance ont, elles aussi, une influence importante sur

*
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%  différence significative au seuil 5%
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Figure 7. Précipitations mensuelles estivales des années avec
ou sans double cerne, moyennées sur la période de 1962-1996
(Station météorologique de Cierp, Haute-Garonne, France).

I’épaisseur du cerne de I’année courante. Le coefficient
de régression partiel négatif et significatif au seuil 90 %
pour le mois de septembre, observé dans les deux cas (P-
Tmax et P-Tmin), montre, en effet, que de fortes précipi-
tations au mois de septembre ont une influence négative
sur la formation du cerne de I’année.

L’intervention des conditions climatiques hivernales
(décembre, janvier, février, mars) apparait également non
négligeable. On observe une relation inverse, significati-
ve au seuil 99,9 % entre les précipitations des mois de
décembre—janvier et la largeur du cerne a venir, combinée
a une influence négative des températures minimales du
mois de janvier. De fortes précipitations en février—mars
semblent induire, a I’opposé, un cerne large.

Les précipitations printanieres (avril, mai), quant a
elles, ne montrent aucune relation avec I’épaisseur du
cerne.

Seules les températures moyennes maximales et mini-
males de cette saison paraissent jouer un role important
dans I’élaboration du cerne. Lorsqu’elles sont élevées,
elles induiraient une forte croissance radiale (relations
respectivement significatives aux seuils 99,9 % et 99 %).

Une relation directe, significative au seuil 99,9 %,
entre 1’accroissement radial annuel et les conditions cli-
matiques de I’automne précédant la formation du cerne
est également mise en évidence. Des précipitations abon-
dantes en octobre et novembre de I’année précédente,
associées a des températures élevées, engendreraient une
variation positive de la croissance.
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4. Discussion et conclusion

Le Genévrier thurifere, développé essentiellement
dans les milieux montagnards du bassin méditerranéen, se
situe & Rié dans la partie occidentale de son aire de répar-
tition. Localisé dans un bassin intramontagnard des
Pyrénées centrales [35], les influences océaniques qu’il
subit, sont atténuées par le relief, la topographie et les
conditions microstationnelles particulieres du site (forte
pente, substrat calcaire, sol superficiel, exposition sud).
L’influence méditerranéenne qui s’exprime au niveau flo-
ristique [3] témoigne du caractére fortement xérother-
mique de cette station.

Cette xéricité du milieu se matérialise, de plus, par la
forte influence des conditions hydriques estivales sur la
croissance radiale du genévrier. Les fonctions de réponse
et I'analyse des années caractéristiques montrent que des
précipitations mensuelles estivales faibles, associées a
des températures moyennes mensuelles élevées, induisent
conjointement des cernes étroits, voire discontinus pour
une année de sécheresse trés accentuée telle que 1986. La
sécheresse climatique et édaphique de I’été, accentuée par
une évapotranspiration élevée dans des conditions de
fortes chaleurs, semble fortement ralentir la croissance du
genévrier. L'activité méristematique pourrait méme
momentanément cesser quand les conditions extérieures
deviennent vraiment trop défavorables, comme en témoi-
gnent les cernes discontinus observés sur certains indivi-
dus.

La grande variabilité des épaisseurs des cernes annuels
apparait ainsi significativement liée au bilan hydrique des
trois mois d’été (juin, juillet et aoht).

Avril

Avril Mai

Seuil significatif 2 90% Figure 8. Fonction de
Seuil significatif 2 95% réponse de la thuriféraie

Seuil significatif a 99%
Seuil significatif 2 99,9%

de la montagne de Rié
(Pyrénées, France) pour
les couples P-Tmax et P-
Tmin, significative au
scuil 99,9% (sur les années
de calibration et de vérifi-
cation), pour la période
1953-1996.

La présence en grand nombre de cernes doubles sur
tous les individus, ayant pu étre reliée climatiquement
aux variations de ces précipitations mensuelles et plus
précisément a la succession d’un début d’été plus sec et
d’une fin d’été trés arrosée, confirme la relation mise en
évidence précédemment. En période estivale, ’arbre
semble tirer parti directement de toute pluie d’été pour
favoriser sa croissance.

Une telle adaptation physiologique a été mise en évi-
dence chez d’autres espéces du genre Juniperus [21] et
chez un autre taxon méditerranéen, Quercus ilex L. [49].

Cependant, le pourcentage élevé de cernes doubles ne
s’explique pas toujours par une réponse biologique direc-
te au climat. Chez certains individus a croissance plus
faible, le taux de cernes doubles atteignant parfois 45 %
(n’ayant pas pu &tre relié a I'dge) pourrait ici s expliquer
par des conditions microstationnelles trés limitantes
(arbre poussant sur falaise ou sur dalle rocheuse affleu-
rante peu fissurée, arbre surcimé par un concurrent et
subissant une forte compétition...), qui accentueraient for-
tement I’action dépressive de la sécheresse édaphique en
début d’été et placeraient 1’arbre en situation de stress
chronique perturbant négativement sa croissance. Dans
cette hypothese, le role de I’enracinement de I'arbre et
son efficacité deviennent majeurs dans le fonctionnement
hydrique de I'individu, comme cela a été souligné dans
I’étude du comportement estival du Cedre de I’ Atlas et du
Chéne pubescent dans le Mont-Ventoux [1].

Compte tenu du réle important des facteurs génétiques
dans la croissance radiale d’un arbre [28], une relation
éventuelle entre le taux de cernes doubles et des facteurs
endogenes a ’arbre, qui s’exprimeraient plus fortement
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dans des conditions microstationnelles trés limitantes,
peut étre aussi envisagée.

A Rié, I’activité physiologique du genévrier thurifere
est donc réduite pendant les périodes défavorables (ali-
mentation hydrique difficile). L’arbre n’entre cependant
pas systématiquement en dormance estivale, contraire-
ment a certaines essences, telles que Pinus sylvestris,
Pinus nigra, Pinus pinaster, Pinus uncinata [S], qui évi-
tent la sécheresse en bloguant tres tét leurs activités pho-
tosynthétiques.

Un comportement analogue a celui du thurifére a été
observé chez d’autres espéces se développant en milieu
méditerranéen, telle que Quercus pubescens Willd [43],
Quercus ilex L. [49]) ou Cedrus atlantica Manetti [1, 5].
Le thuriféere semble pouvoir moduler sa croissance en
fonction des disponibilités hydriques du milieu et profiter
ainsi du climat local. Ce comportement « opportuniste »
lui permet, dans le site de Rié, de croitre dans des zones
pourtant treés hostiles au développement d’une espece
arborée (situation de créte rocheuse escarpée), car il sait
profiter des précipitations non négligeables de fin d’été,
malgré la sécheresse estivale qu’il subit sous ce climat
local de type sub-méditerranéen.

Durant la période de formation du cerne (d’avril a sep-
tembre—octobre), en dehors des précipitations des mois
d’été ou de fin d’été (juin, juillet, ao(t, septembre), la plu-
viométrie n’intervient apparemment pas de maniere
significative. On peut penser que, sous ce climat, les pré-
cipitations printanieres sont assez abondantes pour ne pas
étre limitantes. De plus, la relation directe entre la crois-
sance de ce genévrier et les précipitations automnales de
I’année précédente, combinées a des températures douces
durant cette méme saison, montre que [’arbre pourrait
profiter de ces conditions favorables pour, d’une part,
augmenter son systéme racinaire et, d’autre part, synthé-
tiser et stocker des réserves nutritives utiles au redémar-
rage de son activité cambiale au printemps suivant. La
croissance du tronc et des racines est, en effet, trés liée a
la quantité de réserves accumulées antérieurement [11].

Cette forte corrélation entre la croissance radiale et le
climat antérieur au printemps a été soulignée dans des
études dendroécologiques précédentes sur des espéces de
milieux arides [10, 32] ou de milieu méditerranéen [16,
33]. Cependant, la constitution de réserves d’eau dans le
sol a I’automne et en hiver ne peut étre ici considérée
comme un facteur déterminant dans le redémarrage de la
croissance, puisque le sol est treés superficiel, parfois
réduit au comblement d’une faille de la roche-mére dans
les situations de falaises, et pauvre en argiles.

La relation inverse entre I’épaisseur du cerne et les
précipitations du mois de septembre de ’année de son
élaboration ne trouve ici aucune explication immédiate.

Cette corrélation négative, observée également chez le
Cedre de I’ Atlas dans le sud-est de la France, a été reliée,
dans ce cas 1a, a la fructification importante certaines
années, éventuellement favorisée par les fortes précipita-
tions de septembre et le détournement des substances tro-
phiques qu’elle entraine, au détriment de la croissance en
épaisseur [17]. Le Genévrier thurifére étant un arbre
dioique, cette hypothése n’est plausible que si cette rela-
tion inverse est vérifiée avec des individus femelles uni-
quement. Or, méme si le sexe des arbres étudiés a été sys-
tématiquement noté, I’échantillonnage réalisé dans une
optique différente et la présence de plusieurs arbres de
sexe indéterminé ne nous ont pas permis de la valider.

Parmi les paramétres climatiques mensuels printaniers,
seules les températures maximales et minimales du mois
d’avril semblent jouer un réle significatif dans les varia-
tions de la croissance radiale du thurifére, et leur influen-
ce apparait synchrone avec la réactivation cambiale prin-
taniere. La levée de dormance au printemps, résultant de
I’effet direct des températures vernales, associé au photo-
périodisme [11], ne serait donc pas dépendante des préci-
pitations de cette méme saison.

Si des températures moyennes douces en avril sem-
blent favorables a la croissance par une levée de dorman-
ce anticipée, un démarrage précoce de 1’activité cambiale
ne sera pas nécessairement avantageux pour I’arbre, dans
le cas ou un gel séveére tardif pourrait endommager le
cambium en provoquant de fortes déstructurations cellu-
laires, comme le montrent 4 Rié des cicatrices laissées par
le gel en 1977.

La relation directe négative des températures mini-
males du mois de janvier avec l'épaisseur du cerne
témoigne de la sensibilité de I'arbre aux températures
basses extrémes. Sensible aux froids rigoureux de I’hiver,
le Genévrier thurifére montre un comportement hivernal
analogue a celul des especes méditerranéennes dans le
sud de la France [16, 43, 48].

En ce qui concerne la relation inverse entre les préci-
pitations hivernales (décembre—janvier) et I’épaisseur du
cerne 2 venir, I’hypothése d’un engorgement du sol et de
son effet asphyxiant pour les racines ne peut ici étre rete-
nue, compte tenu de la nature et de la faible profondeur
du sol. Dans I'état actuel des connaissances sur la phy-
siologie de I’espece, et compte tenu de la difficulté a
caractériser le sol sur le plan hydrique dans les conditions
étudiées, aucune interprétation valable n’a pu étre avan-
cée. Le caractere causal direct des fortes précipitations
hivernales ainsi que celles du mois de septembre, asso-
ciées a croissance radiale amoindrie, est donc peu pro-
bable, laissant a penser que d’autres variables corrélées a
ces facteurs climatiques, telles que I’ensoleillement par
exemple, seraient plus directement impliquées.
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Les relations exclusivement statistiques entre le climat
et la croissance radiale doivent par conséquent étre inter-
prétées en fonction de parametres climatiques plus élar-
gis, et, a fortiori, en prenant en compte les caractéres éda-
phiques et structuraux des peuplements. Une modélisa-
tion plus « fonctionnelle » de la croissance radiale néces-
siterait également des connaissances écophysiologiques
approfondies de I’espéce étudiée.

Les conditions climatiques et édaphiques treés séveres
des milieux colonisés du site de Rié déterminent donc une
croissance lente et complexe du Thurifere. Cette faible
croissance radiale ne s’observe pas seulement a la mon-
tagne de Rié, mais également dans les autres stations
francaises des Alpes et de Corse, ol les accroissements
moyens varient respectivement de 0,9 mm/an a
1,6 mm/an [25] et de 1,41 a 1,95 mm/an [32]. Mais elles
imposent aussi aux différents individus de la population,
et de maniére homogene, une forte variabilité de
I’accroissement radial annuel.

Etant donné sa longévité (arbres pluricentenaires au
Maroc), le thurifére devient alors une essence trés inté-
ressante au point de vue dendrochronologique, comme les
sont d’autres especes du méme genre : Juniperus scropu-
lorum, Juniperus virginiana, et Juniperus occidentalis
qui se sont ainsi révélées aux Etats-Unis comme des
especes d’intérét majeur [15], de méme que Juniperus
polycarpos en Iran [26], Juniperus phenicea en lIsraél
[46], Juniperus indica au Pakistan [8] ou encore
Juniperus excelsa en Oman [10], qui ont permis de
constituer des chronologies de plus de trois siécles.

De plus, grace a I'imputrescibilité du bois de thurifere,
les arbres morts sur pied et les souches anciennes se
conservent longtemps dans le milieu et permettent, apres
interdatation, de reconstruire des chronologies plus
longues que celles qui sont initialement données par les
arbres vivants. Dans la station étudiée, en effet, il a été
possible de dater un arbre mort sur pied, resté intact
depuis 75 ans.

Espeéce montagnarde méditerranéenne a sub-méditer-
ranéenne selon le pays et la région ou il s’est développé,
le genévrier thurifere, en modulant sa croissance selon les
ressources hydriques du milieu, apparait tres adapté aux
milieux arides. Par son impressionnante vitalité et sa
grande robustesse face aux contraintes environnemen-
tales, Juniperus thurifera témoigne de la grande résistan-
ce du genre Juniperus aux conditions stationnelles diffi-
ciles, déja soulignée par Fritts [11] a propos de Juniperus
virginiana et Juniperus communis. Ces derniers apparais-
sent plus résistants a la dessiccation que d’autres genres
communs tels que le pin, I’épicéa ou le sapin, et peuvent
survivre a des altitudes et dans des sites plus arides que
certaines plantes moins bien adaptées.

Cette étude, menée sur une zone trés localisée aux
conditions climatiques et stationnelles assez marginales
par rapport a l’aire d’extension méditerranéenne de
I’espece, révele donc le déterminisme estival de la crois-
sance radiale du genévrier thurifere et les potentialités
dendrochronologiques de cette cupréssacée, pour la pre-
miere fois abordée sous un aspect dendroécologique. Une
étude dans toute son aire de répartition européenne méri-
terait d’étre conduite, afin de mieux appréhender 1’écolo-
gie de la sous-espéce européenne de ce genévrier.

L’étude dendroécologique, menée parallelement sur
les thuriféraies marocaines, devrait aussi nous apporter
les premieres données sur son comportement en milieu de
haute montagne méditerranéenne et t€moigner plus large-
ment des potentialités de ce genévrier.
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