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Résumé 

Ce document est le rapport final du projet de recherche « effets du mélange d’essences sur la croissance 

et la sensibilité aux sécheresses du sapin blanc, du mélèze et du sapin de Douglas ». Le projet a débuté 

le 9 septembre 2019 et s’étend sur une durée de quatre ans. Nous présenterons ici le sujet dans sa glo-

balité, ainsi qu’une description plus détaillée correspondant aux trois chapitres du doctorat. En outre, les 

analyses de provenance du sapin de Douglas réalisées en 2021 sont incluses à la fin du rapport. Enfin, 

un calendrier des échéances prévues et leur aboutissement est présenté, ainsi que le détail du budget. Le 

travail de doctorat devrait se terminer vers la fin de l’année 2023. Par la suite, une publication dans le 

journal forestier suisse résumant le projet est envisagée pour 2024. La dissertation finale sera également 

communiquée à l’OFEV une fois achevée. 

Ce projet de recherche cherche à comprendre si l’environnement local d’un arbre affecte sa sensibilité 

climatique. Plus précisément, nous comparons des arbres avec un voisinage pur ou mélangés pour com-

prendre si ce voisinage a un effet. La réponse des arbres aux sécheresses de 2003 et 2018 est un autre 

aspect sur lequel ce projet de recherche se concentre.  

Pour cela, nous avons analysé les cernes de croissance de 401 arbres répartis dans huit forêts dans dif-

férentes conditions climatiques de la Suisse. Les espèces étudiées sont le sapin blanc, le mélèze et le 

sapin de Douglas. Le voisinage de chaque arbre a été mesuré dans un rayon de 10 m. Cela nous a permis 

d’évaluer l’effet de la compétition et de la diversité spécifique sur la croissance radiale des arbres. En 

outre, nous avons analysé plus en détail 48 de ces arbres (sapin blanc et sapin de Douglas) en mesurant 

les ratios d’isotopes du carbone, de l’oxygène et de l’hydrogène dans les cernes annuels pour estimer 

les réponses physiologiques de ces arbres au climat et à leur voisinage.  

En général, les résultats montrent de faibles effets ou pas d’effets du mélange d’essences sur la réponse 

de la croissance radiale au climat et aux sécheresses du sapin blanc, du mélèze et du sapin de Douglas. 

La disponibilité en eau est bien plus importante pour la croissance des arbres que le mélange d’essences. 

Cependant, les relations entre les individus sont complexes et il est possible que certaines combinaisons 

d’espèces soient d’avantage bénéfique lors de déficits hydriques. Ici, nous avons analysé quels sont les 

effets de mélanger des espèces par rapport à un voisinage pur sur la croissance et la réponse aux séche-

resses mais nous n’avons pas analysé l’effet d’une espèce en particulier sur la croissance d’une autre.  

Enfin, les analyses génétiques des 160 sapins de Douglas échantillonnés aux huit sites en Suisse afin de 

déterminer leur provenance ont montré que les sapins de Douglas échantillonnés sur le Plateau suisse et 

dans le Jura sont tous de la variété côtière (Pseudotsuga menziesii var. menziesii) et ayant probablement 

comme origine des populations de Douglas situées à l’ouest de la chaîne côtière dans l’État de Washing-

ton. Toutefois, les sapins de Douglas échantillonnés au Valais semblent provenir de la variété intérieure 

(Pseudotsuga menziesii var. glauca), Enfin, la provenance génétique des sapins de Douglas du site au 

Tessin semble aussi être d’origine côtière mais son identification n’a pas pu être définie avec plus de 

précision et les analyses montrent un groupe génétiquement différent des populations du Plateau et du 

Jura.  
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1. Introduction générale 

Le réchauffement climatique et l’augmentation de la fréquence et de la sévérité des sécheresses pose de 

sérieux problèmes pour garantir le maintien des prestations forestières en Suisse (Bugmann et al., 2015). 

La récente sécheresse extrême de 2018 suivie d’une mortalité accrue de certaines espèces nous montre 

que des stratégies de gestion forestière adaptées sont nécessaires rapidement. Le mélange d’espèces 

endémiques et exotiques est souvent envisagé comme stratégie pour minimiser les risques, en prenant 

en compte des espèces résistances à la sécheresse et en augmentant la diversité (Brang et al., 2016). 

Grâce au mélange d’essences, offrant déjà une réduction du risque de dommages, la productivité pourrait 

être maintenue ou même augmentée (Pretzsch et al., 2017). Cependant, l’effet du mélange d’essences 

sur la sensibilité à la sécheresse des arbres est très variable selon les espèces et selon les études. Des 

études récentes ont observé un effet positif du mélange sur la sensibilité aux sécheresses (Pretzsch et al., 

2013; Vitali et al., 2018) alors que d’autres études ont observé des effets plus difficiles à généraliser 

(Pardos et al., 2021) voire négligeable (Gillerot et al., 2020). 

La réponse aux sécheresses d’un point de vue physiologique peut être inférer grâce à la mesure d’isotope 

stables par exemple dans les cernes de croissance des arbres (Siegwolf et al., 2022). Les ratios d’isotopes 

du carbone et de l’oxygène sont plus communément mesurés mais l’on en sait encore peu sur le signal 

porté par le ratio d’isotope de l’hydrogène et comment ce dernier peut nous aider à comprendre comment 

les arbres répondent aux sécheresses. 

Dans ce projet de recherche, trois espèces de conifères ont été choisies, pour leur intérêt en foresterie 

ainsi que leur potentiel de résistance aux sécheresses. Le sapin blanc (Abies alba Mill.) a été montré 

comme moins sensible aux sécheresses que l’épicéa (Picea abies (L.) H. Karst.) (van der Maaten-Theu-

nissen et al., 2013). Cette espèce semble avoir un bon potentiel pour résister au températures plus 

chaudes des prochaines décennies en Europe centrale (Vitasse et al., 2019b), mais des taux de mortalité 

anormalement élevés ont été observés dans certaines régions de la Suisse depuis la sécheresse de 2018. 

Cette mortalité est souvent due à une cooccurrence de la sécheresse et d’une infestation de scolytes du 

sapin (Forster & Odermatt, 2019).  

Le mélèze (Larix decidua Mill.), espèce endémique des régions alpines, est depuis longtemps planté sur 

le plateau suisse. Cette espèce pionnière avec une plasticité physiologique élevée présente une forte 

résilience dans des conditions de stress hydrique prolongés (Feichtinger et al., 2017). Le mélèze est aussi 

moins vulnérable aux tempêtes que l’épicéa du fait de son feuillage caduque et son système racinaire 

plus profond (Zielonka et al., 2010). 

Enfin, le sapin de Douglas, (Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco), originaire d’Amérique du Nord, est 

planté en Suisse depuis la fin du 19ème siècle. Cette espèce exotique s’adapte bien aux différentes con-

ditions de sites et semble relativement tolérante aux sécheresses (Lévesque et al., 2015; Vitali et al., 

2017). De plus, avec son fort potentiel de croissance, le sapin de Douglas est une espèce appréciée des 

sylviculteurs à la recherche d’essences de remplacement pour l’épicéa.  

Pour ces trois espèces, les effets du mélange d’essences sur leur réponse aux sécheresses sont encore 

mal compris et inconstants. L’objectif de cette thèse de doctorat est donc d’apporter de nouveaux résul-

tats sur (i) les effets du mélange d’essences sur la réponse de la croissance radiale au climat et la sensi-

bilité aux sécheresses du sapin blanc, du sapin de Douglas et du mélèze ; (ii) les réponses physiologiques 

des trois espèces aux sécheresses sous l’effet de différentes conditions de mélange à l’aide des isotopes 

stables du carbone, de l’oxygène et de l’hydrogène. Également, cette thèse de doctorat inclus une analyse 

plus approfondie de l’isotope stable de l’hydrogène chez le sapin blanc et le sapin de Douglas ainsi 

qu’une identification génétique des provenances des populations de sapins de Douglas plantés en Suisse 

et sélectionnés pour cette étude.  

U80861881
Texte surligné 
inférée

U80861881
Texte surligné 
les réponses des arbres

U80861881
Texte surligné 
résineuses
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2. Effets mineurs de la diversité spécifique et de la compétition sur la croissance 

radiale du sapin blanc, du mélèze et du sapin de Douglas en réponse aux sé-

cheresses (Résumé de l’article en anglais soumis au journal Agricultural and 

Forest Meteorology) 

2.1. Introduction 

Dans ce chapitre, les recherches se sont concentrées sur les liens entre les cernes de croissance radiale, 

le climat et le voisinage de l’arbre (c.-à-d. compétition et diversité spécifique). Dans la littérature, il 

existe une grande variabilité dans les résultats et il n’est pas encore clair si le mélange d’espèces favorise 

la croissance radiale des arbres ainsi que leur résilience aux sécheresses (Grossiord, 2019). D’autres 

part, il semblerait que la compétition n’ait pas toujours un effet négatif sur la résistance et la résilience 

des arbres aux sécheresses (Castagneri et al., 2022). Les effets de la diversité spécifique sur la sensibilité 

aux sécheresses des arbres semblent aussi dépendre fortement de l’espèce étudiée, du site ou des condi-

tions climatiques (Forrester et al., 2013).   

Dans ce contexte, (i) nous avons analysé la sensibilité climatique du sapin blanc, du sapin de Douglas 

et du mélèze aux différents sites d’étude. Ensuite, l’analyse s’est concentrée au niveau individuel de 

l’arbre, pour répondre à la question : comment la composition spécifique du voisinage en termes de 

compétition et de diversité influence (ii) la croissance des arbres durant les deux dernières décennies et 

(iii) leurs réponses aux sécheresses extrêmes de 2003 et 2018.  

2.2. Matériel et méthodes 

 
Figure 1. Carte de l’étude montrant les huit sites échantillonnés à travers la Suisse. Source du fond de carte : (a) © EuroGeogra-

phics pour les limites administratives et (b) Office fédéral de topographie swisstopo.  
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Le choix des espèces repose sur leur intérêt en foresterie et leur potentiel pour résister aux sécheresses 

de plus en plus fréquentes et intenses. Les sites ont été choisis à travers la Suisse (Figure 1, Tableau 1) 

pour couvrir un large gradient climatique (Jura, Plateau, Valais et sud des Alpes) et parce que les espèces 

étaient présentes dans différentes conditions de mélange.  

Tableau 1. Description des sites échantillonnés en Suisse. La pente est donnée avec un intervalle pour deux sites à cause de 

l’importante variation au sein des sites. La température annuelle moyenne et la somme des précipitations annuelles moyennes 

sont donnés avec l’écart type entre parenthèses et sont calculés pour la période 2000–2020, correspondant à la période d’étude. 

L’altitude est donnée en mètre au-dessus du niveau de la mer (m a.s.l. – meter above sea level en anglais). CWB correspond 

au bilan hydrique climatique – climatic water balance en anglais.  

Site 
Latitude 

(N) 

Longitude 

(E) 

Altitude 

(m a.s.l.) 

Orien-

tation 

Pente 

(°) 

Tempé-

rature (°C) 

Précipita-

tions (mm) 

CWB 

(mm) 

St. Germanerflüe (Grm) 46° 18' 55" 7° 49' 3" 960 SS 40 8.5 ± 7 727 ± 128 -36 ± 24 

Sommerwies (Som) 47° 43' 6" 8° 36' 41" 550 NE 10-35 9.6 ± 6.8 928 ± 138 -16 ± 18 

Les Cairfatas (Cai) 47° 23' 33" 7° 6' 4" 560 NE 5 9.6 ± 6.5 1066 ± 195 -4 ± 29 

Küngoldingen (Kun) 47° 18' 6" 7° 56' 50" 480 WW 8 9.9 ± 6.7 1083 ± 158 4 ± 27 

Bois des Gésiaux (Ges) 46° 33' 20" 6° 39' 12" 760 SS 5 9.1 ± 6.5 1208 ± 208 10 ± 31 

Uetliberg (Uet) 47° 21' 46" 8° 28' 44" 670 NN 10 9 ± 6.7 1212 ± 157 30 ± 30 

Ruestelwald (Rue) 47° 11' 36" 8° 46' 23" 530 NN 17-30 9.6 ± 6.8 1448 ± 167 59 ± 36 

Scaréuro (Sca) 46° 13' 25" 9° 0' 48" 870 SE 35 10.1 ± 6.7 1645 ± 412 67 ± 51 

Pour chaque site, 20 arbres par espèce ont été échantillonnés afin de couvrir un gradient de mélange 

(individus dans un voisinage pur et individus dans un voisinage mélangé). Au total, 401 arbres ont été 

échantillonnés (Tableau 2). Pour chaque arbre, deux carottes dendrochronologiques ont été extraites à 

l’aide d’une tarière de Pressler et le voisinage de chaque individu échantillonné a été mesuré. Pour cela, 

chaque arbre voisin dans un rayon de 10 m et dont le Diamètre à Hauteur de Poitrine (DHP) était supé-

rieur à 10 cm a été mesuré. Sa distance à l’arbre carotté et son espèce ont également été relevé. 

Tableau 2. Description des arbres échantillonnés. L’effectif correspond au nombre d’arbres correctement mesurés et sélection-

nés pour l’analyse avec entre parenthèses le nombre d’arbres réellement échantillonnées. Surface terrière, DHP (Diamètre à 

hauteur de la poitrine), hauteur, largeur des cernes et âge minimum sont donnés avec la moyenne ± écart-type. La largeur 

moyenne des cernes a été calculée pour les cernes de 2000–2020 utilisés pour les analyses.  

Site Espèce Effectif 
Surface ter-

rière (m2/ha) 
DHP (cm) Hauteur (m) 

Largeur des 

cernes (mm) 

Âge mini-

mum 

Grm L. decidua 15 (20) 39.3 ± 11.8 36.1 ± 8.1 21.9 ± 4.8 0.84 ± 0.56 75 ± 13 

 
P. menziesii 19 (20) 37.4 ± 8.9 46.3 ± 10.2 23.8 ± 3.9 1.41 ± 0.81 80 ± 8 

Som A. alba 20 (20) 41.5 ± 7.0 50.4 ± 11.2 34.1 ± 4.2 4.84 ± 3.04 64 ± 19 

 L. decidua 18 (20) 36.7 ± 7.5 42.9 ± 4.9 35.2 ± 4.6 1.59 ± 0.83 67 ± 7 

 
P. menziesii 21 (21) 29.3 ± 8.6 81.4 ± 18.7 45.4 ± 4.3 3.41 ± 1.61 90 ± 14 

Cai L. decidua 19 (20) 36.8 ± 11.3 55.2 ± 8.0 35.8 ± 3.3 1.49 ± 1.14 92 ± 7 

 
P. menziesii 20 (20) 68.0 ± 13.0 70.8 ± 12.1 43.5 ± 2.8 2.24 ± 1.60 87 ± 11 

Kun A. alba 19 (20) 43.9 ± 6.6 64.5 ± 9.8 37.2 ± 3.3 2.68 ± 2.34 86 ± 15 

 L. decidua 19 (20) 44.7 ± 10.1 52.2 ± 8.1 38.7 ± 3.3 2.87 ± 1.52 53 ± 13 

 
P. menziesii 20 (20) 54.8 ± 11.2 89.5 ± 15.9 50.0 ± 3.5 4.13 ± 1.98 83 ± 22 
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Au laboratoire, les carottes ont été mesurées selon les méthodes dendrochronologiques classiques. La 

largeur des cernes annuels de croissance a pu ainsi être mesurée. 

Les données météorologiques mensuelles (température moyenne et précipitations) ont été extraites de 

1931 à 2020 via l’algorithme Daymet (Thornton et al., 1997) basé sur l’interpolation des données de 

stations de MeteoSuisse, avec une résolution de 100 m. Pour les analyses, l’indice de bilan hydrique 

climatique (Climatic Water Balance, CWB) a été calculé. Cet indice correspond à la quantité d’eau dis-

ponible pour les plantes (précipitations moins évapotranspiration potentielle). L’évapotranspiration po-

tentielle est calculée en fonction de la température mensuelle moyenne ainsi que de la latitude. Dans les 

analyses, nous avons utilisé une valeur moyenne de bilan hydrique climatique incluant les mois de mai 

à août. Cela correspond à la période de croissance des arbres (Etzold et al., 2021) et est en accord avec 

les corrélations que l’on peut observer en Figure 3. 

Pour évaluer l’effet du mélange sur la croissance et la sensibilité aux sécheresses, deux indices de com-

pétition et de diversité ont été calculés. L’indice d’Hegyi a été calculé selon la méthode d’Hegyi du 

package R siplab (García, 2020). Il permet d’estimer la compétition en termes de quantité. L’indice de 

Shannon a été calculé avec le package R vegan (Oksanen et al., 2022). Il permet quant à lui d’estimer la 

diversité spécifique du voisinage. Enfin, nous avons utilisé une variable pour mesurer la quantité de 

voisinage provenant d’arbres de la même espèce que l’arbre analysé : « pourcentage de compétition 

intraspécifique ».  

Dans un premier temps et pour évaluer la sensibilité climatique du sapin blanc, du sapin de Douglas et 

du mélèze, des corrélations ont été calculées entre les chronologies de cernes de croissance et les va-

riables climatiques mensuelles (CWB, température moyenne et précipitations). Ensuite, pour évaluer 

l’effet du voisinage sur la croissance des trois espèces, des modèles linéaires mixtes ont été calculés. 

Enfin, pour évaluer l’effet du voisinage sur la réponse aux sécheresses extrêmes de 2003 et 2018, des 

modèles linéaires ont été calculés pour les années 2003 et 2018 ainsi que les années 2007 et 2014 (années 

humides, voir Figure 2) à titre de comparaison. La réponse aux sécheresses a été quantifiée en utilisant 

l’indice de résilience d’après Lloret et al. (2011) à l’aide du package R pointRes (Maaten-Theunissen et 

al., 2015, 2021). L’indice de résilience correspond au ratio entre la croissance après et la croissance 

avant les sécheresses. 

Ges A. alba 19 (20) 46.0 ± 11.7 49.9 ± 7.7 26.9 ± 2.7 6.12 ± 2.97 43 ± 9 

 
P. menziesii 20 (20) 52.1 ± 13.3 97.5 ± 15.0 50.0 ± 3.4 3.64 ± 1.99 101 ± 11 

Uet A. alba 20 (20) 28.2 ± 5.3 69.0 ± 12.6 31.2 ± 3.1 5.88 ± 3.09 78 ± 20 

 L. decidua 20 (20) 36.6 ± 4.9 45.0 ± 10.6 30.6 ± 2.7 2.36 ± 1.73 47 ± 12 

 
P. menziesii 20 (20) 32.3 ± 7.1 47.3 ± 9.0 33.6 ± 3.5 4.63 ± 1.97 40 ± 6 

Rue A. alba 18 (20) 42.9 ± 11.0 58.9 ± 11.4 35.6 ± 3.5 2.76 ± 1.87 111 ± 22 

 L. decidua 19 (20) 37.6 ± 5.2 45.0 ± 7.2 35.2 ± 2.0 2.35 ± 1.38 50 ± 5 

 
P. menziesii 19 (20) 37.8 ± 9.1 59.8 ± 8.7 36.0 ± 2.9 6.13 ± 2.53 45 ± 5 

Sca L. decidua 20 (20) 49.8 ± 11.3 42.5 ± 5.5 27.7 ± 2.2 2.08 ± 1.36 48 ± 5 

 
P. menziesii 20 (20) 52.6 ± 13.8 57.7 ± 8.3 35.6 ± 3.7 4.10 ± 1.81 48 ± 4 

Total A. alba 96 (100) 40.4 ± 10.6 58.6 ± 13.1 33.0 ± 5.0 4.49 ± 3.09 76 ± 28 

 L. decidua 130 (140) 40.3 ± 10.2 45.8 ± 9.6 32.4 ± 6.1 1.98 ± 1.43 61 ± 18 

 P. menziesii 159 (161) 45.5 ± 16.5 69.0 ± 22.1 39.9 ± 9.2 3.71 ± 2.27 72 ± 25 
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Figure 2. Moyenne du bilan hydrique climatique (Climatic Water Balance) par année sur la période de croissance des arbres 

(mai à août). Les lignes pointillées verticales brunes et bleues correspondent aux années sèches et humides, respectivement, et 

ont été sélectionnées pour l’analyse. Des valeurs négatives indiquent des déficits hydriques et des valeurs positives représentent 

des conditions humides. Pour les noms des sites, se référer au Tableau 1 et à la carte en Figure 1. 

2.3. Résultats 

La croissance radiale du sapin blanc était moins fortement corrélée avec la température moyenne, les 

précipitations et le bilan hydrique climatique que celle du mélèze et du sapin de Douglas (Figure 3). La 

croissance radiale était aussi corrélée positivement avec le bilan hydrique climatique en juin et juillet 

mais aussi, bien que plus faiblement, en mai et août (Figure 3c). Les plus fortes corrélations ont été 

observées avec le bilan hydrique climatique pour le sapin de Douglas en juin, aux sites Scaréuro (Sca) 

et Sommerwies (Som). 



Rapport final   Mars 2023 

9 

Figure 3. Coefficients de corrélation (Pearson) entre les chronologies de cernes de croissance (une chronologie par site – 13 à 

21 arbres par chronologie) et les variables climatiques mensuelles : (a) température mensuelle moyenne, (b) précipitations 

mensuelles moyennes et (c) bilan hydrique climatique. Les corrélations ont été calculées sur la période 1970–2020, correspon-

dant à la plus longue série temporelle recouvrant l’ensemble des chronologies de cernes de croissance. Pour les noms des sites, 

se référer au Tableau 1 et à la carte en  Figure 1. 



Rapport final   Mars 2023 

10 

Les modèles mixtes dont les coefficients sont présentés en Figure 4 montrent que la diversité et le pour-

centage de compétition intraspécifique ont très peu influencé la croissance interannuelle et la sensibilité 

climatique des trois espèces de conifères à l’échelle des deux dernières décennies (2000–2020). La com-

pétition avait un effet négatif et significatif sur la croissance radiale pour le sapin blanc et le sapin de 

Douglas. Les conditions climatiques (Climatic Water Balance, CWB, coefficients significatifs ; Figure 

4 et Tableau supplémentaire 1) ont eu un effet sur la croissance, ce qui confirme les résultats observés 

en Figure 3. Nous pouvions observer seulement certaines interactions significatives entre la compétition, 

la diversité ou le pourcentage de compétition intraspécifique et le bilan hydrique climatique mais leurs 

effets étaient faibles (Figure 4 et Tableau supplémentaire 1).  

 

Figure 4. Coefficients (Estimates) des modèles linéaires mixtes expliquant les indices de cernes de croissance en fonction du 

bilan hydrique climatique (CWB), de la compétition, du pourcentage de compétition intraspécifique et de la diversité ainsi que 

leurs interactions (indiquées par le symbole :), pour la période 2000–2020. Un modèle linéaire mixte a été calculé par espèce 

et les coefficients des modèles sont détaillés dans le Tableau supplémentaire 1.  

Dans l’analyse se concentrant seulement sur les deux années extrêmement sèches (2003 et 2018) et les 

deux années humides (2007 et 2014), nous avons observé des effets variables du voisinage sur la rési-

lience des arbres. La compétition avait un effet négatif et significatif sur la résilience du sapin blanc 

(Figure 5a et Tableau supplémentaire 2). Pour le mélèze, l’interaction entre la compétition et le bilan 

hydrique climatique était significatif et négative (Figure 5b et Tableau supplémentaire 2). Le pourcen-

tage de compétition intraspécifique avait un effet négatif et significatif sur la résilience du sapin de 



Rapport final   Mars 2023 

11 

Douglas et cette relation était plus forte pendant les années sèches que pendant les années humides (Fi-

gure 5c et Tableau supplémentaire 2).  

Figure 5. Effets de la compétition, du pourcentage de compétition intraspécifique et de la diversité spécifique (Species diver-

sity) sur la résilience (a) du sapin blanc, (b) du mélèze et (c) du sapin de Douglas. Un modèle mixed a été calculé par espèce. 

Les coefficients des modèles sont détaillés dans le Tableau supplémentaire 2. Les deux années extrêmement sèches (2003 et 

2018) et les deux années humides (2007 et 2014) sont incluses dans l’analyse. Les lignes représentent les valeurs estimées par 

les modèles avec un intervalle de confiance à 95% (zones colorées) pour un bilan hydrique climatique (climatic water balance ; 

mai à août) sec (-45 mm), intermédiaire (15 mm) et humide (70 mm).  

2.4. Discussion 

La faible sensibilité climatique de la croissance du sapin blanc aux sites échantillonnés en Suisse semble 

en accord avec sa bonne capacité à résister à un climat plus chaud et plus sec (Vitasse et al., 2019b). 

Toutefois, un climat plus chaud risque d’augmenter les attaques de ravageurs secondaires tels les sco-

lytes du sapin et potentiellement de causer des dépérissements chez les individus de sapin blanc déjà 

stressés à la suite de déficits hydriques (Forster & Odermatt, 2019). Le mélèze semblait être plus sensible 

aux sécheresses que les deux autres espèces (résultats non détaillés ici) ce qui est en accord avec les 

études de Lévesque et al. (2014) ou Vitasse et al. (2019a).  
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La compétition avait un effet négatif ou non-significatif sur la croissance radiale et sur la résilience aux 

sécheresses. En général, il est fréquemment supposé que la compétition a un effet négatif sur la crois-

sance radiale des arbres, qui pourrait cependant être réduit par le mélange d’espèces, aussi appelé faci-

litation (Pretzsch, 2022). En accord avec l'effet variable de la compétition sur la réponse de la croissance 

des arbres à la sécheresse rapporté dans la littérature (Castagneri et al., 2022, les résultats de notre étude 

indiquent que la compétition a peu voir pas d’effet sur la sensibilité au climat et aux sécheresses des 

trois espèces. 

Dans notre étude, l’effet du mélange d’espèces sur la croissance radiale et la résilience aux sécheresses 

du sapin blanc, du mélèze et du sapin de Douglas était faible, voire nul. Nous avons seulement observé 

un effet positif d’une plus grande proportion de mélange sur la résilience du sapin de Douglas (le pour-

centage de compétition intraspécifique avait un effet négatif). Cet effet était aussi plus marqué pendant 

les années sèches que pendant les années humides. Cependant, pour les deux autres espèces, nous 

n’avons pas observé d’effet significatif. Les études sur les effets du mélange d’espèces sur la sensibilité 

aux sécheresses présentent des résultats variés. Certaines études ont observé des effets positifs (p. ex. 

de-Dios-García et al., 2015; Gazol & Camarero, 2016; Lebourgeois et al., 2013; Metz et al., 2016; 

Pretzsch et al., 2013) alors que d’autres études n’ont pas observé que le mélange d’espèces facilitait la 

réponse aux sécheresses (p. ex. Gillerot et al., 2020; Ovenden et al., 2022). Ces effets sont très variables 

et dépendent probablement de l’espèce étudiée, des conditions de site et des conditions climatiques 

(Forrester et al., 2013). 

Globalement, dans notre étude, le bilan hydrique climatique joue un rôle plus important pour la crois-

sance radiale et la résilience aux sécheresses des trois espèces que la compétition ou la diversité du 

voisinage. 

2.5. Activités en lien avec ce chapitre 

Les analyses de ce premier chapitre sont terminées. Les résultats ont été présentés en mai 2022 à une 

conférence internationale, TRACE (Tree-Rings in Archeology, Climatology and Ecology) à Erlangen 

(Allemagne). Les résultats finaux ont été inclus dans un premier article scientifique et soumis au journal 

Agricultural and Forest Meteorology en janvier 2023. L’article est en cours de révision. La version (en 

anglais) soumise au journal est communiquée parallèlement à ce rapport. 

 

3. Mesures isotopiques pour inférer les réponses physiologiques du sapin blanc 

et du sapin de Douglas au climat en fonction du mélange d’essences 

3.1. Introduction 

Dans la section 2. Effets mineurs de la diversité spécifique et de la compétition sur la croissance radiale 

du sapin blanc, du mélèze et du sapin de Douglas en réponse aux sécheresses, nous avons étudié les 

effets du mélange d’essences et de la compétition sur la réponse de la croissance radiale des arbres au 

climat, en s’appuyant sur des données de cernes de croissance. Dans ce chapitre, nous souhaitons main-

tenant nous concentrer sur la réponse physiologique des arbres au climat en fonction du mélange d’es-

pèces et de la compétition.  

La réponse physiologique peut être inférée sur de longues périodes temporelles par la mesure des ratios 

d’isotopes stables mesurés dans les cernes annuels des arbres (Siegwolf et al., 2022). Ici, nous avons 

mesuré les ratios d’isotopes stables du carbone (δ13C), de l’oxygène (δ18O) et de l’hydrogène (δ2H) dans 

les cernes de croissance pour la période 2000–2020.  
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Les effets de la compétition et de la diversité spécifique sur la croissance radiale des arbres et leur 

réponse aux sécheresses ne sont pas clairs selon les espèces et les études (cf. section 2 ; Castagneri et 

al., 2022; Grossiord, 2019). Les connaissances sur les effets de la compétition et de la diversité spéci-

fique sur la réponse physiologique des arbres sont encore moins connues et moins étudiées (mais voir 

par exemple Bonal et al., 2017; Vannoppen et al., 2020).  

Dans ce chapitre, nous souhaitons répondre aux questions suivantes : (i) que nous apportent les ratios 

d’isotopes du carbone, de l’oxygène et de l’hydrogène sur la réponse physiologique du sapin blanc et 

du sapin de Douglas au climat et aux sécheresses ? (ii) Observe-t-on des différences dans les ratios 

d’isotopes entre les arbres en condition pure et mélangée ? (iii) Est-ce que la compétition, la diversité 

d’espèces et le volume de la couronne des arbres influencent la réponse physiologique du sapin blanc et 

du sapin de Douglas au climat et aux sécheresses ? 

3.2. Matériel et méthodes 

La conception de cette étude repose sur le choix d’arbres avec des environnements individuels contrastés 

– c.-à-d. voisinage pur vs mélangé. Pour maximiser la répétition de mesures et dû à la limitation finan-

cière et de temps passé au laboratoire, il a été choisi de ne se concentrer que sur deux espèces d’arbre : 

le sapin blanc et le sapin de Douglas. Ce choix est justifié par le fait que ces deux espèces sont considé-

rées comme des essences de remplacement de l’épicéa, que leur réponse physiologique aux conditions 

climatiques extrêmes a été moins étudiée et que leur capacité à s’adapter au changement climatique est 

encore incertaine avec les connaissances actuelles. 

Trois sites ont été sélectionnés pour les analyses isotopiques parmi les huit sites échantillonnés précé-

demment. Il s’agit de Bois des Gésiaux, Küngoldingen et Sommerwies sur la carte en Figure 1. Ce choix 

repose sur (i) la présence des deux espèces sélectionnées sur des sites ayant des bilans hydriques diffé-

rents (Figure 2), (ii) des individus présentant un voisinage contrasté (pur vs mélangé) et (iii) des indivi-

dus d’âge comparable entre les groupes pur et mélangé au sein d’un site. Pour chaque site et chaque 

espèce, quatre arbres avec un voisinage pur et quatre arbres avec un voisinage mélangé ont été sélec-

tionnés. Enfin, la période temporelle sélectionnée de 2000 à 2020 offre une série temporelle continue et 

récente tout en incluant deux sécheresses extrêmes ; 2003 et 2018. Au total, 1008 cernes de croissance 

ont été séparés, traités (extraction de la cellulose) et analysés pour y mesurer les ratios d’isotopes stables 

du carbone (δ13C), de l’oxygène (δ18O) et de l’hydrogène (δ2H). 

Pour évaluer l’effet des déficits hydriques sur le sapin blanc et le sapin de Douglas, nous avons calculé 

le déficit de pression de vapeur (VPD – Vapor Pressure Deficit en anglais) (Allen et al., 1998), en se 

basant sur des données météorologiques de stations MétéoSuisse proches des sites échantillonnés. Le 

déficit de pression de vapeur reflète la capacité évaporative de l’atmosphère, un facteur limitant de plus 

en plus la croissance des arbres en Suisse à cause du réchauffement climatique (Trotsiuk et al., 2021). 

Les effets de la compétition et de la diversité ont été inclus en s’appuyant sur les indices de Hegyi et de 

Shannon, comme décrit en section 2.2. Matériel et méthodes.  

Le volume de la couronne des arbres carottés a été calculé en se basant sur huit rayons de la largeur de 

la couronne mesurés sur le terrain ainsi que la hauteur de la couronne (de sa base à la hauteur totale de 

l’arbre). La couronne a été assimilée à une pyramide octogonale à base irrégulière pour calculer son 

volume. 

Enfin, nous avons calculé des corrélations pour répondre à la question (i), des tests de Wilcoxon pour 

répondre à la question (ii) et des modèles linéaires mixtes pour répondre à la question (iii). 
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3.3. Résultats 

Nous observons des différences significatives entre les groupes pur et mixte pour les différents ratios 

d’isotopes et pour les largeurs de cernes de croissance mais les différences ne sont pas systématiques 

(Figure 6).  

 

Figure 6. Séries temporelles de l’isotope stable du carbone (δ13C), de l’oxygène (δ18O), de l’hydrogène (δ2H) et TRW (largeur 

des cernes) de 2000 à 2020 pour le sapin blanc gauche) et le sapin de Douglas (droite). Les valeurs-p (< 0.05) sont indiquées 

en bas à droite de chaque sous-figure et montrent les différences significatives entre les groupes purs et mélangés.  

Nous pouvons observer que le δ13C est corrélé positivement avec le déficit de pression de vapeur (va-

riable climatique) au printemps et en été (Figure 7a). Le δ18O est corrélé positivement au déficit de 

pression de vapeur au printemps alors que le δ2H est davantage corrélé en été, tout comme la largeur des 

cernes de croissance (Figure 7b-d). Il n’y a pas de différence marquante dans les réponses isotopiques 

au déficit de pression vapeur entre les groupes pur et mélangé. 

_Ref130828690
_Ref130828690
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Figure 7. Coefficients de corrélation (Pearson) calculés pour la période 2000–2020 entre (a) δ13C, (b) δ18O, (c) δ2H et (d) TRW 

(largeur des cernes) et le déficit de pression de vapeur (VPD) par espèce, degrés de mélange (pur, mélangé), site et saison. Les 

carrés de couleur indiquent des corrélations significatives (Valeur-p < 0.05). 

La compétition avait un effet négatif et significatif sur le δ13C pour la sapin blanc (Figure 8a, Tableau 

supplémentaire 3). Toutes les autres variables principales n’étaient pas significatives (Tableau supplé-

mentaire 3). Pour le sapin blanc, nous avons observé des interactions ayant un effet significatif entre le 

VPD et la compétition ou le pourcentage de compétition intraspécifique sur le δ13C, le δ18O et le δ2H 

(Figure 8a, b, e, f, j, Tableau supplémentaire 3). Pour le sapin de Douglas, aucune des variables princi-

pales ou des interactions (p. ex. compétition, diversité spécifique) n’était significative, hormis le défi-

cit de pression de vapeur (VPD), qui avait un effet positif et significatif pour le δ13C, le δ18O, le δ2H et 

négatif et significatif pour la largeur des cernes de croissance (Figure 9, Tableau supplémentaire 3).  

Le volume de la couronne des arbres n’avait pas d’effet significatif sur les ratios d’isotopes ou la lar-

geur des cernes de croissance pour les arbres étudiés. L’interaction entre le volume de la couronne et 

le déficit de pression de vapeur (VPD) n’avait pas non plus d’effet significatif sur les ratios isoto-

piques et la largeur des cernes annuels (Figure 8d, h, l, p Figure 9 d, h, l, p, Tableau supplémentaire 3).  
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Figure 8. Effets de la compétition, du pourcentage de compétition intraspécifique, de la diversité spécifique (Species diversity) 

et du volume de la couronne (Crown volume) sur les ratios d’isotopes et la largeur des cernes de croissance chez le sapin blanc. 

Les coefficients du modèle mixte calculés sont détaillés dans le Tableau supplémentaire 3. Les lignes représentent les valeurs 

estimées par le modèle avec un intervalle de confiance à 95% (zones colorées) pour un déficit de pression de vapeur (vapor 

pressure deficit) correspondant à des conditions climatiques humides (0.4 kPa), intermédiaires (0.5 kPa) et sèches (0.6 kPa).  
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Figure 9. Effets de la compétition, du pourcentage de compétition intraspécifique, de la diversité spécifique (Species diversity) 

et du volume de la couronne (Crown volume) sur les ratios d’isotopes et la largeur des cernes de croissance chez le sapin de 

Douglas. Les coefficients du modèle mixte calculés sont détaillés dans le Tableau supplémentaire 3. Les lignes représentent les 

valeurs estimées par le modèle avec un intervalle de confiance à 95% (zones colorées) pour un déficit de pression de vapeur 

(vapor pressure deficit) correspondant à des conditions climatiques humides (0.4 kPa), intermédiaires (0.5 kPa) et sèches (0.6 

kPa). 

3.4. Discussion préliminaire 

Les corrélations entre le δ13C, le δ18O, le δ2H et la largeur des cernes de croissance avec le déficit de 

pression de vapeur (VPD) n’étaient pas particulièrement différents entre les groupes pur et mélangé. En 

revanche, chaque isotope montrait des corrélations avec le VPD assez marquées. Le carbone était corrélé 

au printemps et en été, l’oxygène au printemps et l’hydrogène et la largeur des cernes de croissance en 

été. De fortes corrélations entre les variables isotopiques, la largeur des cernes et le VPD indiquent une 

réponse physiologique et de croissance fortement dépendante des conditions d'humidité atmosphérique. 

En d’autres termes, les résultats indiquent que plus l’air est chaud et sec, plus les arbres réduisent leur 

conductance stomatique et leur activité photosynthétique afin d’éviter ou de minimiser des stress hy-

driques important. Il est intéressant de noter que l’effet du mélange semble jouer un rôle mineur sur les 

réponses climatiques des deux essences aux trois sites échantillonnés. Des réponses similaires ont été 
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trouvées par l’étude de Forrester et al. (2016) qui s’est concentrée sur l'effet de la sécheresse et de la 

diversité sur différentes espèces d'arbres en Europe à l’aide de l’isotope stable du carbone. Ce travail a 

montré que les réactions à la sécheresse des différentes espèces d'arbres ne sont pas souvent corrélées à 

la diversité des espèces d'arbres. 

Nous avons observé un effet négatif de la compétition sur le δ13C chez le sapin blanc. Or, un stress causé 

à l’arbre conduit généralement à une augmentation (enrichissement) du ratio de δ13C donc nous aurions 

pensé trouver le résultat contraire, si les arbres sont en compétition pour l’eau. En effet, nous savons que 

le stress hydrique provoque généralement une augmentation du δ13C (McCarroll & Loader, 2004). 

Mölder et al. (2011) ont aussi observé une réduction du δ13C chez le hêtre lorsque la compétition aug-

mentait, qui pourrait cependant être dû à une différence d’âge entre les arbres. Il a été observé que le 

Δ13C (qui réagit à l’opposé du δ13C) augmentait après une éclaircie pour des sites avec des précipitations 

faibles mais il diminuait aux sites avec des précipitations élevées (Marshall et al., 2022). Cette méta-

analyse est basée sur des études incluant différentes espèces de conifères. Dans notre étude et en com-

paraison aux résultats décrits dans Marshall et al. (2022), nous observons une diminution du δ13C lorsque 

la compétition augmente, ce qui correspondrait au cas avec des précipitations élevées dans l’étude de 

Marshall et al. (2022). Il est possible que les arbres avec plus de compétition diminue leur photosynthèse 

à cause d’un manque de lumière ou de nutriment ce qui diminuerait le δ13C.  

Les résultats d’analyses des isotopes stables du carbone, de l’oxygène et de l’hydrogène en réponse à la 

compétition et au mélange d’espèces montrent des effets faibles et non systématiques du mélange d’es-

sences sur la réponse physiologique des arbres. Nous pouvions cependant observer d’avantage d’effets 

chez le sapin blanc que chez le sapin de Douglas. En particulier, nous avons observé des interactions 

significatives entre le pourcentage de compétition intraspécifique et le déficit de pression de vapeur pour 

les trois ratios d’isotopes chez le sapin blanc. Cela signifierait que les arbres n’ont pas la même réponse 

au climat selon leurs conditions de mélange. Schwarz & Bauhus (2019) ont observé des effets positifs 

ou pas d’effets du mélange d’espèces sur la croissance et le δ13C du sapin blanc et du hêtre. Vannoppen 

et al. (2020) ont observé chez le hêtre (Fagus sylvatica L.) que les arbres en conditions mélangées étaient 

physiologiquement moins sensibles aux sécheresses que les hêtres en monocultures.   

Nous n’avons observé d’effet significatif du volume de la couronne sur aucun des ratios d’isotopes ni 

sur la largeur des cernes de croissance pour le sapin blanc et le sapin de Douglas. Peu d’étude se sont 

intéressées à l’effet du volume de la couronne sur les ratios d’isotope, mais l’on s’attendrait à ce que des 

arbres avec une plus grosse couronne transpirent davantage et ceci se reflèterait dans les ratios d’iso-

topes. Skomarkova et al. (2006) ont analysé l’effet du ratio aire de la couronne – diamètre à hauteur de 

poitrine, sur le δ13C mesurés chez le hêtre. Ils n’ont observé une relation significative (positive) que pour 

un site sur les trois étudiés. Pretzsch et al. (2022) ont modélisé et testé empiriquement les relations entre 

la structure de la couronne et la croissance radiale chez l’épicéa (Picea abies (L.) H. Karst.). Ils ont 

observé que le rayon de la couronne augmentait avec le diamètre. Enfin, Rais et al. (2014), ont observé 

un effet positif de la largeur de la couronne sur la résilience aux sécheresses du sapin de Douglas en 

Allemagne du sud. Dans notre étude, il est possible que nous n’ayons pas eu assez de données (c.-à-d. 

pas assez d’arbres étudiés) pour détecter un lien entre le volume de la couronne et les ratios d’isotopes 

ou la largeur des cernes de croissance.  

3.5. État d’avancement des analyses 

Les données brutes après mesure au spectromètre de masse ont été reçues à la fin du mois de juin 2022. 

Les analyses statistiques sont presque terminées et l’interprétation des résultats ainsi que la rédaction du 

deuxième chapitre sont en cours. Les résultats seront prochainement soumis dans un journal scientifique 

(voir section 7. Échéances).  
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4. Informations climatologiques et physiologiques enregistrées par l’isotope 

stable de l'hydrogène dans les cernes de croissance du sapin blanc et du sapin 

de Douglas  

4.1. Introduction 

Ce chapitre cherche à comprendre plus en profondeur les liens entre les ratios d’isotope du carbone, de 

l’oxygène et de l’hydrogène ainsi qu’entre ces ratios d’isotopes et la largeur des cernes de croissance, 

chez le sapin blanc et le sapin de Douglas. L’isotope de l’hydrogène n’est mesuré dans les cernes de 

croissance et utilisé de façon précise que depuis récemment grâce au développement de nouvelles tech-

niques. L’état actuel des connaissances sur son interprétation est encore limité, et le signal physiologique 

et climatologique reflété par le δ2H est encore mal compris (Lehmann et al., 2022), par rapport aux 

isotopes stables plus fréquemment mesurés que sont le δ13C et le δ18O. 

C’est pourquoi nous avons choisi d’approfondir l’analyse du jeu de données décrit en section 3. Mesures 

isotopiques pour inférer les réponses physiologiques du sapin blanc et du sapin de Douglas au climat 

en fonction du mélange d’essences, en se concentrant dans ce chapitre sur l’interprétation du signal 

contenu dans le δ2H. Pour cela, nous voulions répondre aux questions suivantes : (i) quel est le lien entre 

le δ2H et la largeur des cernes de croissance ? (ii) Quel est le lien entre le δ2H et le δ18O, ces deux signaux 

provenant de la molécule d’eau ? (iii) Quelle est la sensibilité climatique et physiologique du δ2H ? (iv) 

Est-ce que le δ2H procure des informations physiologiques et climatologiques additionnelles sur la ré-

ponse des arbres au climat ? 

4.2. Matériel et méthodes 

Les analyses reposent sur les données d’isotopes décrites en section 3.2 Matériel et méthodes, mais les 

quatre arbres en condition pure et les quatre arbres en condition mélangée ont été analysés ensemble 

(huit arbres forment un groupe pour un site et une espèce).  

4.3. Résultats préliminaires 

Les séries temporelles du δ13C, du δ18O et du δ2H montrent un enrichissement des ratios d’isotopes lors 

des années sèches : les valeurs de ratios d’isotopes augmentent lorsque le VPD augmente (Figure 10). 

L’année 2011 n’est cependant pas très marquée en termes de sécheresse pour la plupart des sites (VPD ; 

Figure 10e) et les ratios d’isotopes ne montrent pas non plus un enrichissement très marqué en 2011.  
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Figure 10. Séries temporelles de l’isotope stable (a) du carbone (δ13C), (b) de l’oxygène (δ18O), (c) de l’hydrogène (δ2H), (d) 

de la largeur des cernes de croissance (TRW) et (e) du déficit de pression de vapeur (VPD) pour le sapin blanc (à gauche) et le 

sapin de Douglas (à droite) et pour chaque site. Se référer à la carte en Figure 1 pour la localisation des sites (dénotés par Ges, 

Kun et Som). Chaque site inclut huit arbres par espèce. Les lignes verticales grises en pointillées marquent les années de 

sécheresse : 2003, 2011, 2015 et 2018. 

Nous pouvons observer une relation négative et non linéaire entre le δ2H et la largeur des cernes de 

croissance au niveau des populations de sapin blanc et de sapin de Douglas (Figure 11a et Figure 12a) 

et dans la plupart des cas au niveau de l’arbre individuel (Figure 11b et Figure 12b). 

 

Figure 11. Données brutes montrant la relation entre le δ2H et la largeur des cernes de croissance (TRW – tree-ring width en 

anglais) chez le sapin blanc (a) avec tous les individus des trois sites regroupés et (b) au niveau de l’arbre individuel.  
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Figure 12. Données brutes montrant la relation entre le δ2H et la largeur des cernes de croissance (TRW – tree-ring width en 

anglais) chez le sapin de Douglas (a) avec tous les individus des trois sites regroupés et (b) au niveau de l’arbre individuel. 

 

La relation entre le δ2H et le δ18O n’est pas marquée, tant au niveau des populations (Figure 13a Figure 

14a) que de l’individu (Figure 13b Figure 14b). 

 

 

Figure 13. Données brutes montrant la relation entre le δ2H et le δ18O chez le sapin blanc (a) avec tous les individus des trois 

sites regroupés et (b) au niveau de l’arbre individuel. 
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Figure 14. Données brutes montrant la relation entre le δ2H et le δ18O chez le sapin de Douglas (a) avec tous les individus des 

trois sites regroupés et (b) au niveau de l’arbre individuel. 

 

4.4. Discussion préliminaire 

Ce chapitre est encore en cours de développement. Les questions de recherche sont globalement défi-

nies. Seulement les données brutes sont présentées ici car les analyses sont encore préliminaires. La 

suite des analyses et la rédaction du troisième chapitre qui sera également soumis à un journal scienti-

fique se dérouleront dans les mois à venir (voir section 7. Échéances). 

Les résultats de ce chapitre devraient apporter de nouvelles connaissances pour comprendre et interpré-

ter le signal isotopique de l’hydrogène, encore mal compris car sa mesure de façon fiable est relative-

ment récente (Lehmann et al., 2021, 2022; Vitali et al., 2022).  

 

5. Analyse génétique de la provenance des sapins de Douglas plantés en Suisse 

L’ensemble de ce projet de recherche vise également à étudier la croissance d’espèce native et non native 

en Suisse. Le sapin de Douglas (Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco), originaire de l’Ouest de l’Amé-

rique du Nord, a été introduit et planté en Suisse depuis la fin du 19ème siècle. Cependant, les provenances 

d’origine sont plutôt inconnues dans les populations plantées en Suisse et il est généralement présumé 

que les arbres proviennent majoritairement de la variété côtière – Pseudotsuga menziesii var. menziesii. 

Dans le cadre de cette étude, tous les sapins de Douglas échantillonnées pour les analyses dendrochro-

nologiques (huit sites, Figure 1 ; 161 sapins de Douglas au total) ont été rééchantillonnés à la fin de l’été 

2021 pour l’analyse génétique. Deux disques de cambium de 2 cm de diamètre ont été prélevés au pied 

de l’arbre proche des racines. Tous les échantillons ont ensuite été envoyés au laboratoire de l’institut 

de sylviculture du BOKU auprès de Dr. Charalambos Neophytou. Les résultats finaux ont été commu-

niqués au mois de mars 2022 et sont détaillés ci-après. Tous les résultats suivants sont tirés d’un rapport 

non publié rédigé par C. Neophytou.  

Les échantillons de cambium conservés déshydratés ont subi différentes étapes de traitement au labora-

toire. Tout d’abord, l’ADN (acide désoxyribonucléique) a été extrait puis 13 loci microsatellite (SSR – 

Simple Sequence Repeats) ont été amplifié par PCR (Polymerase Chain Reaction). Le choix de ces loci 
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provient de l’étude de (Slavov et al., 2004). Le résultat des PCR a finalement été séparé par électropho-

rèse capillaire. Par comparaison des 161 individus de sapins de Douglas échantillonnées en Suisse (20 

individus dans chacun des 8 sites), ce sont également 126 individus de l’aire géographique d’origine qui 

ont été inclus dans les analyses (voir Figure 15). Cela a permis de pouvoir attribuer aux populations 

suisses une population génétique d’origine.  

 

Figure 15. Carte de l’aire géographique d’origine du sapin de Douglas dans l’Ouest de l’Amérique du Nord incluant les 6 

populations natives de référence (R05, R12, R32, R33, R38 et R39) utilisées dans l’analyse. Ces populations apparaissent en 

bleu et vert pour les variétés intérieure et côtière, respectivement. 

 

Après plusieurs analyses non détaillées ici par mesure de simplicité (pour de plus amples détails, se 

référer au rapport de C. Neophytou, 2022), trois groupes génétiques ont pu être identifiés au sein des 

populations que nous avons échantillonnées en Suisse (Figures 16 et 17). Un premier groupe inclus les 

populations Cai, Ges, Kun, Rue, Som et Uet (voir la figure 1 pour une carte des sites), c.-à-d. les popu-

lations des sites situés sur le plateau et dans le Jura. Ce groupe provient de sapins de Douglas d’origine 

côtière (var. menziesii). Avec un peu moins de confidence, ces populations ont été attribuées à une ori-

gine centrale (État de Washington) au sein de la population côtière d’Amérique du Nord. Un deuxième 

groupe génétique inclus la population Grm, dans le Valais. Cette population, très différente génétique-

ment des populations du premier groupe, s’apparente à la variété intérieure de l’aire géographique d’ori-

gine (var. glauca) présente dans les Rocheuses. Enfin, un troisième groupe contient la population Sca, 
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du Sud des Alpes, dans le Tessin. Il semblerait que cette population provienne aussi de l’origine côtière 

(var. menziesii) mais cette population est assez distante génétiquement du premier groupe identifié, à 

savoir les populations du Plateau et du Jura.  

 

Figure 16. Résultats de l’analyse par le logiciel STRUCTURE des populations suisses échantillonnées (Cai, Ges, Grm, Kun, 

Rue, Sca, Som et Uet) et des populations d’origines (R05, R12, R32, R38, R39 et R33) de sapins de Douglas. Chaque groupe 

dérivé de l’analyse est montré par une couleur différente et chaque individu (161 pour les populations suisses et 126 pour les 

populations d’origine) est représenté par une barre verticale, montrant les proportions d’appartenance aux différents groupes 

génétiques. D’après le rapport de C. Neophytou, 2022. 

 

Les résultats génétiques des populations du plateau et du Jura et leurs populations d’origines (c.-à-d. 

centre de l’État de Washington) rapportés dans ce projet concordent avec les études de Berney (1972) 

et Stauffer & Adams (1993) qui ont portées sur l’identification de la provenance des peuplements de 

Douglas près de Bienne (Bözingenberg) et les travaux d’Hintsteiner et al. (2018) en Autriche et en Al-

lemagne. Des analyses supplémentaires incluant davantage de populations d’origine seraient nécessaires 

pour affiner la provenance des populations suisses, notamment pour les deuxième et troisième groupes 

(populations Grm et Sca). 
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Figure 17. Arbre de neighbour-joining basé sur les valeurs FST (indice de fixation) par paire au sein des populations incluses 

dans l’étude (suisses et d’origine). Cette figure permet une visualisation de la distance génétique entre les populations. Pour 

plus de détail sur la méthode, se référer au rapport de C. Neophytou en annexe.  

 

6. Implications des résultats 

Les résultats de cette étude montrent que, globalement, et contrairement à ce que l’on aurait pensé, le 

mélange d’espèces influencent peu la croissance interannuelle et la résilience aux sécheresses du sapin 

blanc, du mélèze et du sapin de Douglas dans différentes régions climatiques à travers la Suisse. Cepen-

dant, il est important de noter qu’en aucun cas, nous n’observons d’effets négatifs du mélange d’espèces 

sur la croissance et la réponse aux sécheresses, et dans certains cas, les effets sont positifs. Compte tenu 

des autres effets bénéfiques qu’un peuplement mélangé peut apporter à la forêt par rapport à un peuple-

ment pur (p. ex. conservation de la biodiversité, réduction du risque et augmentation de la résilience à 

certaines perturbations biotiques et abiotiques), il est toujours avantageux de favoriser le mélange d’es-

pèces pour garantir la provision simultanée et pérenne d’un grand nombre de prestations forestières 

telles que la production de bois, la protection vis-à-vis des dangers naturels, la purification de l’eau et 

de l’air ou la récréation (Pluess et al., 2016).  

D’autre part, les résultats incluant les ratios d’isotopes stables du carbone, de l’oxygène et de l’hydro-

gène permettent d’approfondir nos connaissances sur la réponse physiologique du sapin blanc et du 

sapin de Douglas au changement climatique. Notamment, les études incluant l’isotope de l’hydrogène 

sont encore rares et les mécanismes liés à la fixation de cet isotope dans les cernes de croissance ainsi 

que les informations physiologiques et climatiques de cet isotope sont encore peu connus. Dans le troi-

sième chapitre de ce projet de recherche (section 4), nous nous concentrons plus en détail sur l’isotope 

de l’hydrogène. Les résultats préliminaires montrent d’intéressants signaux contenus dans ces données 

isotopiques d’hydrogène, notamment en relation avec la largeur des cernes de croissance ou avec les 
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variables climatiques. Ces données devraient permettre de mieux comprendre la physiologie du sapin 

blanc et du sapin de Douglas en réponse aux aléas climatiques.  

7. Échéances 

Les évènements et les échéanciers du projet sont détaillés dans le tableau 3. Le projet de recherche a 

débuté en septembre 2019, soit trois mois après la date initialement prévue. Toutes les données ont été 

collectées et sont prêtes à être analysées depuis juin 2022. La dernière phase du projet est en cours et 

consiste en la rédaction des deuxième et troisième chapitres ainsi que la rédaction finale de la disserta-

tion, prévue pour la fin de l’année 2023 / début 2024. Le projet devrait se prolonger de quelques mois 

au-delà des quatre années initialement prévues, afin de permettre de finaliser la rédaction. Les trois 

chapitres publiés ainsi que la dissertation seront communiqués à l’OFEV une fois achevés. Il est égale-

ment prévu qu’un article résumant la dissertation soir soumis au Journal Forestier Suisse en 2024. 

Tableau 3. Calendrier détaillé du projet de recherche incluant les évènements et les échéanciers prévus. 

Evènement Date prévue Date réelle/réévaluée  

Début du projet 1er juin 2019 9 sept. 2019 

Fin du projet 31 mai 2023 Vers fin 2023 / début 2024 

Plan de recherche et sélection 

des sites 

Juin 2019 – sept. 2019 Oct. 2019 – juin 2020 

Travail de terrain Oct. 2019 – mai 2020 Juin 2020 – mai 2021 

Rapport annuel Juin 2020 - 

Travail de laboratoire cernes de 

croissance et isotopes 

Juin 2020 – mai 2021 Juil. 2020 – apr. 2022 

Rapport annuel Juin 2021 - 

Analyses, rédaction et soumis-

sion du premier chapitre 

Juin 2021 – jan. 2022 Oct. 2021 – jan. 2023 

Analyses, rédaction et soumis-

sion du deuxième chapitre 

Fév. 2022 – sept. 2022 Juil. 2022 – mai 2023 

Rapport annuel Juin 2022 - 

Analyses, rédaction et soumis-

sion du troisième chapitre 

Oct. 2022 – mai 2023 Jan. 2023 – sep. 2023 

Fin rédaction dissertation Oct. 2022 – mai 2023 Oct. 2023 – déc. 2023 

Rédaction et publication dans le 

journal forestier suisse 

Oct. 2022 – mai 2023 Courant 2024 

Rapport final Mars 2023 - 
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8. Budget 

Le tableau 4 montre les dépenses du projet pour toute sa durée et inclut les coûts de personnels, de 

matériels, logistiques et d’analyses génétiques et isotopiques. Les coûts totaux du projet sont de 256'685 

CHF. La contribution de l’OFEV était de 250'000 CHF et celle du WSL de 3’000 CHF. Les coûts res-

tants 3'685 CHF ont été à la charge de l’ETHZ. 
 
Tableau 4. Description des coûts du projet. 

Dépenses Coûts totaux 

(CHF) 

Coûts à la charge de 

Salaire étudiante de doctorat  

Année 1 

Année 2 

Année 3 

Année 4 

 

 

54’612 

56’324 

57’395 

58’704 

227’035 

 

 

 

 

 

OFEV 

 

Salaire assistante de recherche à temps partiel pour 2 mois  

 

3’685 

 

ETHZ 

 

Analyse génétique du Douglas 

 

Analyse isotopique 

 

 

 

Transport, hébergement, repas, matériels, conférences passées, 

autres 

 

 

7’726 

 

8’100 

3’000 

11’100 

 

7’139 

 

 

 

OFEV 

 

OFEV 

WSL 

 

 

OFEV 

 

 

Total 256’685 250'000 (OFEV) 

3’000 (WSL) 

3'685 (ETHZ) 
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Annexes 

Tableau supplémentaire 1. Résumé des modèles mixtes décrivant la variabilité interannuelle de la largeur des cernes de 

croissance du sapin blanc (silver fir), du mélèze (larch) et du sapin de Douglas (Douglas fir). Un modèle mixte a été calculé 

par espèce. Les noms des variables en anglais correspondent à la Figure 4. VIF correspond au facteur d’inflation de la va-
riance (variance inflation factor en anglais) et quantifie la multicolinéarité entre les variables. Les valeurs-p significatives (≤ 

0.05) sont marquées en gras. 

Species Predictor variable Estimate Standard error P-value VIF 

Silver fir Intercept 1.137 0.198 <0.001 NA 

 Diameter -0.122 0.060 0.044 1.308 

 CWB 0.091 0.008 <0.001 1.007 

 Species diversity -0.012 0.059 0.843 1.226 

 Competition -0.126 0.063 0.047 1.309 

 % Competition intrasp. -0.052 0.057 0.360 1.242 

 CWB: Species diversity 0.021 0.009 0.021 1.354 

 CWB: Competition -0.022 0.008 0.005 1.039 

 CWB: % Competition intrasp. 0.012 0.009 0.189 1.322 

Larch Intercept 0.400 0.144 0.006 NA 

 Diameter -0.178 0.045 <0.001 1.212 

 CWB 0.110 0.012 <0.001 1.045 

 Species diversity 0.070 0.047 0.141 1.096 

 Competition -0.108 0.060 0.075 1.257 

 % Competition intrasp. 0.034 0.047 0.471 1.155 

 CWB: Species diversity 0.000 0.012 0.991 1.127 

 CWB: Competition -0.011 0.011 0.293 1.131 

 CWB: % Competition intrasp. -0.008 0.012 0.505 1.212 

Douglas fir Intercept 1.106 0.134 <0.001 NA 

 Diameter 0.035 0.044 0.421 1.273 

 CWB 0.098 0.006 <0.001 1.027 

 Species diversity -0.007 0.036 0.851 1.298 

 Competition -0.205 0.047 <0.001 1.317 

 % Competition intrasp. -0.072 0.040 0.073 1.432 

 CWB: Species diversity -0.004 0.007 0.557 1.589 

 CWB: Competition -0.017 0.007 0.024 1.274 

 CWB: % Competition intrasp. -0.017 0.008 0.034 1.789 
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Tableau supplémentaire 2. Résumé des modèles mixtes décrivant la résilience du sapin blanc (silver fir), du mélèze (larch) 

et du sapin de Douglas (Douglas fir). Un modèle mixte a été calculé par espèce et inclus les années sèches 2003 et 2018 et les 

années humides 2007 et 2014. Les noms des variables en anglais correspondent à la Figure 5. VIF correspond au facteur d’in-
flation de la variance (variance inflation factor en anglais) et quantifie la multicolinéarité entre les variables. Les valeurs-p 

significatives (≤ 0.05) sont marquées en gras. 

  

Species Predictor variable Estimate Standard error P-value VIF 

Silver fir Intercept -0.009 0.060 0.878 NA 

 Diameter -0.102 0.030 <0.001 1.454 

 CWB 0.179 0.028 <0.001 1.005 

 Species diversity 0.030 0.025 0.227 1.259 

 Competition -0.073 0.028 0.010 1.526 

 % Competition intrasp. 0.004 0.024 0.865 1.308 

 CWB: Species diversity -0.012 0.028 0.673 1.333 

 CWB: Competition -0.038 0.024 0.122 1.084 

 CWB: % Competition intrasp. -0.007 0.028 0.800 1.357 

Larch Intercept -0.064 0.047 0.170 NA 

 Diameter -0.041 0.020 0.040 1.367 

 CWB 0.218 0.021 <0.001 1.006 

 Species diversity 0.016 0.016 0.321 1.113 

 Competition -0.019 0.022 0.377 1.419 

 % Competition intrasp. 0.023 0.016 0.149 1.159 

 CWB: Species diversity -0.033 0.019 0.080 1.136 

 CWB: Competition -0.036 0.018 0.047 1.098 

 CWB: % Competition intrasp. 0.014 0.019 0.450 1.183 

Douglas fir Intercept -0.018 0.057 0.755 NA 

 Diameter -0.042 0.022 0.058 1.476 

 CWB 0.204 0.015 <0.001 1.007 

 Species diversity 0.005 0.014 0.700 1.338 

 Competition -0.025 0.019 0.189 1.473 

 % Competition intrasp. -0.036 0.016 0.024 1.477 

 CWB: Species diversity 0.029 0.015 0.054 1.575 

 CWB: Competition 0.001 0.015 0.940 1.213 

 CWB: % Competition intrasp. 0.041 0.016 0.013 1.741 
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Tableau supplémentaire 3. Résumé des modèles mixtes décrivant δ13C, δ18O, δ2H et la largeur des cernes de croissance 

(TRW) du sapin blanc (silver fir) et du sapin de Douglas (Douglas fir). Un modèle mixte a été calculé par espèce et par va-

riable de cerne (δ13C, δ18O, δ2H ou TRW). Les noms des variables en anglais correspondent aux Figures 8 et 9. VIF corres-

pond au facteur d’inflation de la variance (variance inflation factor en anglais) et quantifie la multicolinéarité entre les va-

riables. Les valeurs-p significatives (≤ 0.05) sont marquées en gras.   

Silver fir 

Isotope Predictor variable Estimate Standard error P-value 

δ13C Intercept -23.157 0.227 <0.001 

 Diameter -0.012 0.107 0.913 

 VPD 0.254 0.028 <0.001 

 % Competition intrasp. -0.004 0.005 0.431 

 Competition -0.636 0.205 0.006 

 Species diversity -0.189 0.157 0.246 

 Crown volume -0.343 0.184 0.080 

 VPD:% Competition intrasp. -0.001 0.001 0.029 

 VPD:Competition 0.049 0.023 0.036 

 VPD:Species diversity -0.002 0.019 0.900 

 VPD:Crown volume -0.003 0.022 0.895 

δ18O Intercept 28.476 0.330 <0.001 

 Diameter -0.173 0.187 0.355 

 VPD 0.494 0.084 <0.001 

 % Competition intrasp. 0.001 0.006 0.890 

 Competition 0.311 0.276 0.275 

 Species diversity -0.107 0.192 0.584 

 Crown volume -0.153 0.234 0.523 

 VPD:% Competition intrasp. -0.004 0.002 0.010 

 VPD:Competition 0.173 0.070 0.014 

 VPD:Species diversity -0.104 0.057 0.070 

 VPD:Crown volume 0.047 0.068 0.484 

δ2H Intercept -35.504 4.041 <0.001 

 Diameter 8.305 2.752 0.003 

 VPD 0.604 0.718 0.401 

 % Competition intrasp. 0.034 0.080 0.675 

 Competition -3.379 3.881 0.396 

 Species diversity 1.768 2.773 0.532 

 Crown volume -5.346 3.266 0.120 

 VPD:% Competition intrasp. 0.045 0.014 0.002 

 VPD:Competition -0.023 0.601 0.969 

 VPD:Species diversity 0.670 0.492 0.174 

 VPD:Crown volume 0.453 0.581 0.436 

TRW Intercept 4.639 1.218 <0.001 

 Diameter 0.077 0.590 0.896 

 VPD -0.271 0.099 0.007 

 % Competition intrasp. 0.000 0.013 0.992 



Rapport final   Mars 2023 

35 

 Competition -0.115 0.639 0.859 

 Species diversity 0.079 0.412 0.851 

 Crown volume 0.222 0.538 0.685 

 VPD:% Competition intrasp. -0.002 0.002 0.416 

 VPD:Competition 0.019 0.083 0.819 

 VPD:Species diversity -0.106 0.068 0.118 

 VPD:Crown volume -0.045 0.08 0.578 

     

Suite tableau supplémentaire 3. 

Douglas fir 

Isotope Predictor variable Estimate Standard error P-value 

δ13C Intercept -21.903 0.301 <0.001 

 Diameter -0.102 0.131 0.435 

 VPD 0.232 0.028 <0.001 

 % Competition intrasp. -0.001 0.004 0.890 

 Competition -0.154 0.142 0.295 

 Species diversity -0.020 0.122 0.870 

 Crown volume 0.157 0.156 0.329 

 VPD:% Competition intrasp. 0.000 0.001 0.849 

 VPD:Competition 0.012 0.019 0.535 

 VPD:Species diversity -0.002 0.017 0.892 

 VPD:Crown volume -0.005 0.019 0.800 

δ18O Intercept 29.113 0.159 <0.001 

 Diameter -0.054 0.139 0.701 

 VPD 0.337 0.065 <0.001 

 % Competition intrasp. -0.005 0.003 0.149 

 Competition 0.033 0.107 0.759 

 Species diversity -0.188 0.108 0.098 

 Crown volume 0.023 0.145 0.876 

 VPD:% Competition intrasp. -0.001 0.001 0.360 

 VPD:Competition 0.028 0.043 0.509 

 VPD:Species diversity -0.050 0.039 0.202 

 VPD:Crown volume -0.075 0.043 0.081 

δ2H Intercept -40.985 4.287 <0.001 

 Diameter 1.899 2.478 0.444 

 VPD 3.028 0.605 <0.001 

 % Competition intrasp. -0.080 0.092 0.395 

 Competition 3.713 2.860 0.211 

 Species diversity 1.984 2.741 0.479 

 Crown volume 2.356 3.391 0.496 

 VPD:% Competition intrasp. 0.002 0.013 0.866 

 VPD:Competition 0.252 0.400 0.528 

 VPD:Species diversity -0.235 0.363 0.517 
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 VPD:Crown volume 0.378 0.401 0.346 

TRW Intercept 3.924 0.420 <0.001 

 Diameter -0.248 0.330 0.453 

 VPD -0.270 0.072 <0.001 

 % Competition intrasp. -0.007 0.009 0.460 

 Competition -0.005 0.281 0.987 

 Species diversity -0.402 0.278 0.167 

 Crown volume 0.594 0.368 0.124 

 VPD:% Competition intrasp. 0.000 0.002 0.860 

 VPD:Competition 0.052 0.048 0.277 

 VPD:Species diversity 0.037 0.043 0.397 

 VPD:Crown volume -0.038 0.048 0.428 
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