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Résumé

L'étude de la phénologie du couvert arborescent d'une chénaie-hétraie d’Aquitaine a permis
de décrire le comportement saisonnier du Hétre au point de vue débourrement, défoliation et
durée de la période végétative, prés de la limite climatique méridionale de son aire. Des
observations analogues sur le Chéne pédonculé ont permis de comparer la phénologie des deux
espeéces, d’une part entre elles en région Aquitaine, d’autre part avec celle des peuplements
localisés plus au nord dans I"aire optimale du Hétre.

En Agquitaine, l'estimation de la date de débourrement par les méthodes de somme de
températures peut s'effectuer en choisissant le début avril comme date d’initialisation ; les tempé-
ratures plus élevées du printemps a cette latitude favorisent la précocité et la vitesse de foliation.
Une discussion est amorcée pour tenter d'évaluer le poids relatif de la photopériode et de la
température sur le déterminisme de la date de foliation.

La précocité du débourrement et celle de la défoliation chez le Hétre sont des caractéres liés
a l'individu donc dépendant fortement a priori de son génotype.

La foliation du Chéne pédonculé parait plus sensible aux actions de la température qu'a la
photopériode ; il est possible d’estimer la date de débourrement de cette espéce en cumulant des
actions thermiques journaliéres 4 partir du 1% janvier.

Contrairement a ce qui est couramment observé dans les régions plus septentrionales, le Hétre
entre en végétation plus tard que le Chéne en Aquitaine.

Mots clés : Débourrement, période végétative, somme de températures, Hétre, Chéne pédonculé,
Agquitaine

1. Introduction

Dans la partie la plus méridionale du domaine atlantique, la hétraie climacique
caractérise essentiellement I’étage montagnard humide du Massif Central, des Pyrénées
et de la Cordillere cantabrique. Le secteur aquitanien, d’altitude moyenne peu élevée
représente, dans I'aire du Hétre, une limite climatique concrétisée par la dispersion et
la faible superficie des peuplements de l'espéce au sein des chénaies atlantiques et
subméditerranéennes.

Les observations phénologiques réalisées dans une chénaie-hétraic d’Aquitaine
(forét de Laveyron, Landes) ont pour but principal de connaitre le comportement
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saisonnier du Hétre sur cette limite. Elles permettent également de comparer ce
comportement a celui du Chéne pédonculé auquel le Hétre est le plus souvent
subordonné sur sols acides. Enfin, elles viennent compléter celles de divers auteurs

dont les travaux se rapportent, pour la plupart, i Iaire optimale des hétraies.

Le débourrement du Hétre, en particulier, a fait I'objet depuis longtemps de
nombreuses observations : influence de la latitude, de I'altitude, du type phyto-écologi-
que de hétraie sur la précocité du phénomeéne (ENGLER, 1911 ; BAUMGARTNER, KLEIN-
LEIN & WALDMANN, 1956 ; Laust & Pionatt, 1973..)) ; influence de la température et
de la photopériode (HeLms, 1918 ; WAREING, 1953 ; SCHAFFALITSKY DE MUCKADELL,
1959 ; LAVARENNE-ALLARY, 1965 ; GarLoux, 1966) ; mise en évidence de la stabilité
relative de l'ordre d’entrée en végétation des individus composant un peuplement
(LEBUNDGUT & KuNz, 1952 ; SCHAFFALITZKY DE MUCKADELL, 1959 ; GaLoux, 1966...).
Une synthese des principaux résultats concernant ce secteur de la biologie du Hétre a
récemment été réalisée par BECKER (1981) et RIEDACKER (1981). Les recherches sur la
coloration automnale des feuilles et la défoliation sont peu nombreuses car 1’évaluation
quantitative de ces phénomenes s'avére difficile (KrRAHL-UrBAN, 1958 ; LAVARENNE-
ALLARY, 1965 ; GaLoux et al., 1967...).

La présente étude rapporte et commente les principaux résultats obtenus de 1973 a
1980 sur la foliation du Hétre (comparée a celle du Chéne pédonculé), sur sa
défoliation et la durée de sa période végétative en forét de Laveyron.

2. Méthodologie

2.1. Cadre d’étude

La forét de Laveyron ¢’ est située sur la comrmune de Lussagnet, a 26 km au sud-
est de Mont-de-Marsan (Landes, 44°N) Elle recouvre le rebord et le versant a
I’exposition nord d’'un plateau entre 140 et 97 m d’altitude.

Le climat local est de type atlantique méridional, a étés relativement chauds (fm
juillet = 20°) mais sans période séche, a hivers doux (tm janvier = 6°3). La température
annuelle moyenne est de 12°6 et les précipitations annuelles atteignent 934 mm 7.

Les peuplements de Hétre (rebord du plateau et versant nord) appartiennent a
I’ Androsaemo-Fagetum aquitain des sols acides décrit en 1980 par B. CoMps et al. Selon
la topographie, trois types de futaies peuvent &tre distingués :

— la chénaie & Chéne pédonculé (Quercus pedunculata) avec en mélange le Hétre
(Fagus silvatica), le Chéne sessile (Q. sessiliflora) et le Chéne pubescent (Q. pubescens
avec localement Q. foza). Elle occupe la partie supérieure du plateau. Les arbres y
sont de mauvaise venue, branchus et de faible hauteur ;

— la chénaie-hétraic 2 Chéne sessile et Chéne pédonculé ou le Hétre devient
parfois dominant (Androsaemo-Fagetum) ; elle se développe sur la plus grande partie
des versants ;

(*) Forét domaniale gérée par 'O.N.F. de Mont-de-Marsan.

(**) Données météorologiques de la station de la Météorologie nationale de Lussagnet distante de 1,5 km
de la forét de Laveyron.
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— la chénaie pédoncuiée a Charme (Carpinus betulus) et a Aulne (Alnus gluti-
nosa) ; elle apparait en bas de pente, en bordure du ruisseau. Le Hétre, le plus
souvent absent, n’apparait que comme essence secondaire.

Trois peuplements ont été choisis, localisés dans deux situations écologiques diffé-
rentes :

— 2 peuplements mixtes : peuplements fermés de versant, 'un exposé au nord-est
(parcelle 9), l'autre a I'est (parcelle 25), sur pente moyenne de 7 %, avec 60 % de
hétres et 40 % de chénes (Q. pedunculata et Q. sessiliflora). 1l s’agit de futaies
d’environ 100 ans, a sous-étage assez bien développé, sur sols lessivés acides, limoneux,
a nappe perchée temporaire (pseudogley plus ou moins profond) ;

— peuplement de Chéne pédonculé : peuplement fermé de fond de vallée a pente
nulle, sur sol alluvial hydromorphe a gley, limoneux, & mull eutrophe. La futaie de 150
ans environ domine un taillis d’Aulne et une strate arbustive a fort recouvrement
(parcelle 20).

Les températures moyennes mensuelles (1,50 m sous abri) calculées pour la
parcelle 9 de versant et la parcelle 20 de fond de vallée (seules parcelles pour lesquelles
nous disposons de données complétes pour la période 1973-1978) sont reportées sur le
tableau 1. Le fond de vallée reste constamment plus froid que le versant nord, aussi
bien en phase feuillée que défeuillée, surtout en raison de températures maximales plus
basses, les valeurs des minimales étant assez comparables pour les deux situations
topographiques.

TaBLEAU 1

Températures moyennes annuelles (parcelles 9 versant et 20) pour la période 1973-1978.

Parcelles J F M A M J Jt A S O N D

9 5,6 7.2 88 [ 10,0 [ 13,7 [ 169 | 18,7 | 189 | 16,0 | 11,3 | 7,4 5.8
20 4.8 6,2 8,1 96 | 13,4 ]| 16,4 | 182 | 182 | 154 | 10,8 | 6,8 5.1

2.2. La foliation

2.21. Méthodes d’observation

L’apparition et le développement du feuillage, depuis le bourgeon dormant jusqu’a
la feuille adulte, s’effectuent selon un processus caractéristique de ’espéce végétale. Le
débourrement correspond au stade ou les bourgeons, éclatés, laissent entrevoir a leur
sommet les jeunes feuilles encore plissées (stade 4 de Maraisse, 1964). Les observa-
tions hebdomadaires effectuées de 1973 a 1980 consistent a apprécier globalement, sur
500 m® environ, le pourcentage d’arbres ayant atteint le stade 4 de foliation. Une
échelle analogue a été utilisée pour I'étude de la foliation du Chéne.

Des observations plus rigoureuses faisant référence aux travaux de Mataisse (1964)
viennent compléter pour le Hétre, en 1979 et 1980, les résultats obtenus auparavant. La
méthode consiste a étudier le déroulement complet du phénoméne (7 stades caractéristi-
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ques successifs) et tient compte de la variabilit¢ entre les individus d'un méme
peuplement.

L’appréciation de chaque stade s'effectue arbre par arbre pour I'ensemble de la
couronne. La moyenne des observations individuelles permet ensuite d’attribuer au
peuplement étudié un stade moyen de foliation.

On définit la date de débourrement comme étant celle a laquelle 50 % des arbres
ont atteint le stade 4 de foliation.

2.22. Méthodes destimation de la date de débourrement

L'analyse des données est basée principalement sur les méthodes de somme de
températures et de somme de coefficients de température (Q,). Elle a pour but
d’expliquer, au moins partiellement, la diversité des comportements observés en fonc-
tion des conditions thermiques, la variabilité génétique pouvant jouer sur la précision
du modele en se répercutant sur la confiance (u'on peut accorder aux parametres
estimés (seuil S ou Q).

Drapres les divers travaux relatifs a ce sujet, la courbe représentative de la vitesse
de développement d’une plante ou d'un organe viégétal en fonction de la température
est de forme sigmoide. Les ajustements proposés pour traduire de fagon mathématique
I’équation de la courbe sont soit linéaires (méthode de somme des températures), soit
exponentiels (somme des coefficients Q). Ces mé-hodes utilisées par de trées nombreux
auteurs ont été analysées en détail par DURAND (1967) et appliquées au débourrement
du Pommier par BIDABE (1967).

Si 'on désigne par :
M la température maximale journalicre,

m la température minimale journaliére,
S le seuil thermique apparent de végétation,

les actions thermiques journaliéres peuvent se formaliser de la facon suivante :

— action linéatre : a = (M —S) + (m — S)avecM — Soum — S =0s Mou
m < S (méthode des sommes de températures) ;
M m

— action exponentielle : a = O“,r” + Qmm(mélhodes des sommes de Q).

M et m sont relevées quotidiennement par la Station météorologique de Lussagnet.

Quelle que soit la méthode choisie, les actions journaliéres sont cumulées entre
une date origine et la date d’apparition du stade phénologique étudié. Il s’avére
également nécessaire de déterminer la « durée du débourrement J », c’est-a-dire le
nombre de jours compris entre la date d’initialisation et le stade 4 moyen de foliation.
Pour un génotype donné, cette somme d’actions élémentaires doit étre constante d’une
année sur lautre. Il en découle que pour optimiser les valeurs du seuil S ou du Q,, et
la date origine, on fait appel & 'analyse statistique de la variabilité interannuelle des
sommes d’actions journalieres calculées a partir de combinaisons de différentes valeurs
de ces parametres : la meilleure combinaison est celle qui conduit a la variabilité la plus
faible, c’est-a-dire au plus petit écart-type (om) exprimé en unité du systeme considéré.
Un calcul simple permet d’exprimer om en jours moyens de débourrement (valeur
unitaire au sens de BIpABE (1967) : il devient alors possible par comparaison des écarts
2 om de dire quelle méthode est la meilleure (mise en ceuvre d’un test F).
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En ce qui concerne les deux espéces étudies, les dates d’initialisation retenues
s’échelonnent entre le 10/12 et le 10/04 pour le Hétre, entre le 10/12 et le 20/02 pour
le Chéne pédonculé. La premiére (10/12), choisie arbitrairement, doit étre antérieure a
la date de levée de dormance présumée (GALoUX, 1966 ; LAVARENNE-ALLARY, 1965 ;
WAREING, 1953). Les secondes (20/02 et 10/04) dépendent de la précocité du débourre-
ment observée. Les valeurs du seuil S varient de 2° & 7 °C pour ie Chéne et de — 37 &
7 *C pour le Hétre ; celles du Q,, sont comprises entre 2 et 4 pour le Chéne, entre 1,5
et 4 pour le Hétre. Ce choix s’est effectué en fonction des valeurs trouvées pour
d’autres espéces (BipaBE, 1967 ; DuranD, 1967) pour encadrer les valeurs optimales de

S et de Q,,.

A chaque combinaison de la date d’initialisation et de la valeur du seuil ou du Q,,
correspond une somme d'actions thermiques, I'ensemble constituant un systéme. La
valeur unitaire de chacun de ces systémes, exprimée en jours moyens de débourrement,
correspond au quotient de la moyenne des sommes d’actions thermiques par la durée

moyenne du débourrement J.

L'écart 20 (2 écarts-types) des sommes annuelles permet d’apprécier la variation
d’un systéme par rapport 2 la moyenne générale. Calculé en jours moyens de débourre-
ment, il fournit le moyen de comparer les systémes entre eux (BIpABE, 1967). La
meilleure méthode pour estimer la date de débourrement correspond alors a celle qui
présente le plus faible écart 20 (20,,). La comparaison des écarts 20 a I'aide d’un test F
permet ensuite de tester la signification statistique des différences de précision entre les
systemes étudiés.

2.3. La défoliation

La défoliation, chez les feuillus étudiés, est précédée de I'apparition progressive des
teintes jaune, puis brun-roux sur le feuillage. La chute des feuilles s’effectue en général
a partir de la teinte jaune, mais peut aussi n’affecter que des feuilles brunes ou rousses.
La marcescence concerne généralement quelques individus dans un peuplement ou
seulement quelques rameaux d’un ou plusieurs arbres.

Les observations hebdomadaires effectuées en 1974-1976 consistent a apprécier
globalement dans un peuplement, sur 500 m® environ, la teinte du feuillage et le taux
de chute des feuilles. Une autre méthode, dérivée des travaux de MALAISSE (1963) et
employée en 1979 et 1980, permet d’appréhender pour le Hétre I'ensemble du proces-
sus de défoliation. Elle consiste & distinguer dans le phénomeéne 5 stades caractéristi-
ques successifs qui correspondent a 5 teintes que le feuillage prend progressivement. En
ajoutant les teintes intermédiaires et le stade « 100 p. 100 de feuilles tombées », cela
porte & 10 le nombre de classes (notées 1 a 10). La chute des feuilles pouvant
intervenir dés la teinte jaune, l'estimation de la fraction de feuillage tombée vient alors
compléter les observations sur la défoliation. Les taux de chute se répartissent selon 7
classes.

L’appréciation de la teinte et du taux de chute s’effectue pour I'ensemble de la
couronne et arbre par arbre. La moyenne des observations individuelles permet ensuite
d’attribuer au peuplement étudié une « teinte moyenne » et un pourcentage moyen de
feuilles tombées.
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TABLEAU 2

Dates de débourrement (seuil 50 % d’arbres ayant ateint le stade 4 de foliation) du Hétre
dans la chénaie-hétraie de versant (9) et du Chéne pédonculé dans la chénaie du fond de vallée (20).

Hétre Chéne
P9 versant P20, fond de vallée
1973 . ... 23/4 20/4
I 19/4 2/4
1975 ... . 20/4 7/4
1976 ... ... L. 16/4 8/4
1977 .. . 13/4 22/3
1978 . ... 20/4 S5/4
1979 ... ... L 20/4 12/4
1980 ... ... ... .. ... ... 15/4 —
%
100 .
50 1
0 l l 1 1 i 1 L
i 2 3 4 5 6 1 12 3 4 5 6 7
14 avril 23 avril
%
100T j
50| =
. L
i 2 3 4 5 6 7 1 2 3 4 s 6 7
30 avril 9 mai
Fig. 1

Evolution de la foliation du Hétre dans un peuplement fermé de versant (parcelle 25) en 1980
(pourcentage d’individus a chacun des 7 stades de foliation).
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3. Résultats

3.1. La foliation

3.11. Le comportement du Hétre

Résultat des observations

Le tableau 2 fournit les dates de débourrement au cours de la période 1973-1980
sur la parcelle 9 ou le Hétre feuille relativement t6t. Depuis I'apparition du feuillage
sur les arbres les plus précoces (seuil de 5 % de débourrement moyen) jusqu’a la fin du
débourrement, il s’écoule en moyenne 21 jours {de 15 a 26 jours).

A Tintérieur d’un peuplement, ce sont toujours les mémes arbres qui manifestent
le débourrement le plus précoce, quelles que soient les conditions climatiques. Pour
I’ensemble d’un peuplement, I'ordre individuel de foliation n’est cependant pas rigou-
reusement identique d’une année & l'autre. L’écart entre les comportements extrémes
peut €tre trés important et atteindre 30 jours pour le stade 4. D’autre part, a un temps
t quelconque au cours de la période de foliation, les arbres se répartissent dans les
diverses classes de précocité d’'une maniére sensiblement gaussienne (fig. 1) ; les écarts-

types o expriment bien I'importance de cette variabilité (tabl. 3).

TABLEAU 3

Evolution du stade moyen de foliation du Hétre (X) dans 2 peuplements de versant en 1979-1980.

1979 1980
17/04 24/04 2105 10/05 14/04 23/04 30/04 9/05
N 34 33 33 35 65 65 65 65
P25 X 291 4,18 5,61 6,26 2,45 4.09 5,62 6,86
o 0,93 1,24 0,97 0,61 1,03 1,39 i,16 0,35
N 34 35 36 35 60 60 60 60
P9 X 3,03 4,48 5,78 6,34 3,27 5,07 6,30 7,00
o 1,03 1,25 0,90 0,54 1,22 1,07 0,79 0

N = nombre d'individus ;
= Ccarl-type

D’un peuplement a l'autre, les conditions stationnelles influent sur la précocité du
débourrement (fig. 2). Ainsi, les hétres situés en fond de vallée (station froide et
humide) et ceux des bas de pente débourrent, en moyenne, plus tard que ceux des
versants et du plateau.

1! semble, d’autre part, que les coupes d’éclaircies au sein d’un peuplement fermé
accentuent la précocité du débourrement. Ainsi, les hétres de la parcelle 9 de versant,
conduite en futaie fermée jusqu'en 1978 et éclaircie a automne de cette méme année,
débourrent plus précocement en 1980 qu’au cours des années précédentes, par compa-
raison a d’autres parcelles de la forét.
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Fig. 2

Influence de la situation topographique des peuplements sur la précocité du débourrement
(arbres adultes).

¥¢ @ station froide de fond de vallée (parcelle 20)
V ! station froide de bas de versant (au-dessus de la parcelle 20)
A : versant nord, au-dessus d'une coupe. peu protégé (parcelle 25)
® : versant nord, protégé (parcelle 9)
% : platcau
TABLEAU 4
Analyse par le test x° des différences de dates de foliation entre les parcelles 9 et 25.
Les valeurs soulignées correspondent & des écarts significatifs au seuil de 5 %.
1974 1975 1976 1977 1979 1980
Dates| x° |Dates| x%. |[Dates| x% |Dates| x%. [ Dates X | @] Dates| x. |8
8/4 | 0,26 7/4 | 3,54 5/4 1 0 22/3 1033 1 17/4 | 156 | 2| 14/4 | 1933 | 3
14/4 1 1,01 | 15/4 | 8,62 | 12/4 | 0 2/4 | 0,07 | 2474 | 1,52 | 3| 23/4 | 20223
22/4 | 506 | 21/4 | O 20/4 | 2,03 | 14/4 | 0.65 2/5 1 043 121 30/4 15,6913
29/4 1 337 1 28/4 1 337 | 30/4 | 0.71 10/5) 300 1| 9/5| 7.00]|1
ddl:a =1
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Pour les années 1974 & 1977, les écarts entre les deux parcelles 9 et 25 de versant
ont été testés a I'aide du x> a partir de 2 classes (tabl. 4) :

—— arbres ayant atteint ou dépassé le stade de débourrement (stade 4) ;

—— arbres plus tardifs.

Au cours de ces 4 années, les écarts ne sont significatifs qu’a 2 périodes sur 15. On

peut donc admettre que les hétres adultes ne présentent pas de différence significative
quant a la précocité de la foliation d’une parcelle a lautre.

En 1979 et 1980, les écarts sont calculés a partir des effectifs répartis dans les
différentes classes de foliation. En 1979, les hétres des deux parcelles présentent un
comportement analogue ; en 1980, par contre, I'écart devient trés significatif aux 4
dates d’observation.

Déterminisme de la date de débourrement du Hétre (tabl. 2 et 5)

Le tableau 5 met en évidence les écarts minimaux suivants :
— en méthode somme de températures : 2 om = 6,5 (seuil 3 °C) ;
— en méthode somme de coefficients de température : 2 om = 6,5 (Q,, = 2.5).

Un test F permet de calculer les écarts 20 significativement supérieurs (P. 0,05) a
ces valeurs minimales, soit des valeurs supérieures a 6.5 pour les deux méthodes.

TABLEAU 5

Ecarts 20 en jours moyens de débourrement pour les différents systémes d’estimation
de la date de foliation du Hétre.

Dates d'initialisation

10/12(20/12) 1/1 | 10/1{20/1| /2 | 10/2120/2| 1/3 | 10/3120/3| 1/4 | 5/4 | 10/4

-3 14711321103} 95| 87 79| 74| 85| 7.6 6,6 | 7.6 | 7.1

-2° 16,0143 (11,4| 1047 95| 8,6| 7.8 9.0 79| 66| 7.6 | 7,1

-1° 17411551 125111,5(104] 93| 88| 95| 81| 66| 781 7.2

0° 18,1|16,5{ 13,5124 11,3 10,1 89| 10,1 83| 66| 79| 72

1° 1961173 14,4114,0 123 11,1] 96| 10,7 86] 6,6 | 80 | 7,3

Seuil 2° 20,6 | 1831154143 (132(12,0]102| 11,2 88 6,6 | 80 | 7.3

‘C 3°12441250(21,1| 188160149} 13,8(12,8[108|11,7( 89| 65| 81 | 74
4212501257222 19,8]|16,9|15,6]145]13,613,1112,2| 9,5] 6,6 | 82| 7,5
591263274240 21,418,1|165|154]14,7]12,4]|12,8|10,1| 6,8 | 84 | 7,6
6°(27,0128,41255123,01200(176]|163(158|13,3{13,8/10,8| 7,0 | 8.6 | 7.6
7°127,5129,6(272{250}120,7|188|18,0|17,0|143]14,4(11,7| 7,3 | 88 | 7,7

J 64) 64f 64] 64| 64| 64| 64| 64| 69) 69| 69| 69} 69| 69

1,5 631 60 43| 431 49| 52| 56, 661 68|66 72169
2 1,01 11,2 94| 88 66| 64| 62{ 62| 63| 74| 7269|7769
2,5 (1321140124116 11,4 88| 82| 80| 7,5| 85| 7965 7,71 69
Qu 3,0 1152116,0(15,0)16,0)12,2(11,2|10,0| 9,7] 88f116| 87| 6,6 | 70| 7,0
351168182174 | 164|144 |134|11,6{11,4{102]10,7} 95| 6,7 | 8,2 | 7,1
40 [184]200{196(18,6(17,2(152| 13,4128 11,5(11,3|10,2| 6,8 | 84 | 7,2
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TABLEAU 6

Ecarts 20 en jours moyens de débourrement pour les différents systémes d’estimation
de la date de foliation du Chéne pédonculé.

Dates d'initialisation

10/12 | 20/12 1/1 10/1 20/1 172 10/2 | 20/2
3 14.2 10,4 53 6,2 8.6 12,4 14,6 17.6

Seuil 4 14,8 10,3 44 5.8 8.8 12,6 152 18.4
fg‘ 5 144 92 3.6 5% 9.0 13,0 15,8 19.4
6° 14.4 9.5 4.4 6.2 10,4 140 16,2 202

7 14,0 10,2 7.5 8.7 12,6 15,4 17,6 21,0

J 17.9 17.9 17.9 17.9 17.9 17,9 17,9 17.9

2 13,0 11.4 10,4 10,5 11,2 12,5 14,2 15.4

2,5 114 9.1 8,0 8.2 10,0 12,0 13,8 15.5

0 3 10,4 7.5 6,7 7.4 10,0 122 13,7 16,2
v 3,25 9.9 7.1 6.6 7.4 10,4 11,8 14,0 16,6
35 9.7 7.0 6.8 7.7 10.8 12,0 14,4 17,0

4 97 | (7.1) 7.9 8.8 12,2 13.6 152 17,1

Aucune méthode d’estimation n’est vraiment supérieure a l'autre et la date opti-
male d’initialisation parait étre le 1¢ avril. Cependant, si on considére le modeéle
exponentiel avec de faibles valeurs du Q,, (2 et 1,5), les dates du 20 janvier et du 1¢
février apparaissent meilleures que le 1¢ avril sans toutefois que la différence soit
statistiquement significative. Au 1¢ avril, aucune valeur de S ou de Q, ne manifeste
une réelle supériorité sur les autres.

Pour les dates d’initialisation comprises entre le 20/12 et le 30/03 incluses, la durée
moyenne du débourrement J présente un écart 2¢ inférieur, mais non significativement,
aux écarts obtenus avec les autres systémes.

3.12. Le comportement du Chéne pédonculé (tabl. 2)

Résultat des observations

Sur les 7 années d’observation, 2 se caractérisent par une période de débourrement
plus étalée que celle des 5 autres dont la longueur moyenne est de 24 jours : 1975 (49
jours), 1977 (56 jours). En fait, au cours de ces deux années, le début de la foliation
relativement précoce est suivi de périodes froides. Ainsi, entre le 22/03 et le 02/04/
1977, le gel endommage le jeune feuillage, ce qui oblige les chénes a utiliser leurs
bourgeons de remplacement. Une deuxiéme phase de foliation reprend alors, aprés un
temps de latence, a partir du 22/04 pour se terminer le 09/05/1977.

Tous les ans, sans exception, le Chéne pédonculé débourre avant le Hétre ; le
décalage moyen est de 12 jours.
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Déterminisme de la date de débourrement du Chéne pédonculé

Les écarts 20 calculés a partir de nos 7 années d’observation sont consignés dans le
tableau 6. Les écarts minimaux 2 om sont respectivement 3,6 pour la méthode des
sommes de température (avec S = 5°C) et 6,6 pour la méthode des sommes de Q,,
(Q,, = 3.25). Ces valeurs sont atteintes pour la méme date origine de cumul des actions
thermiques : le 1 janvier.

Un test F permet de définir ensemble des écarts 20 significativement supérieurs
(probabilité 0,05) a ces valeurs minimales. Ce sont les valeurs supérieures a 7,4 pour le
modele linéaire et a 13,5 pour le modele exponentiel.

Au 17 janvier, aucune méthode n’est en premiére approximation supérieure a
I'autre. De plus, pour cette méme date et pour chacune des deux méthodes, les valeurs
optimales du seuil S et du Q,, ne sont pas significativement meilleures que les autres
valeurs retenues pour I'analyse. Enfin, si pour le modéle somme de températures, la
date du 1* janvier semble bien la meilleure de toutes les dates choisies sauf peut-étre le
10 janvier, il n’en est plus de méme en systéme somme de Q,, puisque du 10 décembre
au 1¢ février inclus, aucune date n’est significativement plus mauvaise que le 1 janvier.

Quoiqu’il en soit, les modeles basés sur une formalisation de la seule action de la
température sont plus performants pour prédire la date de débourrement du Chéne que

la simple référence a la durée moyenne du débourrement J pour la date optimale
d’initialisation (1¢ janvier).

3.2. La défoliation du Hétre

Les premiéres teintes jaunes apparaissent généralement au cours de la premiére
décade d’octobre mais elles peuvent se manifester beaucoup plus tot, dés le début
septembre. Le feuillage atteint ensuite le stade « teinte jaune » au cours de la premiére
décade de novembre et cela pour les 4 années d’observation climatiquement proches
des normales d’aoGt a octobre. A tout moment de la période de sénescence du
feuillage, la répartition des arbres dans les différentes classes de pourcentage de
défoliation est sensiblement gaussienne et ressemble & ce que I'on observe lors du
débourrement (fig. 1 et 3). Les écarts-types (o) expriment l'importance de cette
variabilité (tabl. 7) ; entre le premier et le dernier individus & atteindre la teinte jaune,
il peut s’écouler jusqu’'a 48 jours.

Le taux moyen de chute de feuilles et le stade moyen de défoliation évoluent de
fagon similaire. Au niveau de I'arbre, il n’existe pas de relation étroite entre le taux de
chute et la teinte du feuillage.

Comme dans le cas du débourrement, il semble bien que la coupe d’éclaircie
affectant la parcelle 9 de versant en 1979 ait favorisé la précocité de la défoliation du
Hétre. En effet, comme le montre le tableau 8, un seul écart entre les parcelles 9 et 25
(peuplement fermé) est significatif au seuil de 5 % en 1979 (13 novembre) alors que
tous les écarts deviennent significatifs en 1980. La coupe totale de la parcelle 9 en 1981
n’a pas permis la poursuite des observations et I'interprétation de nos résultats reste, de
ce fait, trés délicate.
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Evolution de la défoliation du Hétre en 1980 dans un peuplement fermé de versant
(pourcentage d'individus dans chacune des 10 classes de défoliation).

TABLEAU 7

Evolution du stade moyen de foliation du Hétre (X) dans deux peuplements de versant
en 1979-1980.

1979 1980

5/10 | 16/10] 2/11 | 13/11)22/11130/11| 7/10 {21/10}28/10) 6/11 | 18/11|25/11

N 136 36 40 40 40 40 65 65 65 65 65 65
P25 X 2,03 2,58 4.23) 5,63] 7.13} 835 131| 2,34| 3,50| 4,57| 6,14| 8,15
g 1,031 091] 1,05| 094| 34| 1,21| 064 091 095{ 0,79 1,09| 0,91

N |41 40 40 37 4] 40 60 60 60 60 60 60
P9 X 2,371 3,081 4,75] 6,511 7,44} 905| 1,85] 2,97 425| 5,0 | 6,59( 8,84
o 1,361 1.07| 1,32) 117} 1,237 096| 0,85 1,18| 1,39| 1,18] 1,50| 0,78

= nombre d’individus ;
= écart-type
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TABLEAU 8

Analyse par le test x° des différences de dates de défoliation entre les parcelles 9 et 25.
Dans chaque case sont mentionnées les valeurs de x’. et le nombre de d.d.l.
Les valeurs soulignées correspondent a des écarts significatifs au seuil de 5 %.

5 oct. 16 oct. 2 nov. 13 nov. 22 nov. 30 nov.
1979

522 3 438 2 6,80 3 13,68 2 143 3 1,80 3

7 oct. 21 oct. 28 oct. 6 nov. 18 nov. 25 nov.
1980

17,43 2 18,32 3 12,51 2 6,03 2 10,85 3 199 3

3.3. La période végétative

Elle correspond a la phase photosynthétiquement active.

Pour le Hétre, les auteurs fixent des limites variables a la période végétative : soit
de la foliation totale jusqu’au jaunissement des feuilles (CoINTAT, 1959), soit du début
de la foliation jusqu’a la coloration des feuilles (ToMEscu, 1957, in MaLaisse, 1964),
soit encore du stade moyen 4 de foliation (débourrement) au stade moyen ou les
feuilles sont jaunes (MaLaISSE, 1964). Cest cette derniere définition qui a été adoptée
en forét de Laveyron pour les deux espéces étudiées. Ainsi comprise, la période
végétative du Hétre varie de 193 a 205 jours en fonction des années et suivant les
stations ; sa durée moyenne est de 198 jours.

Cependant, des mesures réalisées sur le Noyer a Clermont-Ferrand (communication
orale J.-C. MauGeT) montrent que le bilan de CO, devient positif seulement lorsque les
feuilles sont déplissées (a priori équivalent au stade 6 pour le Hétre). Si l'on tient
compte de ce résultat, la période végétative serait alors réduite d’environ 2 semaines,
soit 187 jours en moyenne en 1979-1980 contre 201 selon I’évaluation précédente.

En 1980, dans le peuplement fermé, les valeurs individuelles de la période
végétative varient de 171 a 221 jours, soit 50 jours d’écart avec o = 10,5 jours pour 65
individus observés. Etant donné .lYimportance de cet écart, la corrélation entre la
longueur de la période végétative et l'accroissement de diameétre mériterait d’étre
examinée afin de vérifier dans quelle mesure la production de bois d'un peuplement
homogene dépend de la durée de la période d’assimilation.

En ce qui concerne le Chéne pédonculé en fond de vallée, la période végétative
atteint, pour des années a caractéristiques climatologiques normales, la valeur moyenne
de 225 jours.

4. Discussion

Une prévision basée sur les modeéles somme de températures et somme de
coefficients de température permet d’estimer I'époque de débourrement du Hétre en
forét de Laveyron en choisissant le 1° avril comme date d’initialisation (si I'on exclut
les valeurs de Q, < 2,5). D’autres auteurs (LEIBUNDGUT, 1954 in GaLoux, 1966...)
admettent, pour d’autres régions, que la dormance est levée dés la fin de février ou
méme avant la fin de janvier, la foliation n’ayant lieu qu’en avril.
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Antérieurement et si Pon exclut toujours les valeurs de Q,, < 2,5, la valeur de J
(durée du débourrement) estime plus précisément la date de débourrement que les
autres méthodes utilisées. Ces deux remarques amenent & penser que la foliation du
Hétre, plus sensible au « nombre de jours » donc a la photopériode jusqu’a la fin mars,
devient ensuite plus sensible a la température & partir da 1 avril. C’est ainsi que le
Hétre feuille chaque année presque a la méme date et le léger décalage observé
correspond aux conditions climatiques particulieres qui régnent dans une courte période
précédant |'apparition du feuillage.

Ces résultats obtenus a partir d’observations in situ corroborent ceux de plusieurs
auteurs. WAREING (1953) pense que si la levée de dormance est surtout sous la
dépendance de la température dans la partic moyenne de l'aire du Hétre (Grande-
Bretagne), la longueur du jour pourrait devenir 2 facteur déterminant dans les régions
a températures printaniéres plus élevées (Espagne, par exemple). Des expériences de
laboratoire conduites en conditions controlées par LAVARENNE-ALLARY (1965), il ressort
que le débourrement des bourgeons de Hétre dépend fortement de la photopériode et
ne se montre apparemment pas sensible a la température en 'absence de jours longs.
LeBunDGUT (1954, in GalLoux, 1966) observe également, en conditions controlées, que
de jeunes hétres soumis a des jours longs débourrent plus rapidement que les autres et
il ajoute : « En avril, la longueur des jours ne parait plus avoir d'influence sur la
précocité de la mise en feuilles et c’est la hausse thermique qui déclenche le proces-
sus ». Nous ajouterons que les décalages observés d'une région a l'autre pour le début
et la vitesse de la foliation dépendent vraisemblablement des facteurs thermiques
locaux.

Cependant, malgré la concordance de ces divers résultats, il convient d’étre
prudent quant a l'interprétation du poids relatif des températures et de la photopériode
et nos conclusions ne doivent servir que d’hypothése de départ. En effet, les méthodes
que nous avons employées ne sont que des ajustements plus ou moins bons a une
certaine réalité dépendant de l'allure de la courbe d'action de la température sur
I'évolution des bourgeons (elle-méme fonction du génotype) et de [lintervalle de
température dans lequel les observations sont réalisées (fonction de la station).

Les méthodes somme de températures ou somme de coefficients de température
estiment plus efficacement la date de foliation du Chéne pédonculé que la durée du
débourrement. Cela revient a dire, en réciproque, que le débourrement de I'espéce
semble mieux réagir aux actions de la température qu'a la photopériode. Ainsi, pour
les débuts de saison doux (1975 et 1977), le Chéne pédonculé commence a feuiller trés
tot ; en année froide, par contre (1973), il se montre beaucoup plus tardif. Cette
réponse intense & 'action de la température permet d’expliquer la plus grande précocité
de son débourrement par rapport a celui du Hétre (décalage moyen : 12 jours dans nos
conditions d’observation) et cela malgré le réchauffement printanier plus lent dans le
fond de vallée.

A Tinverse, dans les régions plus septentrionales, le Hétre débourre plus tét que le
Chéne : 10 jours d’écart environ a la mi-foliation en Belgique, pour des peuplements
mélangés (Garoux er al., 1967). En Creuse, LAVARENNE-ALLARY (1965) décrit une
précocité plus grande de l'une ou l'autre des deux espéces suivant les conditions
climatiques du printemps : le Chéne débourre avant le Hétre si le printemps est doux ;
I'inverse se produit lorsque le printemps est froid. L'élévation plus rapide des tempéra-
tures dans les secteurs méridionaux de 'aire des deux espéces provoquerait le débourre-
ment plus précoce du Chéne alors que la date a partir de laquelle I'action de la
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température sur la croissance des bourgeons de Hétre devient prépondérante, serait la
méme sur I'ensemble de l'aire. Cette sensibilité du débourrement du Chéne a I’action
de la température explique également une certaine vulnérabilité aux gelées tardives en
région méridionale, comme ce fut le cas a Laveyron en mars 1977. Il est bien évident
que ces différences régionales de comportement devraient étre pondérées par la

variabilité génétique des deux espéces.

Les résultats obtenus pour le Chéne confirment les observations de différents
auteurs. Ainsi, LAVARENNE-ALLARY (1965) montre que des rameaux récoltés in situ en
février, débourrent en conditions controlées sous la seule influence de températures
élevées. Prélevés entre octobre et février, les bourgeons ne se développent pas, en
jours courts comme en jours longs. Seul, un traitement a I’éthyléne chlorhydrine suivi
de températures élevées, peut, a cette époque, permettre le débourrement. A partir de
janvier-février, le Chéne acquiert donc une dormance aitionome : il se produit un
changement qualitatif interne au bourgeon qui rend possible I'influence des tempéra-
tures élévées (dormance thermolabile ou post-dormance).

Cependant, comme dans le cas du Hétre, il convient d’étre prudent quant a
I'interprétation des résultats ; chez ces deux espéces, seule une analyse de la dynamique
de dormance des bourgeons en relation avec les conditions écologiques permettrait de
trancher d’une maniére sire quant au poids relatif de la température et de la
photopériode.

L’aptitude au débourrement précoce ou tardif chez le Hétre apparait, en forét de
Laveyron, comme un caractere propre a lindividu, ce qui confirme les résultats
antérieurs (SCHAFFALITZKY DE MUCKADELL, 1959 ; GaLoux, 1966...). En fait, entre les
deux cas extrémes, existent de nombreux intermédiaires que prouve la grande variabi-
lit¢ du stade de foliation entre individus 2 un moment déterminé (fig. 1 et tabl. 2).

L’interprétation des effets de I'éclaircie sur la précocité du débourrement est
difficile, d’autant plus que les autres travaux réalisés sur le sujet n’intéressent que les
jeunes hétres (ENGLER, 1911 ; HeLMS, 1918 ; SCHAFFALITZKY DE MUCKADELL, 1959...).
Le comportement analogue des arbres en 1979 dans les deux parcelles 9 et 25 peut
s’expliquer par le fait que I'éclaircie, débutée a l'automne 1978, s’est poursuivie
pendant I'hiver et n’a donc pas eu d’influence immédiate sur la précocité de la
foliation. La plus grande précocité du débourrement en 1980 dans la parcelle 9 éclaircie
serait, par hypothése, liée au relévement des températures de surface. mais les modifi-
cations du rayonnement et de la température de la saison de végétation ont pu
également induire des changements de la croissance des rameaux en 1979, et, corrélati-
vement, du repos ultérieur des bourgeons.

Le début de la sénescence du feuillage (apparition des teintes jaunes) fait vraisem-
blablement appel a un ensemble complexe de facteurs. La photopériode joue sans
doute un réle important (WAREING, 1953), mais la sécheresse estivale accélére le
processus en réduisant I'activité physiologique des arbres : c'est ainsi que le déficit
hydrique des mois d’aolt & septembre 1973 et 1977 a accéléré le début du jaunissement
de 1 mois. Ces résultats confirment ceux de LAVARENNE-ALLARY (1965) et de GaLoux et
al. (1967). De méme, des mesures effectuées en 1979-1980 montrent que la période
d’apparition des teintes jaunes correspond & celle ou le stock d’eau du sol devient
minimum (Savole, 1982).

La durée de la période végétative du Hétre en forét de Laveyron se rapproche de
celle observée en Haute-Marne par CoOINTAT (1959), ce qui semble assez surprenant au
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regard des différences climatiques entre les régions considérées et le fait que sa
définition de la période végétative aurait di amplifier I'écart auquel on pouvait
s'attendre ; il faut cependant noter que l'auteur n’a observé qu’un nombre tres faible
d’individus. Nos résultats (198 jours en moyenne) s’éloignent par contre assez fortement
des valeurs citées par MALAISSE : 162 et 149 jours pour deux hétraies ardennaises
situées respectivement a 245 et 365 m d’altitude, ce qui peut s’expliquer a priori par
des différences de latitude et d’altitude. Les résultats obtenus pour le Chéne vont dans
le méme sens : 225 jours & Laveyron en fond de vallée contre 160 jours dans une
chénaie mélangée belge a 245 m d’altitude (GarLoux et al., 1967).

Les observations sur la défoliation et la période végétative du Hétre mettent en
évidence une variation inter-individuelle importante et I'absence de corrélation, au
niveau individuel, entre la précocité de défoliation et celle du débourrement. Cette
observation rejoint celles de CoINTAT (1959) et de MALAISSE (1964).

Des différences phénologiques importantes (précocité du débourrement et de la
défoliation, durée de la période végétative) sont ainsi mises en évidence selon la
situation géographique des hétraies. En 1973, Lauzr et PIGNATTI ont proposé un schéma
illustrant les effets respectifs de la latitude er de laltitude sur le calendrier de
déroulement des principaux stades phénologiques. La forét de Laveyron s’intégre assez
bien dans ce modele. Toutefois, a ’échelon régional, I'observation de hétraies le long
d’un transect Aquitaine-Pyrénées occidentales ne montre pas de précocité plus grande
du débourrement en fonction de I'augmentation d’altitude, jusque vers 500 m, contrai-
rement au schéma de ces auteurs. Cette divergence provient peut-étre des différences
d’échelle d’observation et du fait que les points conduisant a I'établissement des courbes
de Lauzi et PiGNATTI correspondent a des moyennes établies sur plusieurs hétraies
géographiquement distinctes et regroupées en classes de latitude et d’altitude. Enfin, un
autre facteur entre-t-il peut-étre en jeu pour expliquer les variations phénologiques des
hétraies, a savoir la variabilité génétique de l'espéce 7 Cest ainsi que FELBER et
THIEBAULT (1984), BARRIERE er al. (1984), Comps et al. (a paraitre) montrent que les
hétraies ont un polymorphisme enzymatique significativement plus élevé en région
méridionale que dans l'aire optimale du Hétre.

Recu le 20 novembre 1985.
Accepté le 29 septembre 1980.

Summary

Phenology of the tree canopy in a mixed oak and beech forest in Aquitaine

The phenologic study of the tree canopy in a mixed oak and beech forest shows seasonal
behaviour of the beech tree (Fagus silvatica L..) concerning leafing out, defoliation and length of
the vegetative period, close to its south-western climatic limit. Similar observations relating o
Quercus pedunculata allowed us to compare the phenology of both species, one with the other in
Aquitaine, and with that of populations further north in the optimal area of the becch.

in Aquitaine, leafing out-grade 4 time can be ecstimated — using temperatures sum methods
— by choosing the beginning of April as « initialisation time ». In this latitude, the higher spring
temperatures favour leafing out precocity and speed. A discussion is initiated in order to estimate
the respective influence of photoperiod and temperature upon foliation time.



PHENOLOGIE D’UNE CHENAIE-HETRAIE 169

Leafing out and defoliation precocity of beech tree are individual characters ; thus, they most
likely depend on its genotype.

Oak-tree leafing out seems to be more sensitive to temperature than to photoperiod and it is
possible to estimate leafing out-grade 4 time by choosing January lIst as « initialisation time ».
Contrary to the behaviour of both species in the regions further north, the beech-tree leafs out
later than the oak-tree.

Key words : Leafing out, vegetative period, temperatures sum, beech-tree, oak-tree (Quercus
pedunculata), Agquitaine.
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