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1. INTRODUCTION GENERALE

- '

1.1. Enjeux et contexte forestier

Les techniques de gestion durable et multifonctionnelle de la forét en milieu & forte contrainte
environnementale, la protection des sols et la conservation des paysages.

Au milieu du 19 éme siécle, de grands travaux de premiers boisements ont été réalisés sous {'action
volontariste de I'Etat. Les Landes de Gascogne (1 million d’hectares), les séries de restauration des
terrains de montagne (R.T.M.) (190 000 ha), et le littoral dunaire atlantique (65 000 ha) ont ainsi été
couverts de résineux (pins et cédres principalement) avec, pour enjeu principal, ia protection de ces
sols souvent peu fertiles, instables, et ol la contrainte hydrique est le facteur limitant la production.

Dans les Landes de Gascogne, la culture intensive des peuplements a conduit a la mise en place d’'un
programme de sélection génétique intense (Baradat Ph., Pastuzka P., 1990) qu'i s’agit de valoriser par
une sylviculture adaptée aux nouveaux génotypes. Dans les deux autres régions d'études, ia grande
majorité des formations forestiéres n'a pas toujours fait 'objet de soins culturaux et doit étre
renouvelée massivement, scit parce que les premiéres générations de peuplements sont arrivées a
maturité (alpes séches), soit a cause des fortes mortalités consécutives a des dysfonctionnements
graves (dune atlantique). :

Si les gestionnaires bénéficient aujourd’hui de connaissances sur lautcécologie des espéces,
inaccessibles au moment de l'installation de la premiére génération, la maitrise des réactions des
arbres aux interventions sylviccles leur échappe encore. Or, la protection des sols n'est plus I'enjeu
principal (ou exclusif) de ces formations. En effet, la premiere génération d'arbres ayant rempli son réle
de colonisation, la dynamique de ces écosystémes dans ces milieux permet d’envisager une gestion
multifonctionnelle (écologique, de production et de protection). La qualité de tous les produits de ces
écosystémes dépend plus que dans les autres milieux, de la qualité des interventions sylviccles.

Dans une station donnée, la croissance en hauteur et en diamétre qui caractérise la production de
bois, est sous la double dépendance du climat et de la sylviculture. De linstallation d’'un nouveau
peuplement a la réalisation d'un peuplement constitué d’arbres de qualité, I'action du forestier influence
d’autant plus fortement les réactions des arbres que le milieu est contraignant. En effet, la spécificité
de ces milieux nécessite des interventions et des aménagements sylvicoles particuliers, c'est-a-dire
qui répondent au comportement des arbres face a une demande non satisfaite, a l'inverse des milieux
sans facteur limitant ou 'action du forestier tend a favoriser le comportement d’arbres dont les besoins
sont généralement satisfaits.



1.2. Contexte scientifique et questions de recherche

Les facteurs de la variabilité de la croissance, la diversité génetique et écophysiologique des espéces
et provenances. L'amelioration des modeles de croissance par lintégration des paramétres
écophysiologiques.

Comme tout caractere phénotypique, la croissance en hauteur dépend du génotype, de
lenvironnement, y compris ses composantes sous l'influence des modes de gestion sylvicole, et de
l'interaction entre génotype et environnement. {l en va de méme pour la croissance en diamétre, pour
laquelle toutil dendrochronologique permet de répondre aux questions que I'on se pose quant a la
variabilité de ce caractére dans la perspective de sa modélisation (Fritts, 1976).

La variabilité génétique de la croissance en hauteur a longtemps été utilisée pour la sélection
génétique. Dans ces conditions, la connaissance des mécanismes qui conditionnent I'expression de ce
caractére, permet d’affiner les schémas de sélection génétique. C'est le cas, notamment, pour la
sélection précoce qui consiste 4 déterminer le pouvoir prédicteur des composantes de la croissance
au stade jeune (Kremer, 1992). L'interaction entre un génotype et son milieu est abordée ici en relation
avec des paramétres physiclogiques (potentiel hydrique, transpiration) déterminant la croissance. |l
s'agit de répondre aux questions de recherche sur l'utilisation optimale d'un milieu par un génotype
donné. Les études qui font l'objet de ce travail se situent dans ce champ de questions posées aussi
bien par les généticiens que par les écophysiologistes (Hsiao, 1973, Levitt, 1980).

La prédiction de la croissance en hauteur en fonction des parametres climatiques est une question de
recherche qui intéresse les modélisateurs comme les généticiens. En effet, la plupart des moteurs des
modeéles dendrométriques de croissance sont issus de corrélations cbservées entre age, hauteur et
diamétre des arbres. Ces modeéles utilisent de ce fait, des ajustements moyens et ne permettent pas
de prendre en compte les variables liées aux caractéres des fonctions de production (disponibilité en
eau, température et pluviométrie, sylvicuiture). L'indicateur de fertilité d'un site est [a hauteur totale des
arbres dominants a un age donné (Decourt, 1972), quelle que soit 'histoire climatique de cette
croissance. La connaissance des relations entre climat et unités de croissance qui composent la
pousse terminale doit permettre de comprendre la variabilité de cette croissance et donc d’alimenter
les modéles dits fonctionnels de prédiction de ta production figneuse, comme les plus récents mis au
peoint par de Reffye et al., (1997). Dans ces conditions, un outil d’analyse comme le paramétre de
stabilité (Eberhart et Russell, 1966) de Tinteraction entre une espéce et son milieu, que nous avons
utilisé, peut se révéler étre efficace pour intégrer la variabilité de la croissance dans les modéles
fonctionnels. Cet indice permet de comparer entre elles les performances des provenances en fonction
des milieux en associant le coefficient de régression et la distribution des points autour de la droite de
régréssion.

Dans le méme ordre d’idée, les lois biologiques de croissance en diamétre des arbres peuvent étre
aisément modeélisées en fonction de paramétres climatiques et donc en fonction de la station (Fritts,
1976). Leur intégration, a ce niveau, s'inspire soit du principe du “pipe model” (Shinozaki et al., 1964),
soit de relations entre houppier et cernes (Mitchell, 1975). Ces deux exempies ne font pas état de
variabilité annuelle et leurs généralisations sont limitées par la difficulté de séparer les effets de la
sylviculture des effets du climat, sur la croissance radiale. Les études sur la croissance en diameétre
gue nous avons entreprises dans le cadre du dépérissement du pin maritime s’intégre bien dans ce
champ de questions scientifiques qui tournent autour de la modélisation de la croissance par
intégration de données écophysiologiques et environnementales pour tenter de définir des itinéraires
techniques sylvicoles adaptés.



1.3. Objets d’étude et objectifs du travail

Le fonctionnement hydrique et la croissance des arbres.
L’amélioration des connaissances du fonctionnement de I'arbre pour définir des régles de gestion
sylvicole durable.

Dans le contexte scientifique décrit précédemment et pour répondre aux questions de recherches,
nous nous sommes intéressés aux facteurs de la variabilité¢ du fonctionnement hydrique, via les
ajustements osmotiques de ['arbre en milieu naturel et & ses conséquences sur la croissance au
travers des déterminismes de la croissance annuelle.

L'objectif principal de ce travail est donc la production de connaissances pour I'optimisation de la
gestion sylvicole des milieux tels que le littoral dunaire atlantique, les alpes séches, ou encore les
Landes de Gascogne. Nous nous sommes attaché tout autant a la compréhension des mécanismes
d'adaptation des espéces au milieu sous condition de stress (objectif scientifique) qu'a intégration de
ces connaissances dans les itinéraires techniques (objectif technique).

L'objectif scientifique est donc d'apporter notre contribution a I'acquisition de connaissances sur les
stratégies d'adaptation des espéces ou des provenances dans ces milieux stressants. La valorisation
du potentiel de production d'une espéce dans des milieux contraignants constitue I'objectif majeur de
ces études. Ces connaissances doivent servir I'objectif technique dont 'axe principal est la mise au
point de régles sylvicoles qui minimisent les effets des conditions environnementales défavorables sur
la croissance aérienne et radiale des arbres. Le choix d’'une espéce ou d’une provenance, lintensité
de la sélection sylvicole des arbres, les techniques de renouvellement sont autant d'étapes de gestion
d’'un peuplement dont la réalisation pratique exige, dans ces milieux ol le facteur hydrique est limitant,
de tenir compte de 'autécologie et de la physiologie des espéces qui sont cultivées.

C’est 'absence de connaissances sur le sujet qui a suscité, de la part des gestionnaires, des questions
sur la réalisation pratique de conduite sylvicole en réaction aux comportements des espéces dans des
milieux contraignants. Comment valoriser au mieux ces milieux, comment définir des itinéraires
techniques qui minimisent les effets des stress, telles sont quelques unes des gquestions gui nous ont
été posées. “

Applications en sylvicu/ture.

L’étude des relations entre environnement et croissance trouve des applications a tous les stades de la
mise en oeuvre des itinéraires techniques. Modéliser la croissance permet bien évidemment d’affiner
les modeles de prédiction de la croissance et donc les differentes interventions sylvicoles. Comprendre
les relations entre facteurs du milieu et espéce ou provenances permet de mieux conseiller les
reboiseurs dans leurs choix, dinterpréter les dysfonctionnements observés, et d’adapter les
interventions (nature et intensité d'éclaircie) aux conditions du milieu. L'intégration des parametres
ecophysiologiques dans les choix décisionnels des forestiers est un objectif dans lequel s’inscrivent
mes études.

Par ses interventions, le sylviculteur modifie la disponibilité en eau. Parmi les choix sylvicoles que le
forestier est amené a faire, citons, par exemple, ceux qui concernent la nature et lintensité des
éclaircies, qui, en modifiant la densité et la répartition spatiale des arbres, influencent indirectement
I'alimentation et la consommation en eau des peuplements et donc, la croissance aérienne et radiale
des arbres.



1.4. Les stratégies d’études et les hypothéses

Etude de la plante entiére. L'interaction génofype—environnemenf.’ Observations des phénoménes a
différentes échelles : spatiales (rameau, arbre, peuplement, site), temporelle (jour, saison, année) et
génétique (espéce, provenance). Relations statistiques entre variables du milieu et caractéres
observés.

Notre stratégie d'étude privilegie I'approche plante entiere par rapport a I'approche partie de plantes
voire moléculaire, ceci pour des raisons tant historiques que scientifiques et techniques.
Historiqguement, dans les années ol ces recherches ont débuté, 'approche systéme (plante entiére ou
écosysteme) était celle qui était plus largement connue que F'approche par compartiment.

La nature des questions posées (performance individuelle, valeur moyenne d’une provenance...)
nécessitait la collecte de l'information au niveau de la plante entiére. Les techniques expérimentales
utilisées font appel a des mesures de croissance entre sites, entre espéeces et a lintérieur d’'une
espéce, mesures qu’il est nécessaire de comparer entre elles. Ces comparaisons sont plus aisées a
réaliser sur des caractéres synthétiques et grossiers que sur des caractéres plus fins.

L’étude globale de la plante donne des informations sur les niveaux d’organisation et de hiérarchisation
qguand le phénoméne observé est lui-méme intégrant, ce qui est le cas pour la croissance des arbres.
Les relations entre les facteurs climatiques étudiés et les paramétres dendrométriques ne sont ni
immédiates, ni méme concentrées dans une durée suffisamment courte pour étre observable sur des
parties de plantes, une étude au niveau global permet une meilleure compréhension de la réaction des
arbres, notamment lors de perturbations brutales.

La croissance des arbres est un des objectifs de la sylvicuiture, c’est aussi un indicateur fiable (et
facile d’accés) de la réponse des arbres aux sollicitations du milieu. C’est un indicateur utilisé aussi
bien par les généticiens que par les forestiers.

Linteraction génotype-environnement est appréciée sur la croissance aérienne par la caractérisation
de son instabilité temporelle et spatiale (publication 1). Pour ce qui est de la croissance radiale,
l'interaction entre génotypes et leur environnement est étudiée aussi bien en référence a leur instabilité
temporelle qu'aux facteurs sylvicoles (publications 4 et 5). L'instabilité temporelle de la croissance en
hauteur d'un peuplement non génetiquement identifié est étudié en références aux seules
composantes climatiques (publications 2 et 3).

Deux stratégies d’étude des relations climat-croissance ont été utilisées. L'une consiste a rechercher
systématiquement les corrélations entre le caractére synthétique (hauteur totale annuelle, cerne
annuel) et les parametres du milieu. Dans ce cas, on fait 'hypothése que le caractere est 'expression
de la réponse des arbres aux paramétres climatiques simples (pluviométrie, température). L’autre
approche utilisée consiste a décomposer le caractere en ses éléments essentiels (nombre de sous
unités et longueur de celles-ci d’'autre part), 'nypothése sous-jacente pour le caractére croissance
totale est qu'il s'agit d’'un caractére composite résultant du fonctionnement de différents meristemes.

Enfin, les observations a différentes échelies permettent d’apprécier la stabilité (ou la variabilite) du
caractére étudie, on fait 'hypothése que les variations de comportements observés entre les sites
indiquent le degré de plasticité d'adaptation de I'espéce ou de la provenance au milieu.



On a, par ailleurs, supposé que le sol est, soit homogéne localement -quand les placettes
expérimentales sont petites-, soit heterogene mais dans ce cas, nos dispositifs expérimentaux
intégrent cette hétérogénéité. En d'autres termes, excepté pour les placettes d'étude du
dépérissement, aucune analyse du sol n'a été faite. Dans les sites landais, nous avons fait 'hypothése
que le potentiel hydrique en fin de nuit, en fait le potentiel de base, correspond au potentiel du sol dans
les horizons les mieux alimentés en eau, hypothese vérifiee depuis (Granier A., Badeau V., Bréda N.,
1995). Cette hypothéese permet de s'affranchir des mesures hydriques dans le sol.

Nous avons fait 'hypothése que l'observation de 'évolution de la transpiration et du potentiel hydrique
aussi bien sur le court terme (la journée) que sur le plus long terme (la période de sécheresse)
traduisait bien la réponse de la plante aux conditions climatiques. La transpiration sur aiguille que nous
avons observée (publication 1) est bien le meilleur marqueur de la réponse des arbres au stress
hydrique (Berger A, 1981), c’est un indicateur fiable de la réponse, presque instantanée, de I'arbre a la
demande climatique. L'évolution du potentiel hydrique et de la différence entre potentiel hydrique en fin
de nuit et potentiel minimum (quand la demande climatique est la plus forte dans la journée) traduit
bien la variation de la disponibilité en eau du sol (Scholander et al, 1966).
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SITES D’ETUDES
TYPES DE PEUPLEMENTS
ESPECES ETUDIEES

Landes de Gascogne
Plantations expérimentales
Pin maritime

Mont Ventoux
Régénération naturelle
Pin noir

Vendée, Charente-Maritime
Peuplements introduits
Pin maritime

Tableau A

Résumé des principales caractéristiques des travaux conduits dans ie cadre de cette thése.,

ECHELLES
D’ETUDE

Intraspécifique
inter et
intraannuelle -6 ans-

Individuel
peuplement

inter et
intraannuelle -3 ans-

Intraspécifique
Interpeuplement
interannuelle _
rétrospectivement :
150 ans.

OBJECTIFS
SCIENTIFIQUES

Relations
Potentiel hydrique * Croissance

Relations
Climat * Croissance en hauteur

Relations
Climat * Croissance en diamétre

OBJECTIFS
TECHNIQUES

Installation et
sylviculture du pin maritime

Intégration
de données biologiques

Gestion sylvicole
de peuplements dépérissants

METHODE
REFERENCE DES ARTICLES

Potentiels hydriques
Parametre de stabilité
Guyon JP, Kremer A, 1982
publication 1

Modélisation statistiqtie
Guyon JP, 1986

Guyon JP ,Befored D, Kremer A, 1987

publications 2 et 3

Modélisation statistique
Guyon JP, 1991

Guyon JP, Guyon D, Riom J, 1994

publications 4 et 5



1.5. Présentation générale du travail (tableau A, figure A)

Les facteurs de la variabilité de la croissance et les mesures de cette croissance ont été étudiés dans
trois sites (Landes de Gascogne, Mont Ventoux, dunes littorales d’entre Loire et Gironde), a plusieurs
échelles dans 'écosysteme, sur des matériels genétiques soit bien identifiés (pin maritime), soit non
connus (pin noir), pour répondre aux différentes questions poseées par divers gestionnaires (état,
collectivités, privés), que nous développons ci-dessous.

Dans les Landes de Gascogne, 'étude de la stabilité phenotypique de la croissance en hauteur et de
la cinétique journaliere du potentiel hydrique et de la transpiration chez le pin maritime ont permis :

i) d'interpréter la variabilité intraspécifique de la croissance en fonction de parameétres
écophysiologiques (potentieil hydrique, transpiration),

ii) de proposer des orientations pour le programme d'amélioration génétique de cette espéce,

iif) de fournir aux reboiseurs des conseils pour mieux valoriser les différentes stations
forestieres du massif landais.

Ce travail fait I'objet de la premiére publication.

Dans les alpes séches, la variabilité interannuelle de [a croissance en hauteur a été étudiée chez une
espece (Pinus nigra Arn., subsp. nigra) dans une régénération naturelle &gée d'une dizaine d'années.
Les résultats permettent d’envisager lintégration des données biologiques telles l'initiation ou encore
I'élongation des unités de croissance dans les modeéles fonctionneis de croissance.

Les publications 2 et 3 sont consacrés & ces aspects.

Dans les dunes d’entre Loire et Gironde, les relations entre croissance radiale et stress hydrique,
induit par un excés de sodium dans le sol, ont été étudiées sur une espéce (Pinus pinaster),
représentée par 2 provenances, dans des formations forestiéres de premiére génération introduites
artificiellement il y a un peu plus de 100 ans. Les résultats obtenus ont permis d’expliquer la variabilité
du comportement face a un dépérissement d'origine abiotique et de fournir des régles de gestion
(renouvellement, éclaircies) des peuplements dépérissants, qui minimisent 'effet du phénomene.

Les publications 4 et 5 traitent de ces relations.
La caractérisation de l'interaction génotype x environnement permet d’'accroitre les connaissances sur

'autécologie des especes et de proposer des solutions quant a Ia stratégie a adopter par le sylviculteur
pour optimiser la réponse des arbres aux interventions sylvicoles dans les milieux xériques.

Le tableau A résume les principaux éléments de la réalisation de mes travaux. La figure A ci-aprés
reconstitue les étapes la démarche scientifique.
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Présentation générale du travail
Figure A

Les facteurs de la variabilite
de la croissance....

Provenance (Landes, dunes) sous contrainte hydrique appréciée par...
Station (Landes)
Année ( Landes, Ventoux, dunes)

Sylviculture (dunes)

A

des Indicateurs de stress hydrique

Physiologiques
Potentiel hydrique (Landes)
Transpiration (Landes)

Pour expliquer
par des modeles ...
Météorologiques
Précipitations (Ventoux, dunes)
Températures (Ventoux, dunes)

... des mesures de / que l'on relie a...

la variabilité de la croissance ..

Unités de croissance (Ventoux)
Hauteur annuelle (Landes)
Cerne annuel (dunes)

La variabilité écophysiologique et génétique de la croissance est étudiée au niveau génétique restreint
aux provenances sur pin maritime. La variabilité infraspécifique de la croissance en hauteur est alors
expliquée par la stratégie d’adaptation aux contraintes hydriques (publication 1).

Les relations entre climat et composantes de la croissance en hauteur sont étudiées en conditions
naturelles dans une régénération de pin noir, a 'échelle de 'année (publications 2 et 3).

Les relations entre parameétres climatiques et croissance en diamétre sur deux provenances de pin
maritime distribuées dans des peuplements d'age et de structures variees permettent de conclure sur
le réle de la sylviculture dans un phenoméne de dépérissement. C’est par le choix d’'une provenance
génétique non adaptée au milieu et d'une gestion sylvicole marquée par 'absence d'éclaircie que nous
expliqguons le dysfonctionnement observe (publications 4 et 5).

12



2. CADRE CONCEPTUEL

2.1. Environnement et croissance des arbres

I'd

Les variables environnementales quantifiables qui influencent la croissance des arbres ainsi que les
interactions entre ces variables sont représentées dans le schéma ci-dessous.

VARIABLES croissance (h, d) VARIABLES
SYLVICOLES . STATIONNELLES
Installation Sol
Eclaircies Climat
VARIABLES
GENETIQUES

Génotype, autécologie

Chacun des trois groupes de variables intervient sur la croissance soit de fagon séparée, soit par le
biais de relations entre eux, au travers de processus physiologiques. L'ensemble des publications ont
pour cadre la connaissance de relations simples et pertinentes qui existent entre, d'une part, les
groupes de variables et les processus physiclogiques et, d'autre part, les processus physiclogiques et
la croissance aérienne et radiale. La connaissance des relations entre les groupes de variables,
notamment entre les variables sylvicoles et d’espéces, permet d'accéder a linformation sur les
mécanismes par lesquels les itinéraires techniques sont susceptibles d'améliorer la disponibilité en
eau, c'est a dire les conditions de croissance.

Des variables environnementales synthétiques pour prévoir et décrire la crojssance

De nombreuses études ont été menées sur les relations entre les variables environnementales et la
croissance aérienne ou radiale avec, pour objectif, de distinguer ce qui est intrinséque a une espéce
de ce qui est dépendant des conditions environnementales (Bouchon et Dosba, 1993). Chez les arbres
forestiers, c'est la croissance totale annuelle ou interannuelle qui a toujours été prise en compte dans
les recherches forestieres. Dans les programmes d"amélioration génétique, cette grandeur a été et est
encore I'objectif principal des recherches, tout comme dans les études des relations entre station et
production (Gilbert, 1996) ou encore dans les modeles de croissance des arbres en peuplement, parce
que, dans ce dernier cas, la variabilité interannuelle de la croissance en tant que telle n'intéresse pas
le forestier (Duplat, 1995). C'est dans la construction de modéles architecturaux (Barthélémy et al.,
1895) que lon trouve des intéréts a la connaissance de la description biologique de la croissance
aérienne, encore que dans ce cas, la finalité des recherches soit purement descriptive. On cherche en
effet & ce que les modéles decrivent au mieux la croissance, sans pour autant s'intéresser aux
déterminismes environnementaux ou génétiques de la croissance. C’est dans ce cadre la que se
situent les publications de cette thése.
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Des sylvicultures dépendantes des variables de croissance.
- Id

La conduite des peuplements en futaie réguliere monospécifique, pour un objectif de production de
masse, ne nécessite pas des modeéles de croissance des arbres en peuplement trés précis. Les tables
de production et les modéles de croissance sont construits en référence a un accroissement moyen en
hauteur et en diamétre du peuplement. Cependant, une sylviculture de futaie irréguliere mélangée, cas
le plus largement répandu en France, necessite de connaitre précisément les relations entre climat et
croissance afin de préconiser des regles sylvicoles pour un nombre d'arbres limité et qui tiennent
compte des réponses propres de chaque espéce cultivée aux conditions de milieu.

Les itinéraires techniques de ces sylvicultures qui ont pour objectif la récolte d'arbres ayant atteint un
diametre fixé nécessite le développement de modéles dendromeétriques précis dont la construction
passe par une meilleure connaissance des relations entre croissance en diametre, climat et
sylviculture. Ce type de relation doit permettre d’alimenter le questionnement actuel sur le role des
éclaircies sur la croissance des arbres dominants. En effet, Doussot (1997) reprenant les données
d'une expérience d’'éclaircie de Hétre au Danemark met en évidence 'absence d'effet de I'éclaircie sur
la croissance en diamétre des arbres dominants, dans une gamme d'intensité de I'éclaircie proche de
celle pratiquée dans la gestion courante. Si cette observation est confirmée, elle rendrait plus
primordiale la connaissance des relations croissance-climat pour la construction de modéles de la
population des arbres dominants.

Si les relations entre les variables sylvicoles, stationnelles et d’espéces fournissent des connaissances
pour une compréhension du fonctionnement de I'arbre et des peuplements, ¢'est surtout par 'étude
des interactions entre ces variables que 'on pourra développer des modeles sylvicoles généralisables
a tous les types de situations.

Des jnteractions fortes et peu connues entre variables environnementales et croissance

L'interaction génotype-environnement est surtout étudiée comme composante de la variabilité d’'un
caractére, hauteur ou diametre, par exemple (Shelbourne, 1972). La décomposition de fa variance

v e P Qe
d'un caractére (C) sous forme additive de ses composantes génétiques (G) et environnementales (E)

que l'on traduit généralement par I'équation C= G+E+G*E, permet une appréciation rapide et sxmple
de I'importance de linteraction entre génotype et environnement dans 'expression d'un caractere. De -
nombreux modéles mathématiques, dont le paramétre de stabilité (Eberhart et Russel, 1966) que nous
avons utilisé, ont été développés pour accéder a cette information riche pour la connaissance du degré
de plasticité d'une espéce ou d'une provenance vis a vis des milieux quelle peut coloniser.
L'introduction de telles interactions dans les modeles de fonctionnement a processus biclogiques
rendrait lesdits modéles plus simples donc plus utilisables par les gestionnaires qu'a I'heure actuelle.
Ces modéles ayant de plus en plus souvent comme moteur, 'utilisation de Feau, du CO2 et des
éléments nutritifs ainsi que les interactions entre ces trois compartiments {(Landberg et Gower, 1997).

Enfin, pour Danjon (1992), I'intégration du niveau genétique dans les modéles de croissance d'arbres
en peuplement doit prendre en compte l'interaction génotype x densité.
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2.2. Les relations hydriques dans ['arbre

La croissance des ‘arbres dépend davantage du facteur hy’drique que d'autres facteurs de
I'environnement (Kozlowski et Pallardy, 1997). La répartition mais aussi la productivité des espéces est
sous haute dépendance de la disponibilité en eau.

La circulation de l'eau dans le systéme sol-pante-atmosphére peut se représenter selon un schéma
comparable a celui utilisé pour la loi ¢'Ohm en électricité (cf. ci-dessous). De nombreuses études dont
celles d’Aussenac et al. (1993) et de Bréda et al. (1995) ont confirmé la validité de cette analogie
électrique pour guantifier la résistance au transfert de I'eau du so! au feuilles.

Feuille Liquide Vapeur
Transpiration (T)

%74 >
¥~ Stomates
Tige

Cellule = réservoir foliaire dont on mesure
les caractéristiques (v, transpiration).

Racine

; Résistance

Absorption (A)

Dans un modéle trés simple, la plante est considéré comme un systéme qui préléve 'eau dans le sol
par absorption (A) et dans lequel la transpiration (T) préleve 'eau (Berger, 1981). La force motrice de
cette circulation est principalement due & une tension hydrostatique générée par la transpiration. Ces
flux s'établissent dans un systéme qui présente des conductances. Le fonctionnement global du
systéme, résumé dans le schéma ci-dessus montre 'évolution des flux entrant (A) et sortant (T) en
fonction du potentiel hydrique (w). A peut-étre considéré comme une fonction directe de y (Berger,
1978) et T comme une fonction d’abord indépendante de vy, puis variant en fonction inverse de celui-ci
lorsque le seuil de fermeture des stomates est atteint.

Selon ce schéma, y est donc une grandeur thermodynamique mesurant Fintensité de liaison de I'eau
avec le substrat sol ou air, il traduit ainsi un état d'équilibre entre 'eau du sol et la plante quand T est
nulle, c'est-a-dire en fin de nuit. Ce descripteur est, bien entendu, spécifique. Il est donc sous
dépendance génétique. La valeur du potentiel hydrique observée en fin de nuit (potentiel de base ou
v, ) traduit, sur un méme milieu, la réaction des arbres aux conditions de disponibilité en eau du milieu.
Les différences de y, observées entre espéces caractérisent donc une différence de comportement vis
a vis du facteur hydrique (Scholander et al., 1965). Au cours de la journée, le potentiel hydrique évolue
en fonction de la demande climatique pour atteindre, au plus fort de celle-ci, une valeur vy, que l'on
appelle potentiel minimum. La différence entre le potentiel de base et le potentiel minimum traduit la
réaction de la plante & un état de stress hydrique. On considére généralement, quelle que soit 'espéce
qu'une valeur de cette différence de 0.4 Mpa constitue un seuil au dela duquel il y a une réduction de
la transpiration et de la photosynthése (Aussenac et Granier, 1978).

Dans ce contexte, nous avons utilisé comme descripteur de la réponse des arbres au stress le
potentiel hydrique et la transpiration. Ces deux descripteurs se sont avérés efficaces pour i)
discriminer le comportement des provenances de pin maritime face a un stress et ii) expliquer la
relation entre ces descripteurs et la croissance aérienne (publication 1).
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2.3. Croissance en hauteur et en diamétre des arbres en peuplement

Décomposition de Ia croissance en hauteur

On ne considérera que I'aspect temporel de la croissance, caractére génétique dont I'expression, chez
les ligneux pérennes, est cumulative (Kremer, 1992). Cette particularité permet d'interpréter la
croissance en hauteur comme le résultat d'une série chronologique d’événements.

La croissance en hauteur chez les pins est de type monopodiale. Un seul méristéme apical initie
'ensemble des entre-noeuds. La phase d'élongation des entre-noeuds est séparée dans le temps de
la phase d'initiation (cf. schéma ci-aprés).

Les premiers travaux sur ['organogenése et l'initiation sont le fait de Lanner (1968) et surtout de
Cannell et al. (1976). A la suite de ces travaux, les composantes génétiques de ces phases ont bien
été étudiées chez le pin maritime (Lascoux, 1984, Kremer, 1992) dans un objectif de compréhension
du déterminisme génétique de la croissance en hauteur. Ces études ont mis en évidence l'importance
de la phase d'initiation au stade adulte et de la phase d’élongation au stade jeune dans le processus
d’élaboration d’'une pousse, sans toutefois prendre en compte l'effet du climat (température et
pluviométrie) sur 'importance de chacune des phases en milieu naturel.

Accroissement
annuel en hauteur

Longueur nombre
/ d’une pousse \ de pousses
nombre longueur
d’entre-noeuds d'un entre-noeud
durée Intensité “durée intensité
d'initiation d’initiation d’élongation d’élongation

Décomposition de I'accroissement annuel en hauteur (d’aprés Cannell, 1978)

Dans nos travaux (publications1, 2 et 3), tous les niveaux de décomposition de la croissance ont été
reliés aux parametres climatiques simples en conditions naturelles. De nombreuses études ont éte
realisées sur les relations entre allongement et conditions climatiques pendant la période de
I'élongation des entre-noceuds (Larson, 1967, Pietarinen et al,, 1982), cependant peu de résultats
existent sur les relations entre initiation et conditions climatiques, notamment en conditions naturelles.
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Dendrochronologie.

L'outil dendrochronoldgique permet une analyse fine de la croissance en diamétre des tiges par la
mesure de la largeur des cernes annuels. Il est adapté aux études retrospectives de phénoménes de
dépérissements récurrents.

Les stress d'origine biotique et abiotique sont les causes principales des réductions des taux de
croissance des arbres (Fritts 1976, Brubaker et Greene, 1979, Hugues et al., 1982). Les effets des
phénomenes étudiés -défoliation ou stress d’origines abiotiques- peuvent étre séparés des effets du
climat par comparaison de populations d'arbres affectées et d'arbres sains (Blais, 1962, 1965, Morrow
et Lamarche, 1978, Carlson et McCaughey 1982, Becker, 1987, Swetnam et Lynch, 1989, Bert,
1993,). En I'absence de perturbations, la dendroécologie permet de caractériser les relations climat-
croissance (Lebourgecis, 1997, Picard, 1995, Messaoudéne et Tessier, 1997). ou sylviculture-
croissance (Le Goff et Oftorini, 1993).

De telles études permettent d'accéder a plusieurs types de connaissances.:

i) des connaissances sur le dépérissement lui-méme (conditions d'apparition, quantification
de la perte de production, durée du phénomeéne),

ji) des connaissances sur les relations entre facteurs de I'environnement et croissance en
général, ce qui est possible grace a la comparaison période de pleine croissance - période de
croissance au moment ou intervient le phénomeéne de dépérissement cbservé.

Ces études permettent, en outre, I'établissement de courbes de croissance biologique en diameétre,
c'est-a-dire de définir une croissance radiale moyenne sur une station donnée, laquelle devient une
référence qui permet de dater l'importance et la durée des effets perturbants la croissance. Nos études
s'inscrivent dans cette démarche visant a séparer les effets climatiques des effets sylvicoles pour
comprendre les mécanismes de croissance en diamétre. C'est a partir de la connaissance de ces
mécanismes que nous avons pu comprendre les réactions des arbres aux contraintes
environnementales (publications 4 et 5).

Modélisation de la croissance

La modélisation de la croissance sur des bases écophysiologiques (Mcmurtrie et Wolf, 1983, Oker-
Blom et al., 1988) repose sur une formalisation des processus physiques et biologiques dont dépend la
production. La compréhension des mécanismes qui influencent ces processus est donc un préalable a
la construction de tels modéles.

Nos résultats prennent place dans le cadre de la réalisation de modéles de croissance empiriques,
c'est-a-dire de modéles établis a partir d'observations d'expérimentations (J. Bouchon, 1995). i s'agit
de rendre compte de relations existantes en essayant d'incorporer des données explicatives du
fonctionnement écophysiologique de l'arbre (nombre d'entre-noeuds d'une unité de croissance et
parameétre hydrique). Les relations empiriques peuvent étre utilisées de maniére heuristique pour
évaluer les conséquences des changements et donc l'effet des stimuli (Landsberg J.J., Gower S.T.
1997). Ces résultats peuvent ensuite étre intégrés dans des modeles plus complexes tels les modéles
a processus biclogiques dont le principe est une simulation de la croissance des peuplements sur la
base des processus physiologiques qui déterminent la croissance et sur la fagon dont les peuplements
réagissent aux conditions physiques auxquelles les arbres sont soumis et avec lesquelles ils
interagissent (Landsberg J.J. et Gower S.T, 1997).
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Les modéles descriptifs de larchitecture des arbres forestiers ou fruitiers intégrent déja des
parametres comme le nombre et la répartition des entre-noeuds le long de l'axe principal (D.
Barthélémy et al, 1995), dans un objectif de compréhension  des ramifications. Cependant, la
variabilité annuelle et stationnelle du nombre d’entre-noeuds n'est pas, pour l'instant, prise en compte.
Nos pubiications 2 et 3 traitent de cette question.

Les modéles de croissance d'arbres en peuplement sont catégorisés en deux ensembles (Dale et al.
1985) : les modéles forestiers de croissance et les modéles dynamiques de communauté. Les
modeéles forestiers de croissance sont plutdt dépendant de la station, quant aux modéles dynamiques
de communauté, ils dépendent, eux, de l'espéce. Dans ces deux modéles la compétition est la
composante majeure et peut-étre décrite en terme de densité, caractéristiques dendrométriques ou
relations hydriques. Les modéles de croissance de peuplement basés sur la croissance individuelle
des arbres ont pour moteur des indices de compétition purement dendrométriques comme le
recouvrement des couronnes (Ek et Montserud, 1979) ou encore physiologiques comme le ratio
photosynthétique (Makela et Hari, 1986). Aucun de ces types de modéles ne tient compte de la
variabilité annuelle de la croissance ou enceore de linteraction génotype x environnement. Des
modeéles du type de ceux décrits plus haut sont les plus aptes a s’enrichir en incorporant soit des
relations croissance-climat pour les modéles dépendant de la station, soit des relations génotype-
environnement pour ce qui est des modéles dépendant des especes. Les deux types de modéles
pourraient étre mieux valorisés si des indices stationnelles incluant les précipitations et/ou les
températures étaient mis au point. Nos observations sont une premiére étape vers cette mise au point.

Pour ce qui est de lintégration du niveau génétique dans les modeles de croissance, Danjon (1992),
montre que la sélection peut modifier des portions de courbes de croissance en hauteur pendant
lesquelles linteraction génotype x environnement est forte. La stabilité interannueile de la croissance
en hauteur est en partie sous contrle génétique (Kremer, 1992) et peut donc étre modifiée
indirectement par la sélection sur courbe de croissance. Nos études peuvent donc servir celles sur
l'interaction entre niveau d’amélioration et type de Landes, études qui permettent d’évaluer {'impact de
la sélection sur la résistance a la sécheresse, ou du moins le comportement face au facteur hydrique.
C’est un des cadres de recherche de la génétique quantitative.

La figure B ci-apres résume le cadre conceptuel et les niveaux d'observations de nos études.
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3. MATERIELS ET METHODES
3.1. Ecophysiologie et génétique du pin maritime (publication 7).

Le matériel génétique utilisé est constitué de 16 provenances de pin maritime issues de 'ensembile de
son aire naturelle et installé dans deux milieux différents du Sud-Ouest de la France. Le premier se
trouve en lande meésophile (Pierroton, 20 km a l'ouest de Bordeaux). Le second est installé en dune
seche (Lacanau, 40 Km au nord-ouest de Bordeaux). Ces deux dispositifs ont été analysé de facon
complémentaire. On met en relation caractéristiques hydriques (potentiel hydrique et transpiration) et
croissance totale en hauteur sur 7 provenances de pin maritime. On a ainsi pu accéder a la
connaissance de la variabilité de la croissance en hauteur en fonction des paramétres hydriques. La
hauteur totale a été reliée aux conditions climatiques de I'année par l'intermédiaire d'un paramétre de
stabilité calculé sur la base de la moyenne de croissance en hauteur de toutes les provenances. Ce
critere peut alors étre considéré comme un indicateur de 'année climatique.

Types de mesures.

Le dispositif de Pierroton oU toutes les provenances sont representées a été utilisé pour les mesures
de croissance en hauteur. Les accroissements en hauteur de la 4°™ ala 9°™ saison de végétation ont
été mesurés. Le dispositif de Lacanau, ol seules huit provenances sont représentées, a servi aux
mesures écophysiologiques (transpiration et potentiel hydrique), compte-tenu d'une sécheresse
estivale prononcée dans cette station. Le plan d'expérience des mesures écophysiologiques est
réalisé en 7 jours consécutifs (Guyon, Kremer, 1982), afin de pouvoir comparer statistiquement le
comportement écophysiologique d’arbres au cours de journée dissemblables. Entre 6 h et 16 h (temps
universel), toutes les 2 h, il est effectué un prélévement de deux fascicules d’aiguilles de deux ans sur
les 9 arbres (3 par provenance) des 3 provenances suivies. Les deux fascicules sont utilisés
simultanément, 'un pour mesurer la transpiration par pesées successives, l'autre pour mesurer le
potentiel hydrique au moyen de la chambre & pression. Ces méthodes qui apparaissent aujourd’hui
bien empiriques ont cependant fourni des résultats solides qui furent confirmés en appliquant d’autres
méthodes comme celles du flux de séve et de transpiration (Granier et Loustau, 1993).

Parmi les probiémes rencontrés dans lanalyse des relations hydriques dans la plante, le plus
important est sans doute celui de la représentativite de la mesure instantanée gue représente le
potentiel hydrique. En toute rigueur, il faudrait intégrer 'ensemble des valeurs du potentiel hydrique sur
une péricde donnée (Myers, 1988) pour accéder & une information précise des relations entre
croissance et stress hydrique, cependant notre objectif était d’appliquer une méthode nous permettant
de comparer les provenances entre elles et non pas d'accéder a la connaissance exacte du potentiel

hydrique et de la transpiration totale de 'arbre.
3.2. Décomposition de la croissance en hauteur (publications 2 et 3).

La croissance aérienne du pin noir d'Autriche a été étudiée dans une régénération naturelle, alors
ageée de 10 ans, sur le mont Ventoux (Vaucluse), (Guyon, 1988). Deux types d’cbservations ont été
réalisés :

Les composantes de la croissance en hauteur : nombre d’entrenceuds initié et allongement de ces
entrenoeuds ont été observé sur les pousses terminales des mémes individus (Guyon, 1986). Cette
observation s’est faite trois annnées consécutives, sur les 30 mémes individus.

L'activité méristématique (Guyon et al., 1987) permettant d'estimer les taux d'initiation des
entrenoeuds a été observé sur bourgeons terminaux. Ces mesures de l'initiation et de 'élongation des
entre-noeuds n'ont pas pu étre réalisées sur les mémes individus, compte tenu de la nature destructive
de la méthode d'observation des taux d'initiations des entre-noeuds. Cette observation s'est déroulée
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durant une année, a chacun des 30 jours d'observation, il a éte estimé I'activité méristématique de 10
bourgeons terminaux de plants choisis au hasard.

Les taux d'initiation et la vitesse d’élongation des entrenceuds, ainsi que la hauteur totale annuelle ont
eté relies a des parametres climatiques simples : température et pluviométrie. L'étude, pendant 3 ans,
des relations entre climat et composantes de la croissance (taux et période d’initiation, nombre d'entre-
noeuds, allongement des entre-noeuds) permet de relier pluviométrie et croissance en hauteur sur le
dispositif du mont Ventoux, puis de tester ces relations sur deux autres sites des Alpes de Haute-
Provence. Les études similaires (Lascoux, 1984, Kremer, 1992) sur les corrélations jeune-adulte des
composantes de la croissance ont confirmé la fiabilité de la méthode.

3.3. Dendrochronologie (publication 4)

Les mesures de la croissance en diamétre ont été effectuées dans 20 peuplements de pin maritime du
littoral vendéen, &gés de 20 a 150 ans, (Guyon, 1991), dont l'origine génétique a été vérifiée par tests
variétaux (Baradat P., Marpeau-Bezard, A., 1988). La méthode employée est celle largement utilisée et
développée par Becker (1987) et consiste au prélevement d’'une carotte par arbre et & la mesure des
accroissements successifs sur celle-ci. L'ensemble des 400 carottes, soit 20 arbres sur 10
peuplements sains et 20 arbres sur 10 peuplements dépérissants, sert a I'établissement d'une loi
biologique de croissance en diamétre du pin maritime pour la région d’étude. Cette loi permet ensuite
de comparer tout accroissement annuel d'un arbre & un agé donné avec 'accroissement attendu fourni
par la loi biclogique. La comparaison de la croissance d'arbres d'ages différents se -fait alors par
I'intermédiaire d’un indice de croissance calculé comme le rapport de la largeur observée d’'un cerne
sur la largeur estimée par la loi biologique. Cette méthode, si elle a été beaucoup critiquée, notamment
pour ce qui est de possibles biais introduits par le choix des arbres échantillonnés, lesquels sont pris
parmi les dominants, ne fournit pas de résultats contradictoires avec ceux obtenus par d'autres
méthodes, sur d'autres espéces, dans d'autres conditions.
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4. RESULTATS ET DISCUSSIONS

- 1

4.1. Variabilité intraspécifique de la croissance en hauteur et du potentie! hydrique

Telle qu'elle s'exprime dans les Landes de Gascogne, la variabilité intraspécifique de la croissance en
hauteur du pin maritime est une composante de sa variabilité géographique. Les trois groupes
géographiques représentés dans les essais étudies, Atlantiques, Mésogéens et Marocains, que I'on
peut différencier par des critéres phénotypiques et biochimiques (Baradat et al. 1984) ont montré des
caractéristiques écophysiologiques différentes, lesquelles permettent d’expliquer, en partie, sur un site
donnée, la variabilité de la croissance de la pousse terminale (Guyon et Kremer, 1982).

Les provenances du groupe atlantique (Landes, Portugal, Nord Ouest de I'Espagne) valorisent
davantage les meilleurs sites landais que les provenances mésogéennes mais sont pénalisées dans
les sites pauvres (Fig. 3 in Guyon et Kremer 1982). Cette variabilité de la croissance est expliquée par
une variabilité de comportement journalier vis a vis du facteur hydrique (Fig. 7 in Guyon et Kremer
1982). Les provenances atlantiques ont, a I'échelle de la journée, un fonctionnement hydrique plus
long et par conséquent, une activité photosynthétique pius importante (fermeture tardive des stomates)
que les provenances mésogéennes ou encore que la provenance marocaine Tamjoute adaptée a la
sécheresse. Nos observations ont, par ailleurs, nettement mis en évidence le comportement particulier
(faible croissance aérienne) du type évitant la sécheresse de cette provenance marocaine. Les
differences de comportement vis a vis du facteur hydrique entre provenances de pin maritime ont, par
la suite, été confirmées par différents auteurs avec des méthodes non similaires aux notres, pour
d’autres objectifs que ceux de nos études. Ainsi, Sarrauste (1982), en étudiant les échanges gazeux,
la respiration et les potentiels hydriques sur du matériel jeune a trouvé que Tamjoute avait un potentiel
osmotique plus bas que les provenances atlantiques et mésogéennes. Les travaux de Nguyen et
Lamant (1989) ont porté sur I'importance d’'un osmorégulateur, le potassium, chez deux provenances
de pin maritime (Landes et Tamjoute). Leurs résultats ont montré qu'en conditions de stress, la
mobilisation du cation potassium dans le systeme racinaire, est plus importante chez la provenance
marocaine que chez la provenance Landaise.

La mise en évidence du lien enire ia variabilité de la croissance aérienne et une variabilité du
comportement écophysiclogique a ouvert la voie a une sélection génétique sur ce dernier caractere,
notamment pour la recherche d’hybrides associant I'aptitude a Posmorégulation des provenances
marocaines ou corses et I'aptitude a une forte croissance des provenances Landaises. Le classement
des provenances pour le caractére de croissance en hauteur que nous avons obtenu (Tableau 1,
Guyon et Kremer, 1982) sur des dispositifs jeunes (12 ans) a été confirmé par Danjon (1992) sur des
dispositifs agés de 45 ans, ce qui laisse supposer que les stratégies de croissance ne changent pas
de fagon fondamentale au cours de la vie d’'un peuplement. Nos résultats permettent, en outre, de
mieux conseiller le reboiseur dans ses choix lors de ['installation de peuplements. Les sites les plus
secs étant conseillés pour les provenances marocaines, voire corses, les meilleurs sites landais étant
réservés aux provenances landaises.
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4.2. Variabilité interannuelle de la croissance

La variabilité interannuelle de la croissance a été étudiée, sur le an noir d'Autriche (Pinus nigra Arn.)
(Guyon, 1986, Guyon et al,, 1987) pour ce qui est de la croissance aérienne et sur le pin maritime
(Pinus pinaster Ait.) pour ce qui est de la croissance radiale (Guyon, 1991).

Les températures (notamment, les températures minimales) ainsi que les précipitations durant les
périodes d'activité des méristémes apicaux sont les paramétres climatiques les plus déterminants de la
variabilité de la croissance aérienne (tab. 3, Guyon, 1986, fig. 5, Guyon et al., 1987). Ce résultat est
aussi avéré pour la croissance radiale ( tab. 2, Guyon, 1991).

L'expression des deux caractéres de croissance une année donnée, est sous la dépendance, d'une
part, des conditions climatiques de I'année ol s’exprime ces caractéres, et, d'autre part, des conditions
climatiques des années précédentes. Cette double dépendance permet aux arbres dont la croissance
aérienne est du type fixe (croissance en deux phases : initiation des entre-noeuds et allongement de
ceux-ci, séparées dans le temps), de compenser une année donnée, la faible potentialité de
croissance des années précédentes. Ce phénomene de compensation est, par ailleurs, évoqué pour la
croissance aérienne du Cédre (Finkelstein, 1980) et sur pin maritime par Kremer et Lascoux, (1988).
Ces auteurs ont établi l'existence d'une corrélation négative entre nombre d'entre-noeuds et
allongement de ces entre-noeuds, comme dans nos expérimentations.

Croissance en hauteur du pin noir et climat (Guyon, 1986, Guyon et al., 1987).

Les relations entre accroissement annuel en hauteur et parametres climatiques concernent la durée et
l'intensité d'expression de chacune des deux phases (initiation et élongation) de constitution de l'unité
de croissance. Dans la plupart des études, le nombre d’entre-noeuds initiés est la variable qui a le plus
de poids dans la constitution d’'une pousse annuelle. L'allongement de ces entre-noeuds peut
compenser, dans des années exceptionnellement pluvieuses, et en partie seulement, le faible nombre
initié les années précédentes (fig. 8, Guyon, 1986).

Nos résultats montrent, qu’en conditions naturelles, la période pendant laquelle le taux d'initiation des
entre-noeuds est maximum est de courte durée, de f'ordre de § & 6 semaines (fig. 5, Guyon et al,,
1987). Cette phase se situe pendant la période estivale de sécheresse, c'est a-dire de Juin & Ao(t
selon les années. Cependant, le pin noir garde une capacité d'initiation d’entre-noeuds si les conditions
climatiques redeviennent favorables aprés la période estivale, c'est-a-dire de septembre & novembre,
sans toutefois atteindre lintensité d'initiation de 'été. Dans ces conditions, il n'est pas alors étonnant
de voir que les pluies de septembre sont celles qui discriminent le mieux la variabilité interannuelle de
la croissance en hauteur. Cette observation est complétée par I'observation de la croissance en
hauteur du bourgeon terminal, laquelle peut etre active durant P'hiver (fig. 6, Guyon, 1986).

Au début de la période d'initiation, il y @ compétition entre initiation et allongement, la péricde de taux
de croissance maximale des entrenoeuds coincide avec une baisse significative du taux d'initiation des
entrenoeuds, les parametres climatiques qui influencent les deux composantes étant les mémes, cet
antagonisme ne peut qu'avoir une origine interne a la plante. Ces résultats sont conformes a ceux
obtenus sur d'autres espéces que le pin noir d'Autriche, notamment pour le pin maritime (Kremer,
1992).

La période d'allongement des entre-noeuds est aussi tres concentrée dans le temps et survient avant
la période estivale de mai a début juillet. Tout se passe donc comme si la plante réalise 'essentiel
de sa croissance aérienne avant la sécheresse estivale mais conserve la possibilité d'allonger les
entre-noeuds si les conditions climatiques deviennent favorables.
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Ce sont davantage les précipitations cumulées que la répartition des précipitations qui jouent sur le
nombre total d’entre-noeuds initiés. Ce résultat tient peut-étre au fait que les pluies sont différemment
utilisées par le peuplement selon la disponibilité en eau du sol au,moment oli ces pluies arrivent. En
d'autres termes, une pluie n'a pas, pour le vegeétal, la méme fonction selon qu'elle se produit sur un
milieu sec ou trés hydraté. Cette remarque vaut aussi pour 'allongement des entre-noeuds. En effet,
nos observations ont éte faites durant trois années différentes du point de vue de la répartition des
pluies, sans que I'on puisse mettre en évidence une relation entre taux d'élongation et répartition de la
pluviométrie (fig. 5, Guyon, 1986). L'allongement des unités de croissance est, cependant, dépendant
des températures, notamment des températures minimales. Cette corrélation permet, en revanche,
d'expliguer le gradient d'aliongement des entre-nceuds observé le long de 'axe principal. Ce sont les
entre-noeuds qui se développent en milieu de cycle, c'est-a-dire quand les températures minimales ne
sont ni trop hautes ni trop basses qui ont les plus forts allongements. Cette ontogenése de la
croissance est rapportée aussi par Barthélemy et al. (1997).

Croissance en diametre du pin maritime en Vendée et climat (Guyon, 1991).

L'outit dendrochronolegique a permis de bien cerner les relations entre climat et croissance radiale de
pin maritime selon des methodes développes par d'autres auteurs (Fritts, 1976, Becker, 1987). La
variabilité de la pluviometrie explique en grande partie les variations interannuelles de la croissance
radiale et c’est par ce type de relations que certains auteurs (Van Deusen, Koretz, 1988) ont essayé
d'intégrer des paramétres écologiques dans les modéles dendrometriques de croissance.

Les relations entre croissance radiale et sylviculture sont plus difficiles a établir que les liaisons entre la
croissance radiale et le climat. Les difficultés tiennent, d’une part, a la nature méme de la variable
largeur de cerne mesurée, dont la variance interannuelle est grande, et d'autre part, & la difficulte de
quantifier les actions sylvicoles passées, difficulté liée en partie & 'absence d'archives. Dans le cas ou
les données sylvicoles sont connues, on rencontre la méme difficulté de séparer les effets climatiques
des effets sylvicoles (Le Goff N., Oftorini M., 1993), il en est de méme dans l'étude realisée par
Badeau et al. (1995) sur le hétre, probablement a cause d'un effet sur le microclimat des actions
sylvicoles. Dans cette derniére étude, la comparaison de la croissance en diametre du hétre, sur le

long terme, dans deux régimes sylvicoles (taillis sous futaie et futaie réguliere) ne permet pas de
conclure quant 2 l'effet de la sylviculture ou des facteurs environnementaux sur 'augmentation de la
croissance observée ces derniéres années. Pour Messaoudéne et Teissier (1997), travaillant sur deux
especes de chénes en Algérie, la dendroécologie ne fournit des éléments que sur la compétitivité de
l'essence au stade adulte. C'est peut-étre la un frein a la compréhension de la relation entre
sylviculture et croissance, en effet, la gestion sylvicole affecte la croissance d'un arbre, tout au long de
sa vie et pas de maniére constante ou méme graduelle, les observations de dendroécologie sont,

quant a elles, réalisées sur des arbres adultes.

La croissance en diamétre et la pluviométrie de la période supposée du fonctionnement cambial (avril
a septembre), sont reliées positivement. Ce résultat est comparable a ceux trouvés en France sur
d’autres espéces, résineuses (Becker M., 1987) ou feuillues (Bréda N, 1994), et & l'étranger sur des
épicéas par Van der Brakel et Visser (1995) ou des pins par Larocque (1997). Pour ce dernier auteur,
qui a étudié Pinus resinosa, la répartition des précipitations et leurs durées ont un poids plus important
que le total des précipitations. Il explique cela par le fait que la disponibilité en eau, dans ses sites
d'observations, n'est pas le facteur limitant. Par contre, ce sont bien les températures qui sont les
variables les plus pertinentes de son analyse de corrélation.
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La variabilite interannuelle de la croissance en diametre de différentes provenances de pin maritime
introduites dans les dunes d’entre Loire et Gironde, nous a permis d'expliquer le dysfonctionnement
des peuplements en relation avec les épisodes climatiques (Guyop, 1991). Les épisodes climatiques
pluvieux suivis de période de sécheresse sont les facteurs déclenchants d'une sécheresse
physiologique que les provenances accusent differemment (fig. 2 et fig. 5, Guyon, 1991), ceci
concorde avec nos observations de comportement hydrique faites sur du matériel génétique connu
(Guyon et Kremer, 1982), dans les sites du massif landais. L’année qui suit une année pluvieuse, les
arbres de la provenance Ibérique voient leur croissance en diamétre diminuer davantage que les
arbres de la provenance Aquitaine. Les fortes pluies de printemps libérent une grande quantité de
sodium qui provoque une augmentation du potentiel hydrique de 'eau dans le sol, la plante doit alors
pouvoir augmenter son potentiel osmotique, donc sa concentration en K+. C'est dans cette phase que
le comportement des landais et des ibériques est différent, comme I'ont montré NGuyen et al. (1995).
Les pins landais limitent le transfert de K+, donc de Na+, a l'inverse des pins ibériques qui accumulent
le sodium, lequel devient alors préjudiciable a la croissance de la plante (Flowers et Yeo, 1987).

4.3. Génétique, écophysiologie et conduite des peuplements
Génétique et sylviculture

Les forestiers ont fait le choix d'une stratégie de sélection génétique qui s'appuie principalement sur la
croissance en hauteur, autant lors de la sélection massale (arbres plus), que lors des sélections
combinées et sur test de descendance réalisées dans le cadre des schémas de sélection. La sélection
génétique, a tous les niveaux donc, ne se fixe pas pour objectif direct le comportement
écophysiologique. Nos expérimentations ont mis en évidence que la variabilité génétique de la
résistance a la sécheresse du pin maritime est grande. On trouve méme, & l'intérieur de cette espéce
des différences plus importantes guentre dautres espéces (Guyon et Kremer, 1982). C'est
probablement cette diversité au niveau de la provenance qui a permis au pin maritime de se maintenir
dans le milieu trés contraignant des dunes d’entre Loire et Gironde ou le sylviculteur a introduit, sans le
savoir, des provenances au comportement différent vis a vis de la salinité (NGuyen et al., 1995). On
sait par ailleurs que la salinité prédispose aux effets des autres stress comme la sécheresse, le vent,
les embruns, le piétinement, autant de contraintes environnementales observées sur les sites
vendéens boisés en pin maritime.

la plus touchee par Ie depenssement fa provenance xbenque La prathue sylvicole de regeneratlon
par coupes progressives a été le moyen par lequel le forestier a sans doute permis la pérennité d’'une
partie de la forét littorale, sans véritablement le savoir. En effet, la régénération naturelle a produit des
hybrides probablement plus résistants a la salinité que leurs parents. La colonisation par des hybrides
spécifiques de milieux xériques que leurs parents ne colonisaient pas a &té mise en évidence chez des
espéces de chénes nord américains (Ehleringer et Phillips, 1996). En tout état de cause, les
conséquences fortuites d'une telle pratique sont telles que la forét littorale dunaire a réussi a rétablir
son état initial aprés plusieurs dépérissements graves. L'absence d'éclaircies comme la réalisation
d'éclaircies tardives est un facteur aggravant le dépérissement mais qui ne détermine pas la disparition
de tous les arbres. La diversité génétique et écophysiologique, associée & une pratique sylvicole
judicieuse (la régénération naturelle), est, dans ce cas, ce qui a permis a 'écosystéme "d'étre durable.
Les analyses terpéniques effectuées sur ces peuplements ont en effet révélées la présence d’hybrides
(landes x ibérique) dans les peuplements.

La croissance annuelle peut étre analysée comme le résultat de l'interaction entre un génotype et son
environnement. Ce résultat répétitif a I'échelle de la vie de Parbre induit une compartimentation qui peut
étre une des causes de lincapacité de la plante a faire mieux quand elle subit un stress (C. Edelin,
1997). Cette caractéristique est une constante de la physiologie de I'arbre et peut donc étre un critére
d’appréciation précoce des potentialites d'une espéce ou d'une provenance (Tan et al., 1995), c'est
aussi probablement une des voies par laquelle une espéce maintient sa valeur adaptative. Notre
analyse manque d'observations a cette échelle (la compartimentation) pour pouvoir généraliser nos
résultats. La modélisation de la croissance en fonction des parameétres climatiques devrait permettre
d'apporter quelques élements de réponse.
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Effets des stress et sylvicuiture

Les effets des stress environnementaux varient avec la vigueur ’des arbres, ce que confirment les
résultats de Kozlowski et Pallardy (1997). Les sources de variation peuvent étre liées soit a I'espece,
soit au temps caractérise soit par 'age, ou par la durée du stress. Les espéces ou les provenances qui
répondent de la fagon la plus positive en terme de croissance aux améliorations du milieu sont celles
qui réagissent le plus négativement, toujours en terme de croissance, dés qu'une contrainte
environnementale apparait.

Dans nos sites expérimentaux des landes, il est clairement démontré que les provenances les plus
performantes (en terme de croissance) sont aussi les plus fragiles quand les conditions deviennent
difficiles (Guyon et Kremer, 1982). Dans les foréts dunaires d'entre Loire et Gironde, le
dysfonctionnement survient aprés une période de forte croissance, laquelle induit une forte absorption
de sodium (Guyon, 1991).

La vulnérabilité des arbres varie aussi avec le temps, donc avec 'dge -les exigences d'un semis et
d'un arbre adulte ne sont pas les mémes- . Le choix d'une sylviculture (intensité de dépressage ou
nature et types d'éclaircies) doit étre dépendant de la stratégie de l'espéce cultivée face & la
sécheresse.

La forte densité est un facteur aggravant (plus grande consommation d'eau) du stress. Dans nos sites,
nous avons remarque (Guyon, 1991), que 'absence de pratiques sylvicoles était un facteur aggravant
le dysfonctionnement de ces peuplements installés sur des milieux prédisposant au déficit hydrique,
lequel, s'il a lieu, pendant la période estivale est cependant peu préjudiciable a 'allongement de la tige.

Les techniques sylvicoles doivent prendre en compte ces facteurs de risque. Par exemple, par un
choix raisonné des espéces ou provenances dans des milieux ou le stress hydrique est réel, ou encore
par des éclaircies dont la nature et les rotations sont décidées en référence a la contrainte hydrique.
'un de nos résuitats est que seule la trés courte période de la saison de végétation qui précéde la
sécheresse estivale est critique pour la croissance aérienne des arbres du type fixe comme le pin noir
d’Autriche ou le pin maritime. La pratique sylvicole qui consiste & mettre les arbres dans des conditions
optimales pendant cette période de facon a limiter la compétition inter et infra spécifique pour I'eau
nous semble la mieux adaptée. Ce n'est pas celle qui est appliquée par les forestiers dans ces milieux.
En effet, les normes sylvicoles prévoient des densités plus élevées dans les sites pauvres que dans
les sites riches. Ce type d'tinéraire technique, généralement préconisé ou appliqué dans ces
circonstances nous semble étre contradictoire avec le fait que la pauvreté du milieu landais est liée a
sa faible capacité a retenir 'eau. De nombreuses études dont celle de Berbigier et al. (1991),
confirment en effet que, dans les landes la diminution de la compétition entre herbacés et arbres pour
'eau est favorable & la croissance du pin maritime. L’effet de la densité sur le potentiel hydrique et la
croissance est rapporté par Bréda et al. (1995) dans une étude sur les conséquences pour
'alimentation en eau d'une éclaircie dans un peuplement de chéne sessile. Il y est observé que,
pendant les deux années qui suivent I'éclaircie, le potentiel hydrique de base était pius élevé dans le
peuplement éclairci que dans le témoin non éclairci, cependant les valeurs du potentiel minimum en
milieu de journée étaient comparables d'un peuplement a 'autre. Les flux de séve dans le peuplement
éclairci étaient plus élevé que dans le témoin, ce qui implique que les conductances au transfert
hydriqgue sont plus fortes. Les valeurs de ces conductances observées la seconde année étant
statistiqguement plus importantes, les auteurs attribuent cela a une perte de conductance du témoin.
Commentant cette publication, Landsberg et Gower (1997), attribuent la cause de la différence de
conductance a 'amélioration des conditions d’alimentation en eau dans le peuplement éclairci. Pour
cela ces auteurs s'appuient sur les differences de transpiration qui apparaissent la deuxieme année
aprés ['éclaircie sans que cette différence puisse étre attribuée a une variation de surface foliaire.
L'effet positif d'une éclaircie dans un peuplement d’Eucalyptus sur I'alimentation hydrique est, par
ailleurs rapportée par Stoneman G.L. (1993).
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Ces résultats montrent bien que les conditions environnementales, et notamment Falimentation
hydrique, sont meilleures quand la densité diminue. Les observations de Breda et al. (1995) ont été
realisées dans un milieu peu contraignant -forét domaniale de Champenoux dans l'est de la France-,
on peut donc objectlvement penser que dans des milieux ou {e facteur hydrique est limitant, I'effet de ja
densité sur alimentation en eau est encore plus perceptible,

En résumé, nous suggérons, dans les milieux contraignants, une sylviculture qui s'appuie davaniage
sur la réponse des arbres aux conditions de milieu que sur la preductivité. La sylvicuiture des milieux
contraignants est actuellement la méme que celle des milieux sans coniraintes, elle est basée sur la
production maximale. On peut alors penser gu'une production moindre mais plus constante (qui
permet une croissance réguliére) est un gage de qualité. Une plus grande production en volume peut
alors étre obtenue par une révolution pius longue.

Lors de nos recherches nous avons ainsi mis en évidence un lien entre 'état de dépérissement et ia
provenance genétique via le degré de jaunissement des houppiers. Nous avons ainsi pu conseiller les
gesticnnaires dans leurs choix d'arbres a éclaircir (Grouhel, 1891). Le choix des parcelles & éclaircir et
lintensité d'éclaircie dépendant dans ce cas de la provenance étaient bien i€, dans ce cas, au
fonctionnement écophysioiogique des arbres.

Croissance, climat et modéles sylvicoles

L'absence de précipitations de juin & aot limite la croissance des entre-noeuds, mais ceux-ci
interviennent peu dans la compasition de la pousse terminale. La période la plus critique pour les pins
3 croissance fixe est celle de l'initiation des entre-noeuds qui peut avoir lieu d'avril & décembre. Autant
pour la période d’élongation que pour celle d'initiation, les espéces tolérantes a la sécheresse semble
pouvoir développer une stratégie qui leur permet d'éviter ces périodes critiques : élongation avant la
sécheresse estivale, capacité d'initiation avani et aprés la périede estivale (Guyon et al., 1987).

Néanmeins, cette adaptation aux conditions du milieu est variable selen la provenance ou 'espéce, la
variahilité de la croissance en hauteur est d'autant plus importante que 'espéce (ou la provenance) est
adaptée a un milieu ol le facteur hydrique est moins limitant.

Pour ce qui concerne la croissance radiale, les dennées du probléme sont plus complexes, notamment
a cause des effets & long terme {sur plusieurs années) des siress sur la croissance radiale ainsi que
de la difficulié d’accéder a l'information sur les effeis propres de chaque paramétre intervenant dans la
constitution d'un cerne.

En d'autres termes, chez les résineux a croissance fixe, 1a croissance en hauteur est un caractére
moins synthétique gue la croissance en diameétre, au sens ol ce caractére répond sur une durée
courte (deux années) aux paramétres climatiques. Quant a la croissance en diaméire par ses
réponses a des sollicitations bioclimatiques nombreuses et des interactions complexaes entre ces
données, particuligrement entre la sylviculture et les stress, sa modélisation reste plus difficile.

Cependant, c'est parce que la croissance radiale est dépendanie de plusieurs années climatiques gue
nous avons pu y interpréter les causes de sa réduction et accéder 4 la compréhension du phénoméne
de dépérissement (Guyon, 1891).
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L'intégration de données biologiques sur la croissance en hauteur d’espéces & croissance fixe dans
les modéles de croissance pourrait étre realisée par le biais des précipitations moyennes et des
températures moyennes pendant les phases d'initiation et d’élongation. Le calcul de la probabilité
d'apparition, dans une région, de périodes seches, pendant la période d'initiation d'une espéce 2
croissance fixe fournirait une indication précieuse aux reboiseurs. Cependant, cette recherche
suppose des données climatiques récoltées en forét, sur de trés longues périodes, ce qui n'est pas
actuellement le cas en France. Il reste, dans ces conditions, a expliciter la meilleure représentation
possible des postes climatiques, Kuuseoks et al. (1997) ayant montré par ailleurs que le poste
climatique le plus proche d'un site d’études n'est pas forcement le plus apte a représenter le site.

Pour ce qui est de la croissance en diamétre, la possibilité de modéliser la croissance en fonction de
paramétres climatiques (température, precipitations) est envisageable dans des modéles comme ceux
développés par Dhote (19986) ou Deleuze et al. (1996) lesquels explorent la relation linéaire entre
croissance en hauteur et surface terriére.

La figure C ci aprés récapitule 'ensemble des résultats obtenus dans les différents sites.
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5. DISCUSSION GENERALE ET PERSPECTIVES
5.1. Environnement ét croissance des arbres

Les obstacles a une évaluation quantitative et qualitative des effets de Ilenvironnement sur la
croissance.

Nos objectifs étaient de rendre compte de l'effet de environnement (climat et sylviculture) sur les
relations plante-milieu en s'intéressant particulierement aux deux critéres dendrométriques (croissance
radiale et élongation) qui fixent les objectifs de 'aménagement forestier et donc de la sylviculture.

La croissance des plantes est une réponse intégrée contrélée par linteraction du génotype et de
'environnement et qui résulte de processus physiologiques. L’augmentation de la productivité
nécessite une action adaptée de 'homme sur ces trois composantes, pour produire des itinéraires
techniques de culture des arbres qui optimisent la production.

La part de 'augmentation de la production attribuée a la sélection génétique se situe pour des céréales
comme le blé a 50 %, et pour le pin maritime de 15 % & 24 % selon les variétés utilisées (Bergoin,
1993), ceci tient, en partie, au fait que 'on ait beaucoup investi dans la connaissance de la variabilité
génétique. La valorisation de ces nouveaux génotypes passe par des itinéraires techniques nouveaux.

Pour ce qui est des facteurs de I'environnement, la quantification de leurs effets, et notamment des
stress, est rendue difficile pour plusieurs raisons. :

(1) le mode d’action des stress est variable, certains stress affectent de fagon continue la
croissance, d'autres de fagon aléatoire,

(2) l'importance du stress varie dans le temps,
(3) les corrélations entre stress et croissance n'expriment pas forcément une causalité,

(4) la réponse des arbres a f'effet d'un stress dépend de son “passé”, lequel n'est pas toujours
connu,

(5) I'effet d’'un stress varie beaucoup avec la vigueur de la plante.

Nos observations et analyses n’ont pas échappé a ces difficultés.

Un autre groupe de difficultés est lié a I'evaluation des processus physiclogiques lors de stress qui
nécessite l'interprétation de signaux (potentiel hydrique, transpiration, initiation et élongation des entre-
noeuds) dont 'expression n'est pas toujours reliée aux facteurs mesurés, a un moment donné. En
d’autres termes, c'est I'aspect méthodologique qui, dans ce compartiment d'étude, est le facteur
limitant la connaissance.

Néanmoins, a la suite de Landsberg et Gower (1997), on peut schématiquement dire qu'un modéle
complet qui rendrait compte de linfluence de {'état hydrique sur la croissance devrait avoir au moins
deux composantes : l'une qui rende compte des relations (sur le court terme) existantes entre
potentiel hydrique et conductance, V'autre qui traduise les relations (sur le long terme) entre le potentiel
hydrique et la croissance en terme d'élongation et de croissance radiale.
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Variabilité de la croissance et conditions environnementales

- -

Sur le long terme, a 'échelle annuelle ou interannuelle, la croissance des pins est sous la dépendance
de la pluviometrie et des températures. Dans les mémes conditions climatiques, une partie de la
variabilité génétique infraspécifique du pin maritime a pu étre reliée, sur le court terme (la saison de
végétation) a la capacité avec laquelle les différentes provenances régulent leur consommation en
eau, en conditions de stress.

Toujours en condition de stress hydrique, mais induite par un excés de sodium, la croissance en
diameétre est fortement reliée aux précipitations de |'année qui précédent la croissance radiale et a
celles qui tombent au début de 'année méme ouU cette croissance radiale est réalisée.

Parmi les facteurs susceptibles de modifier cette variabilité, on note :

(1) la densité des peuplements,
(2) 'age des arbres,

(3) certains facteurs locaux comme la topographie, la profondeur d'enracinement ou encore
I'architecture racinaire. -

Les processus physiologiques observés a une période donnée sont, par ailleurs, dépendants de ceux
survenus avant le moment d'observation. En ce sens les observations sur le préconditionnement de
plants & la sécheresse (Aussenac et El Nour, 1886, Kaushal et Aussenac, 1990) confortent I'idée que
les techniques d’élevage des plants en pépiniére doivent tenir compte des milieux d'introduction des
espéces. Cette remarque vaut aussi pour la régenération naturelle. On peut penser éduquer les jeunes
semis afin qu'ils puissent bien supporter les conditions environnementales difficiles.

Enfin, nos résultats posent la question des relations entre vitalité-dominance et parameétres
environnementaux. Nous obtenons, en effet, des résultats contradictoires. Pour I'élongation, les
provenances les pius performantes dans les bonnes conditions environnementales sont celles dont la
croissance est la plus affectée quand les conditions stationnelles sont mauvaises. Pour la croissance
en diamétre, c'est l'inverse, les effets du climat sont d’autant plus perceptibles que la vitalité des arbres
est faible, ce résultat va dans le sens des conclusions de 'étude de Van den Brakel et Visser (1995)
sur pin sylvestre.
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5.2. Applications en sylviculture

" i
Au plan sylvicole, nos travaux viennent grossir nombre d'études expérimentales qui mettent en
évidence les possibilités qu'ont les forestiers de contréler et d’améliorer la disponibilité en eau, donc la
croissance. Sur la figure D, sont représentés les implications et les applications sylvicoles de nos
résultats.

Des connaissances pour comprendre le fonctionnement de I’écosystéme

Comprendre et utiliser la variabilité génétique et écophysiologique de la croissance, pour une
sylvicufture durable.

Nos résultats mettent en évidence qu'a l'intérieur d'une espéce comme le pin maritime, on peut trouver
trois types de comportements vis & vis de la sécheresse :

i) les provenances dont la croissance est fortement stimulée par des conditions favorables,

iy des provenances qui maintiennent une croissance relativement élevée dans des
environnements a forte contrainte,

iii) des provenances qui ont un comportement intermédiaire entre ces deux premiers groupes.
Ce résultat est similaire a celui trouve sur différentes espéces herbacées par Reitz (1974).

Deés lors, il devient pertinent de proposer des stratégies de reboisement qui tiennent compte de cette
variabilité. Cela peut étre soit I'adaptation d'une espéce ou d'une provenance a des conditions
climatiques données, soit des plantations multi-provenances quand les caractéristiques du milieu a
reboiser sont peu connues. Ces choix pourraient étre cermnés avec une objectivité plus grande
gu'actuellement si la caractérisation de interaction génotype x environnement au moyen d'indicateurs
tels que les paramétres de stabilité devenait facilement accessible au forestier gestionnaire. Par
exemple, il peut étre envisagé de déterminer, sur les droites de regression des paramétres de stabilite,
les seuils de croissance & partir desqueis ii est conseilié d'installer teile provenance piutot que telle
autre.

La variabilité inter et intraspécifique de la croissance est une des composantes de la sylviculture, qui
intervient par ses caractéres d’adaptabilitt & des conditions qui changent dans le temps. Cette
capacité d’adaptation est rendue possible par I'ajustement osmotique auquel on reconnait aujourd’hui
un réle majeur dans le mécanisme d'adaptation a la sécheresse (Monneveux et This, 1997).

La variabilité génétique de I'évitement et de la capacité de maintien du potentiel hydrique et son
héritabilité sont au centre des préoccupations des géneticiens et des agronomes. En effet, la capacité
d'ajustement osmotique posséde plusieurs atouts, c'est un caractére facilement mesurable, dont les
relations avec les caractéres agronomiques ont €té mis en évidence et dont le déterminisme génétique
est monogénique récessif (Morgan al., 1986). Dans ces conditions les programmes d’amélioration
génétique pourraient s’enrichir en prenant en compte la variabilité écophysiologique de I'efficience pour
I'eau, tant pour ce qui concerne ses relations avec la croissance en hauteur que pour ses parametres
génétiques propres. Ce caractére peut aussi avoir une valeur explicative pour les interactions entre
génotype et milieu sur les caractéres de croissance.

La faible héritabilité de I'osmorégulation, observée pour des végétaux non ligneux, obligera sans doute
les sélectionneurs forestiers a imaginer des pistes de recherche autres que celles de la génétique
quantitative traditionnelle, par exemple par la recherche de marqueurs tels les Quantitatives Traits
Locus (QTL).
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LES IMPLICATIONS SYLVICOLES :

L’ INTEGRATION DE PARAMETRES BIOLOGIQUES DANS LES MODELES DE CROISSANCE
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FIGURE D. IMPLICATIONS ET APPLICATIONS SYLVICOLES DES RESULTATS.



Comprendre et utiliser la variabilité annuelle et interannuelle de la croissance

C'est & une utilisation plus diversifice et judicieuse des modéles architecturaux et de croissance que
nos résultats peuvent contribuer. Notre contribution est du domaine de I'explication de la variabilite de
certains paramétres des modeéles. Ainsi, la compréhension de la variabilité annuelle de Pexpression
des composantes de la croissance doit permettre de décrire plus finement le développement des
végetaux sous contrainte environnementale. Les composantes (nombre d'entre-noeuds, allongement
des entre-noeuds) peuvent étre facilement modelisées en fonction des précipitations et des
températures moyennes du site d'installation des espéces. Cette remarque vaut aussi pour la
croissance en diamétre mais avec une precision moins grande que dans le cas de la hauteur. Pour ce
caractére, la connaissance de sa variabilité et son expression en relation avec les parameétres
climatiques, permet d'utiliser la croissance en diametre comme indicateur de dysfonctionnement. Un
de nos résultats fait apparaitre que la croissance radiale maximale du pin maritime en Vendée est
atteinte trés tét, avant 20 ans. Cette observation peut remettre en question la pratique des éclaircies
dans les modéles de gestion actuellement utilisés qui préconisent des éclaircies aprés 15 ans.

Enfin, si la plasticité de la croissance en hauteur totale a été cbservée, la plasticité de I'initiation des
entre-noeuds n'a pas été réellement démontrée. C'est une question qui reste ouverte. De méme,
I'interaction intensité d’éclaircie x climat n'est pas réellement avérée.

Des connaissances pour agir sur les peuplements
Adapter la sylviculture aux exigences écophysiologiques des especes

Le choix d'une variété adaptée est la premiére étape de [litinéraire technique, c¢'est un choix
irréversible. Les milieux colonisés au siécle dernier sont des milieux pauvres sur lesquels les forestiers
ont installé des espéces ou des provenances dont les caractéristiques écophysiclogiques leur étaient,
a I'époque, inconnues. Les études écophysiologiques entreprises depuis, ont fourni, des informations
sur la valeur adaptative des espéces au milieu. Une espéce ou une provenance bien adaptée dans ces
milieux ¢'est celle qui subit des stress hydriques tout en assurant une croissance suffisante c’est-a-dire
une croissance proche de celle qu'elle réaliserait dans des milieux sans contraintes. C'est alors au
sylviculteur qu'il appartient, dans les milieux difficiles, de réaliser des opérations qui minimisent I'effet
des stress et donc de faire en sorte que la croissance sous contrainte hydrique se rapproche le plus de
la croissance sans contrainte.

La diversité spécifique naturelle observée tant du point de vue écophysiologique que génétique est a
augmenter dans le cadre de création variétale par combinaison. Les techniques de renouvellement
des peuplements doivent tenir compte de la diversité écophysiologique des espéces ou provenances.
La croissance en hauteur des pins est trés liée a sa capacité d’initier des entre-noeuds, laquelle
dépend des conditions climatiques au moment de leur formation. La période d'activité du méristeme
apical est trés courte et se situe au début de la période de sécheresse.

Par exemple, il semble qu'il faille préconiser des techniques sylvicoles qui, dés le jeune &ge
préconditionnent les futurs arbres a la sécheresse puis limitent les conditions de concurrence pour
'eau au fur et 8 mesure que les arbres grandissent et ce, jusqu’au moment du renouvellement des
peuplements. Ainsi, dans les jeunes plantations, comme dans les régénérations naturelles, la
concurrence inter et intraspécifique doit étre minimisée le plus tét possible dans la saison de
végétation. Plus tard, dans la vie du peuplement, les régles de culture qui procureraient aux arbres des
conditions de croissance optimales seraient celles qui, pour limiter les effets des stress, limiteraient le
nombre d'arbres, et ce, avant la période critique de l'initiation des entre-noeuds.
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Toute construction de modéles de production s'attache aujourd’hui & intégrer des données
écophysiologiques ou biclogiques dans les lois de croissance.

- rd

Un grand champ disciplinaire est largement ouvert. Les premiers modéles de production (Decourt,
1972), construits sur 'observation de la sylviculture existante prévoient des densités d'autant plus
élevées que la station est pauvre. Cette régle est remise en cause par certains de nos résultats. C'est
aussi, semble-t-il, en contradiction avec I'évolution générale de la sylviculture qui, sur une méme
station, a vu la densité initiale de plantation nettement diminuer, notamment sur les stations sans
facteur bioclimatique limitant. Dans le cas du pin maritime, I'évolution de la sylviculture conduit, sur les
stations riches, a une densité finale des peuplements moins importante qu'il y a quelques années, ce
qui corrobore nos affirmations sur la trop forte densité utilisée en milieu pauvre. La question de la
densité biologique maximale reste donc ouverte, notamment sur les sites les plus pauvres.

Enfin, l'étude du fonctionnement écophysiologique d'écosystemes forestiers soumis a de fortes
contraintes environnementales, et des dysfonctionnements induits par un type de sylviculture
inadaptée aux conditions de milieu conduit a s'interroger sur la vulnérabilité des peuplements.

En effet, Il apparait que les arbres et les peuplements dont la production -ou la croissance- est la plus
importante en 'absence de contrainte sont ceux qui dysfonctionnent le plus rapidement quand les
conditions environnementales deviennent drastiques. Les résultats de nos travaux montrent que la
prise en compte du fonctionnement écophysiclogique des arbres et des peuplements dans les
pratiques sylviccles est essentielle pour minimiser les effets des stress notamment hydriques et par la
méme rendre les arbres moins vulnérables, notamment dans les sites ou les probabilités d’apparition
de stress hydriques sont grandes. Ceci est clairement illustré par la mise en évidence de I'absence
d'éclaircie comme un facteur aggravant le dysfonctionnement des peuplements de pin maritime sur la
cote atlantique entre Loire et Gironde.
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Stabilité phénotypique de la croissance en hauteur et cinétique journaliere de Ja
pression de séve et de la transpiration chez le pin maritime (Pinus pinaster Ait.)
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Guyon, J. P.oet AL Kresmer, 1982, Stabilité pnénotypique de la croissance en hauteur et cindtique journalizre de la pression
de séve et de la transpiration chez le pin macitime {Pinus pinasier Ait.). Can. J. For. Ras. 12: 936946, .

L'¢ude de la variabilité des caractéres de croissance en hauteur de transpiration et de pression dz séve a été entreprise sur
deux plantations comparatives de pin maritime (Pr’nu: pinaster Ait.) dgées de 9 ans etinsialléss en dune eten lande mésopnile.
On a mesuré les accroissements successifs de la 4% 2 fa 97 année de végdiation et on a réalisé une étude de Minteraction annds
X provenance. La transpiration et le potentiel de séve ont étd mesurds sur des fascicules d aiguilles de 2 ans. Les résultacs
permettent de discriminer les provenances et montrent I'imporance des effets attribuables a la pression de sélection naturalie
pour ia résistance a la sécherasse. Les provenances les plus vigoureuses (Landes Nord (France) et Leiria (Portugal)) qui sont
aussi l2s plus instables (pente de la droite de régression des moyennes annuelles des accroissements de hauteur sur un indice
biclogique moyen de la ferilité climatique de ["annde > 1.3) sont celles dont I'activité physiologique est la plus intense
(transpiration par aiguille pouvant aller jusqu'a 2% en 3 min du poids sec et potentiel atteignant — 10 bars (1 bar = 100 kPa)).
A linverse, la provenance marocaine Tamjoute reste indifférente a une amélioration des conditions climatiaues (pente de la
‘droite’ de régression: 0.22) en liaison avec ur blocage trés précoce des~{onctions physiologiques dans la journés~(courbe de
transpiration de la pression de séve en plateau). Entra ces deux groupes, les provenances Cazorla (Espagne méridionale) et
Poro-Vecchio (Corse) ont une transpiration et une pression de séve moyennes &t sont relativement stables (pente de la droite
de régression respectivemnent de | et de [.15). -

Guyoy, J. P..and A. KRemeRr. 1982, Stabilité phénotypique dz la croissance en hauteur et cindtique journalizre de la pression
de séve et de la transpiration chez le pin maritime (Pinus pinasier Ait.). Can. J. For. Res. 12: 936-946.

A study of geographic variation of maritime pine (Pinus pinaster Ait.) 9 years old. regarding height growth, transpiration
and sap pressure daily kinetics has bean performed in two sites, one in coastal sand dune and the other one in a more interior

~ well-drained sandy moor. Successive height incremants were measured from thz 4th to the 9th year of growth and the year
X provenance interaction was investigated. Transpiration and sap pressure werz measured on 2-year-oid needle fascicles.
Resules show discriminant variations between provenances and sugges: some hypothesas about the possible ways of natural
selection conceming drought resistance. The provenances North Landes (France) and Leiria (Portugal) grow best and strongly
react (0 any variation of environmental factors as reflected by the high value of the slope of their regression lines (regression
25 with an intznse physiologic activity

all annual mean

o
watzr correlated with a strong loss
of the separated nzedles and associated with the lowest sap pressure when the sun is around zenith). On the contrary. the
Morocan provenance Tamjoute shows a large stability: its daily curves of transpiration and sap pressure reach early thair
maximum and minimum and therefore express a stress avoidance. Between these two extreme behaviours. the provenances
Cazoria (south Spain) and Porto-Vecchio (Corsica) have intermediate values of trunspiration and sap pressure. and their height
growth shows a relative stability of response to environmental changa.

SU

of weight by transpiration, rzaching after 3 min 2% of the total dry weight -

}. Such 2 2enot n—nr instability coingt
J

Introduction annuelle-, avec le compormement écophysiologique.
L aspect stabilité est abordé par un modele d'étude de
['interaction génotype X année qui s'est avéré efficace
sur du matériel de base géndtique plus étroite (Kremer
1981). L'aspect écophysiologiqua est consacre & la

L instabilitd de la croissance dans lz temps et
dans 'espace limite les progrés géndtiquas dans les
schémas de sélection pour la vigueur. Dans la plupart
des cas étudiés chaz les arbres forestiers, ce probléme 7o _ A . ;
a éié appréhendé au plan biomérrique en développant cxinet‘[quqoumahere du pptenuel de seve et da l’a trans-
des modeles d éwde de Uinteraction génotype X mi-  Piration. Le facteur hydriguz est la_vartaole phystque
lizu. Shelbourne (1972) présente une revue généralz de déterminante du comportzment fju pin dans les Lande
ces études. L'aporoche développée ici sz proposs de de/Gascogn:. cad't'e Qe ste ctude (Bonneau e al.
matirz en relation. chez différentes provenances de pin 1968) autant par ['nydromorphiz permanente qu'il en-

maritimea la croissance en hauteur et sa stabilitd inter-

—

retiznten hivar que par la sécharesse estivale dont it est
esponsable.

La description de la variabilité géographique du pin
'Révision regus le 9 juiller 1982. marittme pour la croissancs en hauteur &st déja basie

0043-5067/82/040936-11501.00/0
D1982 National Research Council of CanadeConseil national dz reche

rehes du Cunuda
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FiG. Aire naturelle du pin maritime et localisation des srovenances éwuciées (Carta daprés D.X. Destramau et al. 1974).

sur plusieurs contributions. Sweat et Thulin (1963) en
Ausiralie, Molina (1963) en Espagne et llly (1966) en
France ont montré que dans chacun de ces pays les
provenances de pin maritime issues de la frange atlan-
tique de l'aire naturellle sont les plus vigoureuses. Si
aucune donnédz n'existe sur la variabilitd g wocrﬂomqu
du comporiement écophysiologique chez le pin ma-
ritime, sur d"autres espaces. plusieurs études ont mon-
tré qu'au niveau interspéeifique (Pereira et Kozlowski
1977) comme au niveau intraspéeifique (Pradal 1979) et
au niveau individuel (Hellkvist et Puarsby 1976) on a
pu obtenir des différences de potentiel de séve enire
génotypes (especes, provenances, clones) en condition
de sécheresse. Aussenac et Granier (1973) ont par a
leurs mis en évidence de nettes différences dans la cin
tique journalidre de la pression de séve entra plusiaurs
coniféres.

En définitive. par I'analyse simultanée de la varia-
bilitd géographique de la stabiliié de la croissance en
hauteur et de celle de la cindtique journalizre de lu
pression de séve et de la transpiration. cette approche
propose de fournir une interpréation biologique dz
Pinteraction provenance X annsz.

NMatériel

Le maccriel eseconstitué de 16 provenances de pin muritime
Cssueys de Peasemble de son aire autueelle (e, 1), Ces peo-
venuacey ont &dinstallées & Pautomae 1970 duns ¢ing mi-
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tizux différants du sud-ousst de la France. dont deux sont
uiilisés dans cetie éwude: le pramier se trouve en lande méso-
aile (Pizrvoion. 20 km 24 'ouest de Bordeaux). Toutes les
provenances sont représantdas. Le dispositif est un lattice

X 4 r3péid cing fois, soit au total 20 épétitions. Dans ce qui
suit, il sera 'ﬂlne en blocs complets (20 bdlocs). La cal-
aciion ¢z provenances n’éwmnac compléte que duns ce dispo-
sitil. cette plancation a &6 udlisée pour les mesures de crois-
sancz. Lz second se trouve en dune littorale (Lacanau. 40 km
au nord-ouesg dz Bordeaux). Seules huit provenances sont
regrésentéss dans ce disposiif qui est constituz de [0 blocs
complets. Compte tenu d'unz sécheresse estivale plus pro-
noncée. cetie planiation a éid utilisée pour les mesures de
cindtique joumaliére de poteniiel de séve et de transpiration.

Les condizions climatiquas sont teés proches d’un milieu a
["auire. Pdr contre. durant I'ér2. la nuppe phréuiique se situe
3 un niveau netement plus profond duns le second milieu et
l2 sécheresse v est plus prononcde. Clest la raison pour lu-
auzlle les mesures de transpiration ¢t de pression de seve ont

=)

¢ affectudes dans co daenier milicu. La provenance “sud-est”
n'est pus reprdsentde par les mémes graincs cens les deux
Micux D:ns la pluntation de Pierroton. les grain2s sont
issucs de |'Escerel. duns lu plantation de Lacencu. les g rainss
on: &té récolides dans lo Massif des Maures. Elle est désignade
par Muures Guas fe texic pour les deux expériences

Nléthodes et mesures

Deux types de mesures one & cffectudes.

Mesures des aecroissementys annuels

Les aceroissements anauels en hautcur de la 274 la 97 suison

0
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«de végétation ont éé mesurés sur deux arbres par régdtition,
soit 40 arbees au total par provenance. Les donnézs individu-
elles ont &é ajustdes a 1effet, bloc. Pour I'étude de ['in-
teraction provenance X annéz, les données ont €ié traitdes
par un modele décrit dans Kremer (1981).

Xpp =+ P+ A, + (PA); + e

Le terme d’interaction se décomposant 2
(PA); = B Aj +—

global:

AL+ B+ e

avec w, erme constant; Xix. performance phénotypique d’un
individu & de la provenanca { lors de ['année j: P;. effet de la
provenance i A;, effet de l'annézs ji e, terme derreur;
b; = (1 = () est le coefiicient de cégrassion de la moyenne
annuelle de [a provenanca 7 sur la moyenne annuetle de toutes
les provenances: &; exprime la réponse moyenne de la pro-
.venance  aux variations annuelles. L'annde étant ici quan-
tifiéz par un indice biologique (moyenne de toutes les prove-
‘pances). -Par-convention.-dans-le textz. & un indice élevé
correspond une année “favorable” ou & des conditions éco-
logiques favorables; r; = écart entre la moyenne obsarvde de
la provenance / lors de l'année j et de fa moyenne atiendue lors
de catte méme annde. Génédralement. on calcule "dcact qua-
dratique movyen:

Dol le modéle

X,'I';z}.L_:‘P,-’:‘

[

ki

C{,‘ = L
n—2

ol n = nombre d'années.et d; exprime ainst la seabilitd autour
de la réponse.

Mesures écophysiologiques

Schéma expérimental

Ces masures n'ont été effeciudes que sur sept provenances
choisies 2 partir des résuftats obtanus sur les accroissements.
La liste des grovenances se trouve dans la fig. 2. L’ensemble
des mesures se déroule sur 7 jours. Chague jour. trois prove-
nances sont suivies de telle facon que chacune d'entrz elles
sOit au moins compards une fois avec une autre {voir fig. 2).
Le schéma exoérimental est analogue 2 un dispositi{ en blocs
incomplets équilibrés (fig. 2) dont les paramétres sont les
suivants: ( = nomorz de provenances (7). & = nombre de
provenances par jour (3). r = nombre d2 raoétitions (3.
& = nombre de blocs incomplets (nombre de )ours 7} et
A = nombre dz jours ol deux provenancas { et /' soni ass0-
ciées (1). Les mesures ont porié sur trois arbres par prove-
nance et par jour. Un jour j donné. neuf arbres sont ainsi
suivis,

Tvpes dz meyures

Entee 6 ¢t 16 h. temps universel(tu). toutes les 2h. il est
cffectud un prélevement de deux fuscicules d uiguilles sur les
ncut acbres suivis pur jour. Les teois premicrs arbres de cha-
que provenunce sont d abord compards puis les trois seconds.
entin les trols derniers.

Les fascicules draiguilles avaient 2 ans ot ont €€ prélevés
sur los branches d'un verdcitle de 2 ans exposées vu sud. Les
deux tuscicules sont utilisés simultanément 1'un pour mesurer
la transpiration "uutee e potenticl hydrigue.

2. 1982
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FIG. 2. Table d2 correspondance jour X provenance utili-

sz pour k: mesures de cindtique journalidre de transpiration
et de pression de séve. La correspondance est représentée par
un point (@).

Transpiration—Toutes les observations sur aiguilles ont
é¢é faites dans les conditions ambiantes. Aprés avoir été dé-
taché, le fascicule d'aiguilles est pesé. son poids est alors M.
puis laissé a "air libre pendant 3 min puis repesé. son poids
st ators M. Catte tr q—1soiration est ensuite ramengs au poids
2c (M) oot_nu par séchage a 'dwve 2 60°C pendant 24 h.
Les observations antérieures avaient montd que la perte en
eau par emps mesucrée sur un Fs icule d aiguilles
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cipales: d'une pas r pouvoir réaliser techniquement (outes
les mesures compte tenu du grand nomore d'échantillons

mesurer durant une période donndz. d’autre part. pour li-
mitar les effets de la rupture eatre ['aiguille et 'arore sur la
transpiration.

vop

Porenciel fidrique—Le potentiel hydriquz est mesuré sur
un fascicule d aiguilles proche de celui utilisé pour {2 transpi-
ration. La mesure du potentiel de séve esteffectués au moyan
de la chambre 2 pression de Schdlander (Schélunder er al.
1965). Les potentiels de ['eau dans lz planiz dtant négaufs,
dans tout ce qui suit, un potentiel dz séve sera q vhm de
“haut™ ou “élevd” quand sa valeur sere pro
méme, un poiencizl sera dic "bas” ou Tpeu é!evc’" quund sa
valeur serw (eds ndgative.

Enfin, 2 chuque prélévement, et & trois reprises (upres les
trois. les six et enfin les neuf arbres) trois factaurs climatiques
ont ¢¢ mesurds: () Uhumidied de air au psychometre:
(if) 'évaporation physique. @ P'uide d'un témoin constitug
d'une tige de coton imbibée d'cau et exposde 4 Tuir libre
meiun(‘pcndunt 3 min, et (i) Uécluirement incident au
moyen d'ua luxméatee mesurant les radiations duns [e visiole.

A
o
[a%
)
™~
o
o
(@]
O
)
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! TasLeau .

Classement des provenances pour les accroissements cumulds

sur 6 ans (X) valeurs des coefficients de régression (réponse b; et réponse

)

b'; indécendamment de l'effec échelle ),

et de la sefbilité autour des

réponses (d,)

Nom de [a provenance X (cm) b, d; o,
Landes Nord 332.91 .54 [5.32 0.85
Landes Sud 519,84 1.33 17.33~ 0.93
Leira 308.94 .99 Qf.72%= [.47
Cambados 506,31 .26 32.80=* 0.76
Paro-Vecchio 453,19 115 11.60 1.02
Vivario 442 .47 .06 . 9.4l .02
Marghese 437,84 .29 3.83 [.28
Maures 437,02 0.%9 [3.50 0.99
Lucaues 433,46 0.80 22.35%* 0.33
Navaleno 423,51 0.74 6.31 0.84
Cazorla 413,79 1,00 13.16= 117
Génes 408,51 0,94 26,45~ [.15
Chaouen 592.04 0.05 §.70 0.38
Tamjoute 371,31 0.22 5.06 0.69

-Tamrabta 368,39 - ~0.75 15.76 1.23-
Tabarka 348.42 0.63 25.61* .32
NQTE s aomdre dlindividus pur proveazacs ¢ CM, 0 camé moyza ina.

d,om
*Test £ | F =
C»tlll

*=*Test £ sigaificzuf au seuil dz 1%,

Les conditions climatiques durant les différants jours
étaient analogues: chaudes et ensoleiliées. Dans la matinéz
des jours 4, 3-et 7, [2 présance de brume matinale empécha les
mesures dz § h. Dans ces conditions, le schéma expérimental
peut effectivement.étre interpréid sous forme de blocs incom-
plets équilibrés et la mesure moyenne du potentie! hvdriqua
pour une provenance( a [ 'haure ~donnée peut étre esaumée par
la moyenne des donndes individusiles ajusiées a 'effet bioc
(effet jour). L ajustement a été réalisé en utilisant [a méthode
d'Henderson Il & effets fixés.

Résultats
Variabilicé géographique de la croissance en hauteur.

Comportement incerannuel

L'analyse de variance faite sur l2s accroissements
totaux cumulés sur les 6 annéas (de la 4% a la 9° an
de végétation) montre qua la valeur du F (de Fischer)
pour ['effet provenance est de 19,92 (significative au
seull de %), celle de I'interaction provenance X bloc
est de 1,21 (non significative). Le classement des pro-
venances pour c2 caraceere se (rouve sur le tableau .

On retrouve dans ce tableau des résultacs tout a fait
conformes a ceux trouvéds antérizurement sur la varia-
bilitg intraspécifique du pin maritime (llly 1966; Sweet
et Thulin 1963). Le classement rzgroupe pro-
venances des grandes zones de ['airz naturzlle & sa-
voir: (1) zone atlantique: Landes. Portugal plaine
(Leiria), Gallice (Cambados): (2) Corse: Marghase,
Vivario, Poro-Vecchio; (3) sud-est de la France et

l2s

) significuedf au seuil dz 3%.

TAsLEAU 2. Analyse de variance

Sourca de variation ddl Carrés moyens
Provenance (] 20837**
Année b] 47 424 x=
[nteraction 73 | 390%*

Hétérogéndité des pentes

das droites de régrassion 15 3510%=

Déviations autour c¢as

droites de régrassion 60 360**
Ereur 3744 272

**Test £ significati{ au seuil de 1%.

ltalie: Maures, Lucques; (4) zone centrale espagnole:
Navaleno, Cazoria: (5) Maroc: Chaouen, Tamjoute,
Tamrabta et (6) Tunisie: Tebarka. Les provenances

des zones 2, 3 et 4 éc tent souven: qualifides de
mésogéannes.

S'il existe des différences importantes dans les per-
formances moyennas des diverses provenances, elles
semblent surtout s'expliquer par leur comportement in-

L'anzlvse de variance & deux facteurs (pro-
venance. annédz) montre que l'interaction provenance
X année est expliguée pour une bonne part par les
différentes réponsss des provenances. En effer, on note
une participation de la sommz des carrés de ['hétérogé-
néitd des pentes de 31% dans la somme des camés du

terme dinteraction (tableau 2).

t2rannual.
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FiG. 3. Illustration du modile d'éwude de 'interaction
provenance X annéz pour la croissance en hauteur de trois
provenances. En abscisse figure ['indice biologique da chaquz
année (movenne de toutes les provenances). et en ordonnés
est représentée la moyenne annuelle de la provenance éwudiés.
La pente de la droite de régression expnime la réponse
moyenne de la provenance aux.variations annuelles. {a somme
des carréds des déviations autour de cette droite est une mesure
de stabilité autour de {a éponse et b; et ¢; sont donnés suc le

- tableau | pour les trois provenances représentées.

Les peates des droites de régression correspondant
aux réponses des ditférentes provenances figurent dans
le tableau On retrouve un classement identique a
celui des accroissements cumulés sur 6 ans: prove-
nances atlantiques a pente nettement supérieure a |.
provenancas corses a pente légérement supérizure a |.
provenances du sud-est de la France, de ['ltaliz et de
{"Espagne a pente voisine de |. et provenances maro-
caines et tunisiznnes a pante nettement infdricures a |

Il existe ainsi une coélation élevéz entrz les
moyannes par provenance de ['accroissement moyen
sur les 6 annéss et la pante de la droite de régression
(r = +0.83). Le schéma est pratiquement multi-
plicatit; il n'y a pas de moditication du classement des
provenancas d'une annéz i [Tautre. mais les dittérences
entre elles sont umplifides & mesure que [Mindice bio-
fogique de 'année vugmente. Cect est illuste pur l
fizure 3 qui représente les droites de réeression de troiy
provenunces diftérenizs: Landes Nord. Porto-Vecchio
et Tumjoute.

En d'autres termes les provenances atluntiques sem-
blent micux exploiter Famélioration das conditions cli-
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Csomme d\_s

matiques annuelles telles qu'elles peuvent 3tre obsec-
D les variati ons de I'indic= bio[wique anm,e{ A

se mant f stent. leur croissance est d autant p{L.s réduite.
St ce comportzment correspond a 'ensemble des pro-
venances atlantiques. la stabilitd autour de la réponse
est cependant meilleurs pour les provenances lundaises
que pour les provenances atlantiguas ibériques {Leiria,
Cambados. voir tableau 1). Les provenances corses, 2
un degré moindre, ont un comporement analogue. A
l"opposé de ce schéma sa trouve celui des provenances
marocaines: quelles qua soient l2s conditions annuelles,
['accroissement en hautzur esi pratiquement identique
d'une annde a ["autre. En outre. il v a une bonne
stabilitd autour de cztiz réponse. L'exemple de la pro-
venance Chaouen est particulizrement parlant: la pente
de la droite de régression est pratiquement aulle (0,03)
et les déviations autour de la droite sont mi-
nimes (d; = 8.70). Enfin, entre ces deux exirémes. les
es espagnoles de Casiille (Navaleno) er
d'Andalousie (Cazorl ) ont un comportemaat inter-

ddiaire, c'esi-a-dire une réponse procne de la
moyenne de toutes les provenances. -

Lz processus multiplicatif décrit précédemment tel
qu’il est illusird par {a figure 3 peut étre accompagné de
convergance des droites de régrassion. Dans la réalitg,
dans la plantation de Pierroton. cette convergence n’'a
jamais été trouvde. Néanmoins, dans des conditions
plus drastiques telles qua Lacanau. ["accroissement an-
nusl de 1974 des provenances corses dépassait celul des

provenances adaatiques (Guyon 1930).
Ces rdsultats peuvent étre rdsumés de maniere
suivante.

Au plan statistique 'interaction est principalermnent
expliquée par un effet d'échelle () et on peut s'en
affranchic par une transformation adéquate. Cet effet
d'échelle peut étre interpréc-‘" par le modéle ce décom-
position de l'interaction suivant (Kremer [981):

(PAY, = v A P+ (1 +80A +r
() des b,

multi-

ot v estirmé par lz coefficient de rdgrassion (
¢ les P, représanie ['ei"{"ec d’'dchelle. ou attet
pllcm Dans le cas présent v explique 33% de fa
carrésdu e rmcd interaction. Un est
B,)ec[orsb by — d(x, — X
romatees de r;pome (b';. voir @ leau )
représenient les réponses specifiques des c't r2nezs
provenunces indépendamment de leffer d'éch
v (Mouv ec «f. 1973). En nz (gaant compiz (ui fes
provenunces pour lesguelles les déviutions autour
des droites de régression ne sant pas sigaiicutives. [
clussement des provenances n'est plus le mémer on
trouve duans 'ordrz des valeurs dscroissanies de by
(i) les provenances mésogdennes (Porto-Vecchio,
Vivario, Maures) ont une peneE au moins

b’ de (|
nouveaux par

Murghese.
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régale a |. A ce groupe s'ajoute la provenance maro-
caine Tamrabta; (i) la provenancs Landes Nord et
Navaleno; (i) enfin, les® provenances marocaines
Chaouen et Tamjoute.

Au plan biologique, le schéma multiplicatif montre
que les provenances [es plus vigourauses, jugées par les
accroissements cumulds sur plusieurs années, sons
également celles qui rdagissent de la maniare la plus
vive aux variations écologiques anncelles. Ceci semble
principalement dd au fait que la majoricé des années se
situent A droite des points de convergance des droites.
Dans ces conditions, le nombre d'annéss sur lesquelles
sont cumulés les accroissements ne fait qu'augmentar
les différances entre provenances. A ['inverse. les pro-
venances marocaines marquant ung certaine stabilicé
aux variations climatiques annuziies: tout se passe
comme s'tl y avait un mécanisme constant d’année en
année qui limite chez ces provenances les allongzments
successifs et les empéche de mettr2 2 profit les annde
favorables,™ indice biologiqueélevd. ™ =7 77 '

Variabilicé géographique de caractéres écophysio-
logiques

Choix du matériel

Pour ces mesures, il n'a pas & possible de suivre
l"ensemble des provenances. Celles qui ont été choisies
représentent chacune 'une des zones géographiques dz-
crites au paragraphe sur la croissance en hauteur. Néan-
moins, la zone atlantique a & représentde par deux
provenances Landes Nord et Leiria. notamment a cause
de la grande instabilité dz cette dernidre. Le clioix a &té
dicté par ailleurs par le rang de classemeant des prove-
nances pour la vigueur (accroissemants otaux cumulés
sur 6 ans) et par la réponse moyenne aux variaions
annuelles (voir wableau 1).

Cinétique journaliére, donndes brutes

La cinétique journaligre du potentiel de séve et de la
transpiration des aiguilles a & suivie durant chaque
jour de I'expérience: fa pression de séve est mesurée en
bars (1 bar = 100 kPa) et la transpiration est exprimée
en pourcentage du poids sec perdu en 3 min:

My — M,

M,

1000

Les relevés des jours 3 et 4 se trouvent sur les figures
4 et 5. Les points représentadifs de chague provenance
correspondent & fa moyenne des masures pour ey (rois
arbres de la provenaace. Le jour 4. ley mesures de fa
premicre haure n'ont pas é¢é possibles 1 cuusa de lu
brume muatinale. De plus sur chaqus fivuree est repeé-
seneée Ievolution des facteurs climatiques durant la
journde a savoir: (1) Uinteasité fumineuse ((0° 1x) (E);
(it} I'évaporation du modéle physique en pourcentage
de son poids initial évaporé en 3 min (PMPE); (iii) le

TR £ PMPE
6o pofd's Klux % paoids
transpire P évapore
- ° o 100 +
Qo °
° s
e 90 09 °

T T T T
5 8 1Q 12 12 18
- haures en lLu.
B ——— e tem
-
> -5
x
>
=
-
>
- L.10

P15

oPYs

~ millibars

Fig. 4. Cinétique journaliére de la pression de séve (PS),
de la transpiration (TR), et de paramétres physiques (déficit
da pression de vapeur saturante (DPVS), évaporation (PMPE)
et éclairement (E)) durant le jour 3. (———) Tabarka.
[ y Landes Nord. ( ) Maures, (0 00 20) &claire-
meat (E). (=% = = =) déficit de pression de vapeur suturun(e
(DPVS) &t (s« =) évaporation: pourcentage du poids du
modile paysique évupord en 3 min (PMPE). La transpiration
st mesurée par la proportion du poids sec d'un fuscicule
d aiguilles perdu 2n 3 min.

déficit de pression de vapeur saiurante, en millibars,
calculd da. maniare sutvanee: (DPVYS)

Hier oy 20
DPVS = (E - [OO> S SN
relative  en  pourceniage et

ot H% = humidité
ature séche degrds Celsius.

Différentes observations peuvent étre faites 3 partic

et 5. L'évolution journalizre du potentiel
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FiG. 5. Cinétique journalidre de la pression de séve
(PS). de lu transpiration (TR) et de paramétres pnysiques
(déficic de pression de vupeur saturante (DPVS). évapora-
tion (PMPE) ec éclairement (E)) durant le jour 4. (———)
Tabarka, (------- ) Tamjoute, (———) Poro-VYecchio.
(0 0 9 0 ) éclairement (E), (== = = =) déficit de pression de
vapeur suturanie (DPVYS) et (oo« eee) évaporation: pour-
centage du poids du modéle physique évaporé ea 3 min
(PNMPE). La transpiration est mesurdzs par la propoction du
poids sec d'un tuscicule d'aiguilles perdu en 3 min.

de seve est trés proche de la courbe du déficit de pres-
sion de vapeur saturaniz. Les difiérences entre prove-
nances sont non significatives le jour 3. Parcontre, elles
sont tres nettes [2 jour 4. L'amplitude de variation entre
pression en fin de nuit et en milise de journde est paru-
culigrement prononcée pour fa provenunce Tubarka
Elle est presque nulle pour la provenance Tumjoute et
intermédiaire entre ces deux exirémes pour Porto-
Vecchio. Les diftérences entre provenances pour les
valeurs de pression de seve en milizu de journée sont
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beaucoup plus imporantes qu’en début. Les valeurs
extraémes sont. relativement élevies cette anns e-12
(—12 bars pour Tabarka): les conditions de sécheresse
n'éient sans doute pas trés prononcéss,

La comparaison de la courbe de 'évaporation dy
modele physique et de celle de la transpiration de
I'aiguille met en évidence les phénomanes de régulation
de la transpication. Si les deux mécanismes n’étaiens
que physiques, ils e»o[uermentp&a glement. Ce paral-
[élisme existe jusqu'a 10 h w, moment ol pour cer-
taines provenances, la (ranspiration baisse alors que
['évaporation physique continuz. La limitation de la
transpiration est sans doute lide a une régulation. Cetie
¢gulation est particulidrement imporante pour les
provenances Landes Nord et Tabarka(ﬁv 4), moyenne
pour Porto-Vecchio (fig. 3) et minime pour Tamjoute
(fig. 3). D'une manicre générale, le classement des
provenances pour I'amplitude de variation journalidre
de la transpiration est tout  fait analogue: les premidres
ont une forte amplitude (0,2—1,7% du poids “sec),
la derniere exprime une plus faible amplitude (0,7—"

1.3%).

Cinétique journaliére, données cumulées

Le nombre d'individus d’une provenance, suivis un
jour donné érant particulierement faible (trois arbres),
nous avons utilisé 'information sur les 3 jours en inter-
prétant le schéma expérimental (fig. 2) en dispositif en
blocs incomplets. Sur la figure 6 se trouvent la moyenne
des donndes ajustdes a ['effet jour pour les différentes
provenances. Chaque batonnet représente la moyenne
de neuf obsarvations (trois arbres X 3 jours). Les ana-
fyses da variance ont été faites pour chaque caractere a
touies les heures: fes valeurs des tesis £ sont oujours
significatives. Sur les figures 6 et 7 les valeurs de la
pression de s2ve sont exprimées en valeur absotue pour
permetire une meilleure comparaison de leurs graphes
avec ceux de la transpiration.

Les observations précédentes (cindtique journaliere,
donndes brutes) sont confirmées par la figure 6.

Potentiel e seve—Lzs valeurs les plus basses, sont
atteintes par les provenances Landes Nord, Tabarka
et Leiria (— 10 bars), et les plus élevées par Tamjoute
(—8 bars). Par contre en début de journée, les valeurs
des différentas provenances sont idzntiques (—3 bars).

A partir des courbes de transpiracion (fig. 6), trois

groupes de provenances ont &g degﬂg , lusirés par la
figure 7: (i) un groupe ou la courbe de transpiration
['un vers {0 h

potentielle présenie deux maximums
Pautre vers 14 hotu. Ces maximums peuvent atteindre
1% du poids szc. Font partic de ce groupe, les prove-
nances Landes Nord, Leiria et la provenance Tabarka.
(ii) Un groupe dont la courbe de (trunspiration ne
présente qu'un maximum peu avant le zenith. Clest le
cas des provenances Porto-Vecchio, Maures et Cazorla.
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F1G. 6. Cinétique journali¢re de la pression de séve (PS) et de la transpiration (TR). Les données sont cumulées sur
I'ensemble de I'expérience: chaque batonnet représente la moyenne ajustée des mesures (trois arbres X 3 jours). ( § ) Pression
de séve (PS. en bars, exprimée en valeur absolue) et ( § ) transpiration (TR, en pourcentage du poids sec du fascicule d'aiguilles

transpiré en 3 min).

(iit) Enfin, la provenance marocaine Tamjoute consti-
tue a elle seule le troisieme groupe. La courbe de trans-
piration est analogue a la courbe de pression de seve.
Elle se caractérise par la présence d’un plateau toute la

potentiel de s¢ve est atteinte apres le maximum de trans-
piration. Le début de la fermeture des stomates serait un
signal dont I'information se traduirait par une élévation
du potentiel de séve.

Discussion et conclusion
Cinérique journaliére de la pression de séve

A en juger par les valeurs élevées du potentiel de
seve, 'espéce Pinus pinaster supporte bien des condi-
tions de sécheresse estivale. Cependant. des com-
portements particuliers ont pu étre observés, les deux
cas extrémes €tant illustrés par la provenance Landes
Nord et ]a provenance marocaine Tamjoute.

Les arbres de fa provenance landaise ont la capacité
de maintenir a la fois leur transpiration élevée et leur
potentiel de seéve a des niveaux bas contrairement & ceux
de la provenance marocaine dont la transpiration ne
dépasse que rarement 1% du poids sec en 3 min et dont
le potentiel de séve se stabilise & —6, —7 bars. La
limitation précoce de la perte en eau et les potentiels de

seve élevés observés chez cette derniére provenance lui
permettent en quelque sorte d'éviter le stress hydrique
au moment ol la demande en eau est la plus €levée, en
milieu de journée.

Cependant, par un taux de transpiration élevé, par
une régulation de la transpiration en milieu de journée
et par leurs potentiels de séve relativement bas, les
arbres de la provenance landaise maintiennent leur ac-
tivit¢ physiologique pendant une plus longue durée.
mais subissent le stress hydrique en milieu de journée.

Comportement écophysiologique et croissance en
hauteus,

La croissance en hauteur du pin maritime a l'age
adulte est du type fixe au sens défini par Lanner (1976).
En d’autres termes, elle se caractérise par la succession
de I'initiation des entre-noeuds entre le mois de juin et
le mois d'octobre d'une année et de |'allongement de
ces mémes entre-noeuds entre le mois d avril et le mois
de jlin de I'année suivante (Kremer et Roussel 1982).
Différentes expériences ont mis en évidence I'action de
la sécheresse a la fois sur |'initiation et sur ['allonge-
ment des entre-noeuds. Pollard et Logan (1977) ont
montré que la teneur en eau du sol était |'un des facteurs
écologiques jouant un roéle déterminant dans le taux
d’initiation d’entre-noecuds. Garrett et Zahner (1973)
ont montré sur Pinus resinosa que la sécheresse sévis-
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Représentation schématique de [ cinédgue jour-
nalicre de fa pression de séve (PS: — =) et de u trunspiration
(TR: ---). PS ¢t TR sone détinis comme sur la tig. 6.

santen période estivale pouvait réduire d2 30% le nom-
bre d’entrz-noeuds initiés dans le bourgeon. Sur la
méme espece, Clements (1970) avaic remarqué que les
arbres soumis a une sécheresse durant I'été et I"automne
d'une année, avaieat ['année suivantz un accroissement
de 30% inférieur & calui des arbres dmoins. Enfin,
Garrztt et Zahnar (1973) ont noté une d2nsité du nombre
d’entre-noeuds plus élevée sur les arbres soumis 2 une
sécheresse durant {'annédzs de ["élongation. En d'autres
termes, l'allongement moven des entre-noeuds érait in-
férieur & celui des arbres témoins.

Ces quelques observations permettent une inter-
prétation des résuliacs illusteds par les figures 3 et 7.
Nous ferons ['hypothese, que la réduction de la transpi-
ration observée en milicu de journée entraine une réduc-
tion de l'activité physiologique et peut avoir une con-
séquance soit sur ['initiation soit sur 'aliongement des
entra-noeuds.

Sur Pseudorsuga mencziesti, Brix (1972) a montré que
\"assimilation chlorophylignne™ nette” chutait a partir
d'un certain seuil d2 pression de séve (—10 bars).
Finkelstein (1980) montre sur cédre que c’est pour des
pressions de base de —10 bars 2 —13 bars, selon les
provenances que se produit la chute de ["assimilation
netee.

La figure 7 montre d'une part que la transpiration
journalizre est plus importante pour la provenance
Landes Nord et que d’autre part sa cinétique journafidre
est plus variable par rapport & la provenance Tamjoute.
En particulier, [2 seuil de régulation au niveau duquel il
y a réduction de la transpiration est nettement plus bas
pour Tamjoutz.

Alnsi, au cours des.années 4 conditons climatiques
favorables les arbres des provenances landais2s ont un
fonctionnement physiologique journalier plus long que

eux des provenances marocaines. Le seuil de régu-
lation de la transpiration est atteint assez rapidement
pour ces darniers.

Par contrs, en coaditions climatiques xérigues,
quand la demande en 2au de ['atmosphere est élevee. les
pins maritimgs landais atteignent leur seuil de régu-
lation peu aprés les pins marocains, et la durée de ronc-
tionnement photosynthétique pour [2s premiers est plus
proche de celui des szconds. On congoit donc qu'en
absence de sécheresse. 'amplitude de la durée de fonc-
tionnement physiologique entre les diftérentes prove-
nances soit plus importante que lors d'années secnes.

Par conssquenc, lamplitude d'initiation ou d al-
fongement des entre-nocuds varie de la méms munigre
y estivale
periode

. -

entre anndas séches et humides. La sécheresse
dtant généralement plus prononcés durant la
d'initiation (juin 2 octobre), on peut peaser que € est
cette dernizre composunie qui est responsable des varia-

tions d accroissements en hauteur annucls observes.

Variabilicc géographique du pin maritine
Lu supdriorité des provenances atluntiques pour la
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croissance en hauteur avait été mise en évidence dans
plusieurs expérimentations (llly [966). L'information
supplémentaire apportée par notre étude réside dans le
fait que cetie supériorité serait principalement due 3 une
céaction plus vive aux variations climatiques annuelles.
Le modéle linéaire explique partaitement ['interaction
provenance X année et le classement des différantes
réponses des provenances correspond & celut de leurs
performances moyennes (tableau 1). Toutes les droites
de régression sont donc concourantes. Les points d'in-
- tersection n'ont pas éé mis en évidence. mais il n’est
pas exclu que, lors d'années s séches, l'accroisse-
ment en hauteur des provenances marocaines soit supé-
rieur a celui des provenances atlantiques. |l n'existe que
de rares travaux concernant la stabilité de la croissance
en hauteur chez les arbres forestiers. Morgensiem et
Teich (1969) ont utitisé le modéle d'Ebernhart et Russel
(1966) pour I'étude de |'interaction provenance X sta-
tion sur Pinus banksiana dans la région des grands lacs.
Bien que ce résultat ne solt pas puom. les donndes per-
mettent d astimer la corrélation entre les performances
moveanes des provenances et les pentes de leurs drottes
de régression. Le coefficient de corrélation a pour va-
leur 0.86. Dans ce cas. les provenances les plus vi-
goureuses sont également celles qui répondent le plus
viverment aux variations du milieu. Rien ne permet ca-
.pendant d’attribvec ce résultat 2 un facteur limitant
comme dans notre exemple. Sur du madriel a base
génétique plus drroite. un scnéma multplicacif n'a pu
dtre mis en évidence (Kremer 1931: Owino 1977).
En ce gqui concerne la variabilité de la résistance 3 la
écheresse du pin macitime. les résultats dz notre con-
tribution concordent avec ceux d Hopkins (1971 ) bian
que les mesures n'aient pas écé effectuées dans le méme
esprit. Hopkins (1971) s'est surtout attaché a |"aspect
résistance a la sdcherese en termes de pourcentage de
survivants aprds un siress hydrique. Néanmoins. ses
résultats montrant la meilleure résistance des prove-
nances corses par rapport aUX provenances portugaises
et landaises sont proches des notres.

En conclusion. dans les mitieux xériques (Atlas.
Andalousie) la sélection naturelle a favorisé les indivi-
dus limitant au maximum leur perte en eau, évitant ainsi
les périodes de sécheresse: ceci s'est rdalisé en particu-
tier uu ddiriment de leur croissance en hautaur. Par
contre dans un milieu offrant une pluvioméirie plus
clevde (zonz adandque). la sélection naturelle $7est
au protic des meilleurs compétiteurs vis-a-vis
‘tation herbucée ou des ardres gux-meémas.
a sétectuionnd les individus &

[
la vdud

Duns ces conditions. elle
crofssance rupide.
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Influence de la température et des précipitations sur Iactivité
du meéristeme apical dans une régénération naturelle de pin
noir d’Autriche (Pinus nigra Arn. ssp. nigricans Host)
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IN.R. A,

Stacion de Sylviculture Méditerrenéznne,
avenuz Ancoine Vivaldi, 84000 Avignon
IN.R.A,

Laboracoire.d Amélioration des Arbres Forestiers,
Pierrocon, 33610 Cesces

RESUME

Dans une régénération naturelle de pin noir d'Autdche (Pinus nigra Arm. ssp nigricans Host.),

Pobservation en 1934 de lactivité méristématique des bourgeans terminaux a permis de préciser les
3 P

caractétistiques (date, ducée, intensité) de linitiation dez ces méristémes en fonction des paramétres

climatiques.

Cette observation et des mesures portant sur le nomére d’entrz-nceuds initiés, et leur allongement
permettant d'expliquer la varizbilité interannuelle de I'accroissement en hauteur en fonction du climat.
Il apparait comme résultats essentiels :

{1) que le nombre d’entre-nezuds initiés une année dépend des précipitations cumuléess de juin et
juillet de cetie méme annés; )

(2) que ducant cette pécode, les varations de I'intznsitd de [activité mérstématique sont dépen-
dantes des vanations du facteur thermique.

MOTS CLES: dccroissement heuteur - Taux de croissance -
Iniciacion des Euphylles - Tempéracure - Pluviomécrie.
Pinus nigra - Elongacion des entre-nzuds.

.

ABSTRACT -

Apical meristematic activity was measured on young black pine trees (Pinus nigra ssp. nigricans)
originating from a natural regeneration ducing a giving season. Data obtained on date, duration and
rate of primordia initiation were comparad to climatic data.

These observations and additional measurzmeats of the total number of internodes and theiw
elongation allowed to explain the yearly varation height incremant as a fonction of climat.

Results are as follows:

(1) The total number of internodes initizted during one sezson depeads on the cumulated rainfall
of june, july and september of the samz season.

(2} Within this period, rate of pimordia initiztion is correlated with temperature. .

KEY woRDs: Height growth - Growth reee - Cacaphyll initiation -
Temperature - Reinfall - Pinus nigra - Scem unic elongation.
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I INTRODUCTION

L’accroissement total annuel des résineux mO’nOCVCquues 4 « croissance fixe »
(Lanner, 1976) est la résultante de I'expression de aeu‘c phases biologiques qui
sont d'une part l'initiation, une.annéz donnés, des unités morphologiques que sont
les entre-nceuds et d'autre part, leur allongemem I'année suivante (fig. 1).

Une étude precadente sur le pin noir d’Autriche (Guyoy, 1986) a permis de
metire en évidence une contribution esseniielle du nombre d’entre-ncuds initiés
dans la constitution d'une pousse annuelle. Cette étude fait aussi apparaitre que
es précipitations cumulées des mois de juin, juillet et septembre d'une annés
déterminent fortement, d'une part, le nombre d’entre-ncuds initiés cette année-la
et d'autre part, I'accroissement total annuel réalisé I'année suivante. Cette observa-
tion laisse donc supposer que la phase d’initiation se déroule tout au long de la
période juin-septembre.

La vérification de cette hypothése passe par le suivi sur une année de ['activité
des méristémes apicaux des bourgeons de pin noir permettant d’apprécier aussi
bien les caractéristiques de la phase d'initiation (époque, durée et intensité) que
I'influence des parametres climatiques simples (tempelatures et pI‘eCIplLaUOHS) sur
I'activité méristématique_Ceci fait I'objet de la présente-étude:

Des effets de 'humidité et de la température sur Uinitiation ont été mis en
évidence sur d'autres espéces. Ainsi (GARRETT & ZaHNER, 1973) oat observé, sur
Pinus resinosa, une réduction de l'initiation des aiguilles consécutivement a une
sécheresse. De méme, (PoLLarD & Logay, 1977) observent, sur des semis d’épicéa
de 1 a 2 ans, une diminution de 'initiation, parallelement a une baisse du potentiel
hydrique. .

En ce qui concerne le facteur thermique, la baisse de la température provoque
la chute de l'activité memstumaUque (PorrLarDd & LogaN, 1977). Cette observation
est confirmée par une expérience, sur Pinus banksianna de (KREMER & LaRSON,
1983) qui en soumettant deux lots de plants & 2 régimes de températures différents
& savoir : (scotophase a 20°C, photophase & 25°C d'une part, scotophase a 15°C,

photophase a 20°C, d’autre part) obtiennent des taux d’initiation plus élevés chez
les plants qui se développent dans les conditions de températures plus élevées.

L’intérét de connaitre U'influence des facteurs climatiques sur 'expression des
composantes de la croissance en hauteur, en conditions naturelles, réside dans la
-possibilité a long terme d’élaborer un modéle assez général permettant d’évaluer
les potentialités des sites en matiére de production. En effet, la plupart des modeles
de croissance disponibles actuellement s’articulent autour de caractéristiques den-
dromeétriques, telle la relation age- cr01ssancv en hauteur, qui sont tres dépendantes
du site sur lesquelles elles ont ¢té mesurées et qui, par conséquent, limitent I'extrapo-
lation de ces modeles.

II. MATERIEL ET METHODES

2. 1. MATERIEL VEGETAL

Les mesures ont &té faites dans la paccelle n? 20 de iz « sériz d2s Cédres » de la fordt communale

dz Bedoin (Vaucluse). Cette parcelle situés 2 900m d'altitude sur {2 face sud du Moat-Yentoux a &
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ACCROISSEMENT ANNUEL EN HAUTEUR
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parcourue, en partie, par un incendie en 1973. Une regenération mélangés de cedre, pin noir et pin
sylvestre s'est installée sur [ ha eaviron dés le printemps 1974, A cette date, 90 individus de pin noir
ont &té repérés pour une étude suc la croissance aéreane (1., TOTH, comm.: personnellz). Les mesures
concernant l'allongement des eatre-nczuds et leur dénombrement ont &té effectudss sur un sous-
échantillon de 30 individus choisis de facon aléatoirzs parmi les 90 individus odmitivemsant retanus. Par
ailleurs, sur la méme parcelle, il a &2 prélevé chaque semaine entee le 27 avrl et le 30 novembre 1984,
10 bourgeons terminaux, sur des individus pds au hasard, afin d’estimer le taux d'initiation des
primordias. Sur cette parcalle, a &té installe dés le début de l'annéz 1934 un poste météorologique
équipé d'un pluviographe et d'un thermohygrographe.

18]
28]

. MESURES ET CALCULS

2.1. Mesures des composants de la croissance

(1N
()

Sur les 30 individus retequs il a été mesurs :

— la pousse totale annuzlie dz2 la 4° (1977) a la 12¢ ({983) saison de vigétation,

— le nombre total d'eatre-nczuds présents sur les accroissements annuels de [a 3¢ (1981) 24 la
12¢ saison de végétation, ce qui équivaut au nombre d’entre-nczuds initiés 'année précédante,

— l"allongement hebdomadaire (ou par quinzainz) des pousses tarminales des 9, [0° et 11° saisons
de végétation.

Cet allongement hebddmzddite pacrnet le cdléul de la vitesse moyenne de croissance journaliére.

2.2.2. Mesure de [activité méris¢ématique

L’intensité d’activité du méristéme apical peut étre mesuréz par la durée de plastochrone, c'est-2-dirz
la ducde séparant l'initiation de deux entre-ncuds ou prmordia successifs.

En toute dgueur, la mesure de la durée de plasiochrone ne peut étre faite qu’a partir d’observations
échelonnées au cours du temps. Les études récentes faites sur le fonctionnement du méristéme apical
chez des contféres (GREGORY & ROMBERGER, 1972), sur Picéa abies, (CANNELL, 1976), sur Pinus
contorca, (KREMER, 1984), sur Pinus banksianna, ont montré qu'une mesure indirecte et ponctuelle de
la durée de plastochrone pouvait étre faits. Ellz est basée sur les arrangements phyllotaxiques au niveau
du méristéme apical ainsi que sur la notion de rapport de plastochrone introduite par (RICHARDS,
1951). ’

autour du ddme apical lequel est la partie du médstéme dépourvue de primordium, (THORNLEY, 1575)
(fig. 2). Le rayon du prmordium {{R) définit comme la distance qui sépare le primordium du centre
du déme a alors pour expression & un instant donné
=R Li

(n i R,=R,
avec :

R, : rayon du dome apical. -

& : constante. - .

Au cours de Iinitiation de nouveaux primordia, les dimensions du mécstéme apical varient. En
particulier, la variation relative du rayon du mérisiéme apical par durés de plastochrone (T) pewt
s'ecrire ¢

dR, dR, dk'

) .
R.dT R,dT &dT

Si T est exprimeaz en uniiz de durée de plastochrons on peut €crire que

dT=di.
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FIG. 2. — Représentation schématique des arrangements phyllotaxiques. Les lignes relient les primordias
de m&me contact parastique (3 pour la ligne pointiliée, 8 pour la ligne pleine).

Ea outre dans une étude précédente (KREMER, 1984) il 2 &2 montra que :

dR, . dk’

—=&st négligeable devant —
o

o et ~ di

L’équation (2) se simplifiant, il vieat :

dR,;
(3) ——=Logk
R d, .
ou k est le rapport de plastochrone tel qu'il a été défini par (RiCHARDS, 1931).

Dans les trois études citées précédemment, les auteurs ont monteé quz les variations de la durée
de plastochrone suivaient les variations des termes de I'équation {3) ainsi que ceiles du rayon du ddme
apical R,.
La mesure de R, et de i peut &tre faite & pactic dz I'équation (1), ea prenant le logarithme des

deux termes soit ;
T — oy I
(%) LogR,;=LogR,+iLogk
R, et Logk sont estimés & partic de la régression linéaire entre R, et i. Ce sont c2s paramétres qui nous

fournissznt une mesure de Uintensité d'activité du méristéme apical qui est r2alisée sur [a base d'obsarva-
tions hebdomadaires de R, et i, du 17 avril au 30 novembre 198+,
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2.2.3. Calculs des paramétres climaciques
Au niveau annuel : {corrélation avec [ Iongauon et 'initiatign). Chacuns des observations d'allonge
ment ou d'activit¢ méristématique est effectués de fagon hebdomadaire, Le

: S paramétres climatiques
calculés sont :

(e) en ce qui concerne les tampératures @ les movennes hebdomadairas des miaima, des maxima
ou des moyeanes joumnaliéres dz la semaine pracédant 'observation;

(b) en ce qui concerne les pré:ipitations, le total cumule de la semaine précédant I'observation.

Au niveau interannuel : (cocrélation avec le nombre total d’eatre-neuds et 'accroissement total
annuel ea hauteur). .

Les précipitations sont les hauteurs d'eau mensuelles. Les températures sont les moyennes mensuelles
de la pérlode d'observation correspondant soit & la phase d’activiié méristématique, soit & la phase
d’allongement.

III. RESULTATS

En 1984, les valeurs les plus faibles du rapport de plastochrone sont atteirtes
au cours de la période de sécheresse estivale, c’est-a-dire entre le 1% juin et la fin
du mois d’aolt {fig. -3}, ce qui traduit- donc une-intensité maximale de I'initiation
des entre-nceuds.

La température de l'air et notamment la température maximale peut &tre reliée
a cette intensité d’initiation (tableau I). En effet, il apparait clairement que les
variations de températures induisent des modifications des taux de croissance des
ménstemes et du rayon du ddme apical. Ceci est particuliérement sensible la.
troisiéme semaine du mois de juin (relevé du 19.06) (fig. 4 et 5) ou la température
moyenne maximale de la semaine précédant le relevé, a augmenté de 8° par rapport
a la semaine précédente. De méme le fort taux de croissance observé lors de la
deuxiéme semaine d’aolt se situe a ['époque ou la température moyenne maximale
hebdomadaire a chuté de plus de 5°. Enfin, 'intensité maximale d’initiation se situe
lors des maximas de températures. '

Cependant certaines fluctuations du taux de croissance du méristéme ne sont

HerP en relation avec celles de la température, par exemple lors de la derniére

semaine de juin (relevé du 26.06).
En effet, alors que les températures moyennes db cette semaine la sont en
hausse par rapport a celles de la semaine précédente, Logk est tres significativement
augmenté.
En 1984, I'expression des deux composantes de la croissance en hauteur s’est
déroulée dans un intervalle de temps trés court. L’essentiel de I'allongement tout
comme l'initiation, s'est realisé¢ en 6 semaines (fig. 3).

IV. DISCUSSION ET CONCLUSION

L'importance de chacune des phases d’initiation et d’zllongement dépend a la
fois de la durée et de 'intensité de ces phénomenes.

En ce qui concerne l'initiation, les principaux résultats d’une année d'observa-
tion font apparaitre :

(@) que la durée de la phess d'initiation peut &tre trés courte (environ
6 semaines);
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LOCARITHME DU RAPPQORT NDE PLASTOCHRONE
DANS LE SENS RADIAL. s
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FIG. 3. — Représentation graphique des moyenaes des logarithmes du rapport de plastochrone dans le

sens radial en fonction de la date de prélevement. Les traits veriicaux représeatent Uerreur standard.
Les moyennes sont calculées sur la base dz 10 méristémes récoliés ¢ chaque prélévement hebdomadaire.

TABLEAU L. — Corrélations entre les valeurs hebdomadaires du Logk, du rayon_du_déme(R,) et_des_
“températures. Pour chaque facteur, le chiffre du haut indique le coefficien: de corrélation sur toute la
période d’obseruvation, du 27 auril eu 30 rovembre 1984, le chiffre du bas représente le coefficient de
corrélation calculé sur la période dactivicé maximale, c'est-a-dire zntre le fin du mois de mai et la fin
du mois d’aotit. '

Température moyzans

Minimale Maximale *Moyenne

Loz k —0,6607 —0,786" —0,7457
= —0,539 NS ~0,685% —0,635%

R 0,7167 —0,8097 0,783%
0 0,611° -0,718° 0,6817

T 1 Significatif 4 1%. NS : Non Significatif.

. (b) que I'intensité maximale de cette phase a lieu au plus fort de la sécheresss
que I'on exprime en nombre de jours sans pluig;

(¢) que les variations du facteur température de 'air expliquent au mieux les

variations de lintensité d'initiation. Ce résultat s’accorde avec ceux publiés par
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prélévement. Les traits verticaux représentent 'ecrzur standard. Les moyennes sont calculées sur la
base de 10 méristémes révoltés a chaque prélévemeat hebdomadaira.

(PorLarp & Locaw, 1977) sur “Picea sp., (PoLLarp 1973) et (Sucorr 1971) sur
Pinus resinosa et (KrReMER & Larson 1983) sur Pinus banksianna.

I ant, 'absence de relation entre température et initiation la derniere
semaine de juin pourrait traduire un phénoméne de compétition, entre l'initiation
et l'allongement. En d'autres termes, en cas de déficit hydrique la stratégie du
développement consisterait a favoriser 'allongement plutdt que I'initiation.

Silintensité de I'initiation est fortement dépendante de la température de l'air,
la durée de l'initiation dépend de la disponibilité en eau, (THOMAS et al., 1970).

La comparaison interannuelle des pluviométries (fig. 6 4 8) des mois de juin
et juillet, période d’initiation maximale, faitrapparaitre que les précipitations de
'annés 1982 sont plus importantes que celles de 1983 et 1984, il en résulte que
I'on peut supposer que la disponibilité en eau du sol pendant la phase d'initiation
de l'année 1982 est bien meilleure que celle des deux années suivantes. De plus des
mesures d’allongement du bourgeon terminal en 1982 et 1983 (Guvyow, %986)
montrent que 'arrét de croissance du bourgeon terminal a été bien plus précoce
en 1983 qu'en 1932, année ou cetle croissance s’est poursuivie au cours des mols
de septembre et d'octobre, ce qui laisse supposer une durés d’initiation plus
importante celte annés 12 que I'on peut attribuer au fait que sur les trois annees
d’observations seule I'année 1982 n'a pas été marquée par de longue période sans
pluie (trois semaines pour 1982 au lieu de six semaines pour 1983 et 1934).
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Fic. 5. — Evolution de la vitesse moyenne de croissances des eatre-ncuds et du taux d'initiation
du méristéme (5 a). Température moyenne maximale de la période précédant observation (5 6).

On sait enfin (Guyon, 1986) que la vitesse moyenne de croissance des entre-
neeuds, est directement 1ié ‘aux conditions de température de 'époque ou s’exprime
Celte composante. ' ) :

Au terme de cette étude, nous pouvons,donc cerner les différents facteurs
dont dépend I'accroissement total annuel, en région méditerranéenne, du pin noir
d’Autriche. Ce sont :

(a) Les précipitations durant la période d'initiation (juin, juillet et dans une
moindre mesure septembre). _

(b) Les températures de I'air. Les variations des températures maximales expli-
quent au mieux les variations des taux de croissance du méristéme alors que ce
sont les variations des températures minimales qui sont le mieux corrélees aux
variations des taux moyens de croissance absolus des entre-neuds, (Guyon, 1986).

(c) Des facteurs internes au développement du végétal. Il s’agit principalement
de la compétition entre Initiation et élongation, (KrEMzR & Rousser, 1982).

?
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Influence du climat sur I'expression des composantes
de la croissance en hauteur chez le pin noir d’Autriche
(Pinus nigra Arn. ssp nigricans)

J.P. GUYON
avec la collaboration techniques de D. BETORED

INRA, Station dz Sylviculture méditerranienne,
Avenue A. Vivaldi, F. 84000 Avignon

Résumsé

4

Aprés avoir étudié l'importance de chacune des composantes d’un cycle morphogéné-
tique de pin noir d’Autriche (Pinus Nigra Ar. ssp nigricars), sur la valeur finale de
Paccroissement annuel en hauteur, on a cherché 4 raslier l'expression de ces composantes 2
des paramétres climatiques simples (précipitations et température).

IS

IL'analyse du nombre d’entre-nceuds présents sur les 6 dernidres années (1979 a 1984)
ainst que les mesures de ['élongation des entre-nceuds pendant les trois derniéres saisons de
végétation (1982 4 1984) mettent en évidence que ['élaboration d’une pousse annuelle est
essenticllement conditionnés par la phase d’initiation des enwe-nczuds.

Les paramétrss climatiques explicatifs de la croissance annuelle en hauteur sont alors

— les précipitations cumulées des mois de juin, juillet et septembre d'une année
dorme° qui expliquent au mieux d’'une part le nombre d'enire-ncuds inities cette année [& et
total en hauteur de an .ée suivante ;

[543 weldl G2 a

......... 1
d'autre part 1 accroissameant

—— les températures minimales des mois d’a et mai dont dépend l'importance de
i'allongement moyen de ces eatre-nceuds.

Mots clés : Accroissement hauteur, morphogénése, cycle morphogénétique, taux de
croissance, température, Pluwomefrze Pinus nigra, initiacion des euphylles, élongation des
entre-neuds.,

1. Introduction

La croissance en hauteur est le principal critdre dendrométrique utilisé lors de
la construction des modeles de croissance. L’étude des diffé ents facteurs climatiques
qut interviennent dans l'expression de ce caract n élément majeur préa-
lable a la prédiction et a l'explication de la vigueur des arbres et des peuplements.

v’
1
w
W
w
-
[N
(@]
]
O

La pousse totale annuelle de la plupart des coniféres monocycliques 2 croissance
fixe résulte de l'expression de deux composantes qui sont d’une part le nombre
d’entre-nceuds initiés une annéde donnée et d’autre part, l'allongement, 'année suivante,
de ces entre-neeuds (tig. 1).
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LONGUEUR D€ UACCROISSEMENT
ANNUEL EN HAUTEUR ’
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Fic. 1

Types de corrélations généralement 0bservés entrz les composantes de la croissance en hauteur.

Components of annual height incremenr and correlations becveen those parameters.

Les études récentes sur les composantes de la croissance en hautsur chez
quelques coniféres : CanveLL (1978), KrEmer (1981), KrEMER & RoUsSEL. (1982),
Tiscoux (1984), ont toutes mis en évidence un modéle de croissance qui, tout en
étant fortement déterminé par des facteurs géndtiques n’en est pas moins instable
dans le temps (fig. 2).

- Cette instabilité dans le temps est attribuée par certains de ces auteurs, a une
forte interaction génotyps X année.

Les deux paramétres climatiques influant "généralement sur la croissance en
hauteur sont le facteur hydrique et le facteur thermique.

L’influence d’un stress hydrigus, au cours des mois de juin et juillet, sur lini-
tiation des entre-ncuds a été mise en évidence, expérimentalement, par GARRETT &
ZAHNER (1973) et PorLarp & Locan (1977). Enfin OweNs (1984) lors d’une étude
sur Abies grandis a montré que la période d’initiation se situait en juin-juillet mais
qu’elle pouvait se poursuivre au-deld du mois d’aodt, jusqu’en novembre. ’

Le facteur température de l'air peut limiter Pinitiation des entre-nceuds (KREMER
& LarsoN, 1983) sur Pinus banksiana ainsi que l’élongation de ces entre-nceuds
(LanNER, 1963).

Notre travail suc le pin noir s& propose, a p'a.rti.r d’obsarvations sur six années,
de déterminer d'une pact I'importance de chacune des composantes d2 la croissggce
en hauteur et d’autre part Pinfluence de paramédtres climatiques simples (précipita-
tions et températuce) suc 'accroissement annual en hauteur.

2. Natériel et méthodes

Les mesures ont été effectudes dans la parcelle 20 de la «sécie des Cadres»
de la Forét Communale de Bédoin (Vaucluss). Cstie parcelle, située a 900 m d’altlx-
tude, suc la face sud du Mont Ventoux a é:# parcoucue, en pacrtie, par un incendie
en 1973. Suc | ha environ, s'est installée dis le printemps 1974 une régénération

69



CLIMAT ET CROISSANCE EN HAUTEUR DU PIN NOIR

NOMBRE

ACCROISSEMENT
D'ENTRE-NOEUDS -

TOTAL ANNUEL

N7 ALLONGEMENT
EN HAUTEUR

MOYEN DES Lem)

ENTRE- NOEUDS
o)

Printemps - été de
l'ennge 0.

Fic. 2

Exemple de 3 types de.croissance pouvanc donner le méme accroissement en hauteur.

An exemple of different growth pacterns producing the same annual shoot growth.

mélangée de cidre, pin noir et pin sylvestre. A cetie date, 90 individus de pias noirs
ont été repérés pour une dtude sur la croissance aérienne (J. TorTH, 1984). Les
mesures concernant la préseate étude ont été effectuées sur un sous-échantillon de
30 individus choisis de facon aléatoire parmi les 90 individus primitivement retenus.

2.1. Les différents types de mesures

2.11. L’accroissement total annuel en hawtewr

Chaque année, la longusur de la pousse tzrminale a été mesurée a la fin de la
période de végéiation. La mesure a &té faite avec la précision du centimetre, de la
base de la pousse a 'apex du bourgeon terminal. ’

2.12. L’élongation périodique

Sur 3 ans (1982, 1983, 1984), I'allonigement de la pousse terminale a €té mesures
au millimatre prés a raison :

— d’une mesure tous les quinze jours en 1982
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— d’une mesure tous les quinze jours puis toutes les semaines en 1983 :

b
I'd

— d’une mesure hebdomadaire en 1984,

Enfin du 51-8-1982 au 3-3-1983 et du 27-8-1583 au 6-3-1984, seule la longueur
du bourgeon a €té relevée, respectivement a 7 et 11 reprises.

.13. Le dénombrement et ['allongement des entre-nezuds

19

.

A chaque entre-nzud correspond un point végétatif. Les points véeétatifs, situds
2 la base des euphylles, peuvent evoluer de 3 facons différentes suivaat. leur position
sur la pousse (E.F. Desazac, 1563), (fig. 3) :

— & la base, ils ne se développent pas du tout, d’ot le nom d’écaille « stérile »
donné aux euphylles de cette partie de la pousse ;

— au-dessus de catte partie stérile, ils donnent naissance & des rameaux courts
ou brachyblastes qui porteront les pseudophylles (ou aiguilles) ;

— au sommet, ils évoluent en cdnelets et en bourgeons subterminaux. L’allon-
gement de ces bourgeons produira des rameaux Jongs latéraux.

"\,j‘ - - 7 bourgeon terminal
h e 2
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Fic. 3

Description d'un cycle morphogénétique (d’apris KreEMER & ROUSSEL, 1982).

Description of a morphogenztic cycle (in KRemer & RouUsser, 1982).
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Le nombre total de brachyblastes, de branches et de cdnes a donc été noté par
comptage- direct-sut les pousses terminales des anndes 1979 4 1984 selon la méthode
décrite par A. KReMER & G. Rousser (1982) (fig. 4). En ce gui concerne les écailles
stériles;-leur nombre n’a pu &tre relevé de facon fiable que pour les 4 derniéces années.

® & o & Pccistiqus diordre
5 senestre.
KoK ok K Por=stigue dlaordre
8 dextre.
Fic. 4

Description d’une partie de la pousse annuelle (d’apris KREMER & ROUSSEL, 138

Description of a segment of the annual shoot. Phyllotactic arrangements of the cataphylls
(in Kreser & Rousser, -1982). .

Les points A et B sont les intersections d’un parasiique d’ordre 5 avec la verticale
passaat au niveau du tronc et sont sépards de 5 n 2ntre-nccuds ol n est le nombre
d’sntre-nceuds sur une rdvolution du parastique donné. Sur ce schéma ne soat représentées
-que les euphylles ou cataphylles : les structures axillaires (brachyblastes, auxiblastes ou
cdnelets) n'ont pas été dessindss. La longueur moyenne 'd’un entre-nceud (LME) suc cette

distance de A 31 B (mm)
pactie est alors : LME = (d’aprds Krzmer & Rousser, 1982).
5n

La Jongusur moyenne des entrz-nceuds a éié évalude
— 2 3 mniveaux de la pousse feuillde : a Ja base, au milieu et au sommet;

— sur la totalité de la longueur de la pousse feuillde (LA). La longueur moyenne
des entre-nceuds (LME), dans ce cas, a pour expression : LA/NE ol NE représents
le nombre d'entre-nceuds présents suc la partie feuilide.
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2.14. Les parametres climatiques

I'd

Les données climatiques relatives aux années 1979 & 1984 proviennent, 2 I'excep-
tion des températures de 1984, d'un poste météorologique équipé d’un thermohygro-
graphe, d'un pluviographe et d'un pluviomatre, installé depuis 1973 2 un kilomstre
environ de la placette d'étude. Les températures minimales de l'année 1984 soq:
elles relevées d’un poste climatique installé au centre du dispositif au début de certrs
année-|a.

2.2, L’analyse des données

2.21. Composantes de la croissance en hauteur

La longueur de [accroissement de la pousse feuillée (LA) une année donnée
est le résultat du produit du nombre d’entre-nczuds (NE) par la longueur moyenne
des entre-neuds (LME) soit

(1) LA =NE X LME et :

(2) Log(LAYy = Log(NE) + Log(LME) "soit,"2n termes de wvariances™:

2 2

2

L 2COV [Log(NE), Log(LME)]

- - . - L i e
(3) Grog(rs) = OLog(NE) ™ Orog(LME) T
L2d

en divisant chacun des termes par Greg(ray il vieat

n 2] 2 N
(4) Progrra) = Progivm) + Prosmaz + 2Progvz) X Progirae X r{Log(NE),

Log(LME)]

OLoz(L:A) CLog(NE) GLog(LME)
Progiry =——— =1, PLog(.\'E) = ————; Prosrug =
OLog(La) OLoz(La) OLog(L.A)

et r{Log(NE), Log(LME)] est le coefficient de corrélation entre Log (NE) et Log(LME).

KremeER & Larson (1983) proposent une représeatation vectorielle de I’équa-
tion (4) (cf. fig. 7) et il vient : .

(5) PLO;(L.-\.] = PLO*;(.\'E) r[LOg(NE), LOg(LA)] + PLD;’[L.\[E) r[LOg(LME)x Log(LA)]
— CI.o;(.\'T—.‘) -+ CI.oz(L}fE) .

L’effet de chacune des composantes de la croissance en hauteur d'une pousse
feuillée sur la longueur de l'accroissement est alors analysé au moyen des 3 parame-
tres suivants

a) Le coefficient de piste (Proz(yey OU Prosiryczy,) qui traduit la variabilité rel.a-
. 1 o b
tive de chacune des composantes (NE et LME) dans la valeur finale (LA) de l'accrois-
sement.

b) Le coefficient de corrélation r qui rend compte des liaisons entre les diffs-
reates composantes.

c) Le coefficient de contribution Cpy.ngy o4 Crouryiy dont la signification est
identique a celle du coefficient de piste mais qui tient compte de la liaison qui existe
entre chacune des composantes et la longueur de l'accroissement.
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Les données cecueillies par quinzaine ou par semaine ont été ajustées & une
fonction logistique généralisée de RICHARDs (RICHARDS, 19359 ; CausTon & VENUS,
1981). Les parametres de ces courbes de croissance permettent d’estimer das para-
métras intdrassants au plan biologique, 2 savoir

a) La durée de ["élongation.

b) Le taux de croissaace absolu moyen qui est le rapport de la valeur finale de
I'accroissement 2 la durée de ['élongatioan.

Eafin, & partir des données brutes, il a été calculé les taux de croissance absolus.
Ces taux qui correspondent a la moyenne journalidre de "élongation calculée d’apres

a

nos relevés sont représentés sur la figure 5 pour les 3 anndes de mesure (1982 2
1984).

2.23. Les relations climat-croissance en hauteur

Elles ont été calculées au moyen de régressions progressives multiples ascen-
dantes.

3. Résultats

3:1. L’élongation annuelle

L’analyse des résultats fait apparaitre

a) que la durée d’élongation et le taux de croissance interviennent de la méme
facon sur la valeur finale de 'accroissement (tabl. 1);

b) que les taux de croissance maximum sont observés immédiatement apres le
peemier maximum de la température minimale moysnne (fig. 3);

i R 2hE RRAAAAIRL AR e RR2sRRRRnRl ~ s D -7 7

c) que plus des 2/3 de l'accroissement est réalisé en six semaines (fig. 3);
q .

TasrLeau 1

Caractéristiques de ['élongation annuelle estimées par la fonction de Richards.

Parametzrs of shoot growth curves estimated by the Richard’s function for 3 years.

Durse Taux de croissance | Taux de croissance Valeur finale

Annés de ['¢longation absolu maximum absolu moyen de l'asymptote®
(Journ) {(mm/]) (mm/7T) (mm)
1982 52 10,64 6,65 348,33
1983 77 7, 475 368,14
1984 60 6,52 413 249,16

x

Bourgz2oa noan compeis.
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CLIMAT ET CROISSANCE EN HAUTEUR DU PIN NOIR

d) que I'a noement du bourgson est réalisé, en grande partie, avant la fin
du mois daout (fig. 6). Cet allongement qui traduit la formation d’entre-ncuds -
(mais qui peut aussi traduire un allongement de la partis “stérile), peut se poursuivre
jusqu’en octobre comme ce fut le cas en 1982. Il est d'ailleurs remarquable que ce
prolongement de l'allongement du bourgezon colncide avec une pluvioméirie plus
imporiante au mois de septembre 1982, L'essentizl du développement du bourgeon
se réaliserait donc pendant les mois de juin et juillet.

aux de croissance absolu -

Aucune corrélation significative n’est apparus entre le t
t le total des précipitations de la période

sur uage période (quinzaine ou semaine) e
considérés. De méme, 1l n'a pas été trouvé de relation (coefficient de corrélation =
— 0,0120) entre la pluviométrie cumulée de la période d’élongation (mars a juillet) et
'allongement total de la pousse

Par contre, un coefficient de corrélation de 0,338 (significatif au seuil de 1 p. 100}
a été trouvé entre le taux moven de croissance absolu journalier observé sur une
semaine et la température minimale de la semaine pour la période du 6-3-1984 au
26-6-1984, c’est-a-dire jusqu’a la période de croissance maximum. Au-deld de cette
date, le parallélisme entre température et taux de croissance n'existe plus. En ce
qul coricerne les annédes 1982 et 1983, la fréquence des observations—n’a pas permis
de trouver une corrélation aussi étroite qu’en 1984.

3.2. Analyse des composantes de la croissance en hauteur
Les principaux résultats sont regroupés dans le tableau 2.
L’essentiel de la pousse totale est constitué par l'accroissement de la partie
feuillée. Les classements des moyennes des accroissements totaux annuels et des

entre-niceuds présants sur la tige feuillée sont identigues.

Aux deux années de forte croissance (1982 et 1983) correspond un grand
a AL ac
o J e

nombre d’entrs-nceuds. A linverse, les annédes ou l'on a constatéd | plus faibles
accroissements sont aussi celles ol I'on dénombre le moins d’entre-nceuds (1979 et
1980).

Pour les années intermédiaires (1931 et 1984), bien qus les longueurs totales
de laccroissement ne soient pas significativement différentes, le nombre d'entre-
nceuds de 1984 est supérieur & celui de 1981 ; la différence significative de l'allonge-
ment moyen des entre-nceuds explique alors la similitude des accroissements totaux
de ces deux apnées. '

Les résultats de I'élongation des entre-nceuds sur différentes parties de la
tige confirment ceux de KREMER & ROUSSEL (1982)-2 savoir la croissance plus im-
portante des entre-nceuds au milieu de la pousse feuillée, cette croissance intervenant
au moment ou les conditions climatiques sont les plus favorables.

Les relations entre les composantes ainsi que I'importance de chacung des compo-

M

santes sont précisées au moyen des différents coefiicients (tabl. 3).
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TaBLEAU 2 -

Comparaison interannuellz des composantes de la croissance en hauteur.

Comparison over & years of height growth components.

1) Accroissement des différentes partizs de la pousse annuelle (mm)
et comparaison des moyennas (Test Duncan).

Année Partie stérile Annéa Partie feuillés Annse Poussz totale (1)
seuil 1 % seuil 1 % seuil 1 %
1983 42,62! 1983 327,17 [ 1983 388,70 l
1982 35,69 1982 320,31 1982 372,67
1979 30,97 1934 229,89 1884 284,76
1981 28,69 1981 225,93 1581 264,83
1984 28,67 l 1980 193,33 1880 234,63
1980 21,00 1979 163,77 l 1979 209,06 '

2) Accroissement des entre-nzuds sur différentes parties de la tige feuillée (mm).

Allongement Allongement Allongement . Allongement
Annéeg 2 la base Année au milieu Annds | au sommet | Année moyen

seuil 1 % seuil 1 % seuil 1 % seuil 1 %
1981 1,30 1981 1,30 1981 1,07 1981 1,24
1982 1,20 ° 1982 1,23 1980. 0,99 1983 1,18
1983 1,16 1983 1,21 1982 0,96 1982 1,18
1980 1,06 1980 1,18 I 1983 0,92 || 1980 1,15
1984 0,96 i 1984 0,98 [ 1979 0,76 1984 0,96 f
1979 8,71 1979 0,83 | 1534 0,75 | 1879 0,89 |

3) Dénombrement des entre-neuds présents sur la pousse annuelle.

Nombre Nombre Nombre d’écailles Nombre total
d’entre-nczuds de bourgeons ¢ stériles (2 d’entre-nceuds (2)
Année paruie feuiliée seuil 1 9% ssuil 1 % seuil 1 %
seuil 1 %

1983 279,93 | 4,43 29,64 314,36
1982 272,03 | 4,07 Il 23,79 { 299,90
1984 238,74 | 3,67 i 23,59 263,96
1981 184,86 ! 3,66 | 10,28 98,04
1979 182,53 ) 350 || —
1980 170,00 | 3,23 r — -

(1) Bourgeon compris.

(2)

Les mesures de 1979

et de 1950 n'étaient pas assez fizbles pour étre comptabiliséss.
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TABLEa&U 3

Id

Coefficients de pistes, de contritution et de corrélation
pour les valeurs de Log NE et Log LME.

Variation of path, correlaiion and contribution coefficients of height growth components

over 0 years.

Compe- Coeicient Coefficient |Correlation entrey  Corcelation
Annee santes de piste de contribution | L et LME eatre LME
ou LA et NE et NE
1979 | Log NE 0,697 0,612 0,878%* 0,316 NS
Log LME 0,527 0,383 0,732%*
1980 | Log NE 0,880 0,618 0,702%# — 0,229 NS
Log LME 0,718 0,382 0,532%*
1981 | Log NE 0,752 0,463 0,615%* —0,169 NS
Loe T.ME 0,798 0537 | 0671
1982 | Log NE 0,774 0,590 0,763%* —0,016 NS
Log LME 0,647 0,410 0,634%*
1983 | Log NE 0,834 0,640 0,723%* —0,227 NS
Log LME 0,710 0,360 0,508%*
1984 | Log NE 0,771 0,664 0,863%* —0,176 NS
Log LME 0,520 0,336 0,649 %+
Total | Log NE 0,784 0,584 0,745%* — 0,062 NS

6 ans | Log LME 0,672 0,416 0,619%*

=% . Significatif & 1 p. 100.

NS : Non significatif.

LA = longueur de la pousse fauillée.

NE = nombre d'eatre-nczud dz la partie feuillde.

LME = longueur moyenne d’'un entre-nceud de la partie fzuillée.

Quelle que soit I'annés, une corrélation positive et significative existe d'une part
entre LA et NE et d’autre part entre LA et LME.

A Pexception de I'année 1981, les coefficients de piste et de contribution de NE
sont plus grands que ceux de LME, traduisant la part plus importaate prise par la
variation du nombre d'entre-nceuds dans la variation de la pousse terminal.a. Pour
ce qui est de 1981, chacunz des composantes apporte une contribution équivalente.

Ces résuliats concordeat avec ceux obtenus par A. KremER & G. ROUSSEL
(1982) et Lascoux (1984) sur pin maritime.

Au plan biologique, d2s corrélations négatives entre NE et LME traduiraient un
phénoméne ds «compensation > entre ces deux composantes : lallongement d.es
entre-nceuds pourrait &tre d’autant plus important que le nombre d’entre-ncuds IDILUES
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Graphical representation of components analysis.

est faible. Ce phénomeéne de compensation n’apparait pas aussi clairement dans nos
résultats. En effet les corrélations entre ces deux composantes changent de signe
d’'une année sur lautre et ne sont jamais significatives.

-

3.3. Variables climatiques explicatives de la croissance en hauwteur

Compte tenu de nos précédentes observations, les variables climatiques ratenues
pour expliquer I'accroissement total annuel en hauteur (Hy) (tabl. 4 et fig. 8) sont :

a) Les précipitations cumulées de jain, juillet et septembre de l'année précé-
dente (Pn—1). Le calcul des coefficients de corrélaiion simple entre la hauteur de
l'accroissement I'année n et |z total des précipitations de chacun des mois précédant
cet accroissement fait apparditre que ce sont ces trois mois qui sont le mieux corrélés
avec les accroissements totaux aunnuels.
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TaBLEAU 4

Coefficients de correlation entre les composantes de la croissance en hauteur
et les parametres climatiques. Equations des régressions multiples.

Correlation coefficients between height growtl components and climatic parameters
Maudtiple regression analysis.

Equations de régressions multiples linéaires :

Hy = —201,4 +
H, = 109,6 + 0,9464 Pn—1
Hy, = 199 +

Z
!

1,17 NE + 147,7 LME + 0,32 Pn—1

_ 15,07 Pn—1 <+ 1,123 Tn—1— 129,23 Tn
3323 4 0,66 Pn—1—6232 Tn—1

nombre de d.d.l.

(R = 0,995*%) (3 et 2)-

- (R = 0,861%) (1 et 4)

(R=10517 NS) (3 et 2)

(R = 0,767 NS) (2 et 3)

Composantes de la croissance en hautsur

Facteurs climatiques

Hauteur de
I'accroissement

Nombre
d’entre-nczuds (NE)
de la poussée

Allongement moyen
(LME) de la pousse

o~ —cannuetl (Hr). . _L. fauillde _ feuillée

Température minimale moyen-

ne des mois de juin et juillet

de l'année n—1 (Ton—1) —_ 0,270 NS (1) —
Précipitations cumulées des

mois de juin, juillet et sep- 0,592 NS (1)

tembre de l’année n—1

(Pn—1) «oiiiiin, 0,861* (1) 0,927%* (2) —_

Température minimale moyen-
ne des mois d’avril et mai
.de l'année n (Tn)

0,430 NS (1)

0,807* )

# : Significatif a 3 p. 100.
2 Significatif 2 1 p. 100.
NS : Non sigaificatif.
d.d.]. : Degré de liberts,
(1) Coefficient calculé sur 6§ ans.
(2)

(3) Coeffiicient calculé sur 3 ans (1981-1983).

Coefficient calculé pour la période 1930-1983.

Les coefficieats de corrélation non significatifs sont da 0,443, 0,405 et 0,709
respectivement pour juin, juillet et septembre. En ce qui concerne le mois d’aodt,

1

!

le coefficient de corrélation trouvé est de — 0,261. Les précipitations orageuses qui i

arrivent régulidrement vers la mi-aolt tombent sur un sol sec et provoguent un
important ruissellement. Les végétaux ne profitent donc que pactiellement de ces
pluies. L'initiation ralentit vers cette épogue et peut se poursuivre jusqu'en décembre
(comme ce fut le cas en 1982) si les conditions climatiques sont favorables. Ces
différentes observations expliquznt d'une part I'imporiance des pluies de septembre

sur l'initiation et, d’autre part, I'absence de corcélation eatre la croissance en hauteut
d’'une année et les précipitations du mois d'aolt de l'année précédente.
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b) La température minimale (Tn) des mois d’avril et mai, période de début et
de milieu d’élongation.

c¢) La température minimale (Tn— 1) des mois de juin et juillet de I'année pré-

I.P. GUYON

Id

cédente, période d'initiation des entre-nceuds.

Pousse

anavelle lam .

SUANDRE LES ALPES (Q4) alt.1000m.

Poste climatique @

totale SLANORE LES ALPES (909 m

Précipitctions cumulées

en |m

de

mJ,

Aannde N A——aA Juin, Juillet &2 Septembre.
mayenne de A 5 - —_— -
750 individus. A nnée(N-1) o *
30 \
=] a2 2 . 300
23 A\ /A : - 290
A .
20 - ° / \\ L 200
AN / N
: \ / N - . .
13 N , --, | 150
S 7
AY -
10 4 s - = ~ o7 L 100
-
5 .50
1 o
i
! . i
1 1978 79 80 81 82 83 84 Anndes :l
1 1 1 1 1 1 1
I 1 [ § i 1 +
l 1] 12 13 14 15 14 17 Age des 3zmis ans]
i : : . d
!
Annés N A-— A |mmj Annéeln-1) e— ——e
moyenne dC =
70 4 500 individus. /A/*\ - 330
60 | y N L300
—A \
. A / \
50 / \ i 2350
N
/ N :
40 _] / . tt . 200
/
30 | / 150
: ¢e— — —8
- -!
20 | e il 100
L]
10 _] i s0
CHARDAYON alt. 1100 m.
0. Paste climatique: LE CASTELLARO (1200m h- O
i ! ! | 1
T T 7 { T
1979 80 g1 82 83 Anneées
Fic. 9

Précipitations et croissance en hauteur sur 2 dispositifs des Alpes de Hawte-Provence.
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83



CLIMAT ET CROISSANCE EN HAUTE.UI'K DU PIN NOIR

Les corrélations significatives.obtenues entre-Pg — 1 et Hy Pn—1 et le nombre
d’entre-nceuds de la pousse feuillée-NE; et enfin; Tn et la longueur moyenne des entre-
nceuds de la pousse feuillée LME, confirment d’une part l'importance des précipita-
tions de l'année précédente dans la constitution de la poussz tarminale et d’autre part
I'influence de Tn sur LME.

La diminution du coefficient de corrélation entre Pn— 1 ot NE quand on passe
de 4 a 6 années d’observation ainsi que le fait que la corrélation sur 6 années
calculée entre Pn— 1 et Hy soit meilleure qu’entre Pn— 1 et NE incitent & formuler
des hypothéses quant aux variations des potentialités d’initiation ea fonction de
I’dge. On peut en effet penser, compte tenu de l'allure générale des courbes de crois-
sance en hauteur, que les potentialités d'initiation augmentant avec l'dge pendant la
phase juvénile, un méme niveau de pluviométrie n'aura pas le méme effet sur des
semis que sur des arbres plus agss. Il apparait donc que les faibles précipitations de
1983 n’ont pas été aussi fortement accusées par les arbres que celles de 1978 et
1979, ce qui expliquerait I'absence de signification du coefficient de cocrélation quand
on intégre ces 2 annéss dans le calcul de la régression.

Les équations de régression rassemblées dans le tableau 4 montrent que ['accrois-
sement total en hauteur d’une_année peut s’expliquer par la_combinaison des 3 para-
métres climatiques décrits plus haut. L’absence de signification des coefficients de
corrélation multiple s’explique par le faible nombre des mesures dont nous dis-

posons (6 années). .

Le méme type de relation entre Pn— 1 et Hp a été également mis en évidence
sur deux dispositifs d’étude de la régénération naturelle du pin noir situés dans les
Alpes-de-Haute-Provence (fig. 9). Si la relation s'avére évidente pour Saint-André-
les-Alpes (régénération naturelle apres incendie), elle est beaucoup moins nette pour
Chardavon. -Le fait que la régénération sur ce dernier dispositif ait €té obtenue
pac coupes progressives (la coupe définitive ayant eu lieu en 1983) et l’éloignement
du poste climatique peuvent expliquer dans ce cas l'absence de relations étroites entre
Hy et Pa—1. ’

4. Discussion et conclusion

Les mesures et obsecvations effectuées sur 6 ans permetient donc de préciser
la part de chacune des composantes (NE et LME) dans la constitution de la pousse
feuilldéz ainsi que les mécanismes de croissance en hauteur du pin noir d’Autriche
en fonction des conditions climatiques, a savoir

ar consé-

1) L’'importance de NE dans la constitution d’une pousse feuillée et
e partig

é
quent de l'accroissement total en hauteur puisque celui-ci est en gra
expliqué par la longueur de la tige feuillée.

2 og

En schématisant, le nombre d’entre-nceuds contribue pour 60 p. 100 a la consii-
tution de la pousse, l'allongement moyen des entre-ncuds contribue, lui, poucr
40 p. 100. Cette, réparttion de la contribution différe dz celle obtenue sur pin
maritime dans les Landes par Lascoux (1984) qui observe une contribution plus
élevée du nombre d’entre-nceuds. Cette différence pourrait s’expliquer par des efiets
plus marqués, en région méditerrandanne, de la sdcheresse sur l'initiation des entre-
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nceuds. De la méme fagon, on pourrait expliquer 'absence de corrélation significative
entre le nombre d’entre-nzuds et l'allongement moyen d’un entre-nceud. L’indépen-
dance entre ces deux variables.laisse supposer qu'il n'existe pas de phénomdne de
« compensation » comme il a ét& mis en évidance sur d'autres espaces.

2) L’influence des précipitations de juin, juillet et septembre de I'année pré-
cédente, sur NE. CLEMENTS (1970) sur Pinus resinosa note que la présence d’eau libre
dans le sol pendant la phase d’initiation est plus importante que pendant la phase
d’élongation. De méme SucorF (1971) toujours sur Pinus resinosa note que [’absence
d’eau peut aller jusqu'a arréter l'initiation. :

Les années de meilleurs croissance semblent &tre lides a [a possibilité de continuer
I'initiation & la fin de 'été et au début de l'automne. KreEmER & Roussen (1985)
remarquent sur des provenances de pin maritime que la supériorité des provenances
atlanitiques est due a la fois & une plus grande durés d’initiation et & un plus fort
taux de croissance absolu que chez les autres provenances.

3) Le rdle prépondérant des températures minimales sur 'allongement des entre-
nceuds. Les effets & court terme d'une baisse de la température moyenne journalidre
de l'air sur les taux de croissance ont été mentionnés par de nombresux auteurs dont
Larson (1967), Bover (1970) sur Pinus taeda, ODIN H. (1972) sur pin sylvestre,
PrETARINEN e al. (1982). Aux deux anndss de plus faible élongation moyenne des
entre-nceuds (1979 et 1984) correspondent les températures minimales les plus faibles
de nos 6 années d’observation. Le rang de classement .de 1981 est d, pour la plus
grande part, & un fort taux d'allongement coincidant avec une température minimale
élevée en début et au milieu de la période d’élongation. Cependant, un faible nombre
d’entre-nceuds dont ’élongation serait importants ne saurait produire un accroissement
total en hauteur identique & celui issu d’un grand nombre d’entre-nceuds dont l'ailon-
gement moyen serait plus faible.

La prévision de la production en fonction des précipitations de juin, juillet et
septembre de l'année précédante apporterait aux modéles de croissance du pin noir
d’Autriche une partie des bases biologiques qui leur font actuellement défaut.

A terme, ce sont les relations indépendantes de la sylviculture (comme la liaison
dge-hauteur) qui pourraient &tre améliorées en vy intégrant un indice climatique qul
tiendrait compte des précipitations- pendant la période d’initiation et (ou) des tem-
pératures minimales de la période d'élongation.

Nos mesures ne concernent que des jeunes peuplements, elles demandent donc
3 &tre complétées par des observations sur des peuplements adultes. De plus une
étude en cours sur les taux d’initiation devrait permettre d’améliorer nos connaissances
sur 'époque, la duréde et 'intensité de ce mécanistne biologique.

Recu en janvier 1985.
Accepté en juin 1983.
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Summary

Id

-

Effects of climatic factors on height growth components in Austrian black pine
(Pinus nigra ssp. nigricans Arn.)

Weekly (oc biweekly) leader shoot growth was assessed over 3 growing s2asons
(1982-1984) and annual shoot length was measured over 6 years (1979-1984) for a 30 s22dlings
(age : 11 years) sampled in a naturally regenerated stand of black pine, located at Mont
Ventoux in southern France. e ’

The number of internodes (stem units) was assessed over the same period (1579-1984).

Annual shoot length of a given year appeared as mainly controlled by the number
of internodes initiated during the summer of the previous year. Investigations of climatic
factors taking place during the assumed initiation stage, have shown a significant correlation
between the annual leader shoot length and the cummulated rainfall of June, July and
September of the previous year. By coatrast, the correlations between temperature factors
during the assumed time of initiation and number of initiated internodes of the same year
were not significant. The weekly shoot growth was significantly ratated to the averagé of
minimum air temperature of the same period, at the time of haight growth, that is to say
April and May. : :

Einally-the -possibility of integrating these results into growth models-is -discussed.

Key words : He_fghr .grOWI/z, morphogenesis, morphozgenetic cycle, growth rate,
temperature, rainfall, Pinus nigra, cataphyll (nitiation, stem unic elongation.
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Résumé — Nous compzrons les données dendrométriques, et écophysiologiques (nutrition miné-
rale) de 10 cauples de placelte (saine/dépérissante) de peuplements de pin maritime (Pinus pinzster
Ali) de la forét domaniale des Pays de Monts (Vendée). Nous avans mis en évidence linfluence né-
faste des pluies d'hiver et de printemps sur la croissance radiale, zinsi que la présence de 2 origines
génétiques (Aquitaine et Péninsule [bérique). Nous montrons que les rapports calcium/sodium et po-
tassium/sodium dans les aiguilles discriminant aussi bien les populations dépérissantes et saines
que les populations aquitzines st ibériyues. Enfin, une analyse multivariable faisant intervenir les ca-
ractéres de croissance, de peuplement et de nutrition minérale, permet de regrouper les populations
selon leur état sanitaire et leur arigine génétique. Ces rasultats suggérent que les dépérissements
observés sant le résultat d'une sécheresse physiologique induite par un excés de sodium, consécutif
a de fories pluviamétries hivernales : la réponse des arbres & cet excaés de sodium difigrarait selon
leur arigine génétique. ~ :

dépérissement/dendrochranclogie / écophysiolagie/ Pinus pinaster/ dune cétiere/ Vendée

Summary— Maritime pine forest dieback on North Atlantic coastal dunes. Stand and ecopfiy-
siological data sets from 20 maritime pine plots, have been compared. These plots wera stratified
into 2 groups by degree of vitality: healthy and declining. Using & stzpwise multiple ragression we
found a negative correlaifon bebyveen the radial growh index of one year and wet wintars of the pre-
vious year. Another abservation was that these farests ara copound in origin, with 2 kinds of prove-
nance, "Aquitaine” and “lberian”. The foliar calcium/sodium and patassium/sadium ratio in the nag-
dles differentiate bath the healthy vs daclining populations and the 2 provenances. Assults of a
principal components analysis suggested that maritime pine farest dacline is & climate provenzance
intaraction phenamenon due to sadium toxicity. '

dieback / dendrochronalagy / ecophysiology / Pinus pinaster / coastal dune / Vendse
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INTRODUCTION

Le mauvais étatphysiclogique du pin mari-
time (FPinus pinaster Alt) sur la cété atlanti-

que concernerait actuellement plus de-

5000 ha dans les foréts domaniales des
dunes cdtieres, depuis la presquile de
Quiberon (Morbihan) jusqu'a I'Tle d'Oléron
(Charente-maritime). Ce depérissement,
qui se traduit par un jaunissement et une
chute prématurée des zaiguilles, pouvant
induire la mort de l'arbre, a déja fait I'objet
d'observations il y a une vingtaine d'an-
nées (Bonneau, 1889; Riwaillon, 1971).
Pendant une vingtaine d'années, ds tals
facies de dépérissement n'ont plus été
observés. L'ampleur et la gravité du phé-
nameéne — qui est réapparu netiement de-
puis-1933 .— ont imposé_l'ouverture, _an.
1988, d'un programme de recherches dont
'un des valets concerne la recherche des
causes d'origine abictique.

Les observations de Bonneau (1969) et
I'étude de Boudaud {1986) avaient en efiet
pour conclusion que ce dépérissement

était plutdt dd a des causes d'origine éco-.

logique {climat, sol, sylviculiure) qu'a des
insectes ou des champignons.
Les milieux. géologiques et pédolagi-
gues dans lesquels s'observent ces dépé-
ssements tres divers., Dans [ile
d'Olércn (Charente-maritime), la forét do-
maniale des Saumonards touchés a plus
de 30% de sa suriace par ce depérisse-
ment (INRA, 1988), est située sur des
dunes récentes, qui reposent sur des cal-
caires argileux et des marnés du Porilan-
dien sugérieur. La forét de Saint-Trojan
(Charente-Maritime), au sud de l'ife d'Olé-
ron, gui ne subit pas ce type de dépérisse-
ment, est assise sur le méme suastrai que
la forét des Saumanards. La forét doma-
niale des Pays de Monts (Vendge) est
elle, sise sur des dunes qui elles-mémes,
reposeant sur les marais flandriens.

-

sont

i
i
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L'objectif de cette étude est d'une part,
de faire le point sur le rdle des r’act'eurs
gcologiques dans le processus de dépéris-
sement, et d'aufre part, de fournir une ex-
plication des mécanismes physiologiques
qui conduisent au jaunissement Lg
connaissance de ces mécanismes doit
permetire d'une pant, de savoir si le pin
maritime est aciuellement & sa place dans
ces milieux, et d'autre part, de pouvoir
conseiller les forestiers dans la gesticn de
ce dépérissement.

MATERIEL ET METHODES

Choix des placettes et données
stationnelles

Le demaine d'étude concerne la fardt domaniale
dzs Pays dz Monts (Vendée). Nous avons adop-
t¢ la methode des couples de placette (saine/
dépérissante) utilisée dans le cas du dépérisse-
ment de la sapinisre vosgienne (Becker et Lévy,
12988). S

A pariir de photographies zériznnes en infra-
rauge cauleur au 1/5 000, prises dans le courant
de 'ét€-1882 par le laboratoire de télédétection
de 'INRA z Bordsaux (INRA, 13889), il a éié ré-
péréd 10 couples de placstte (saine/
depérissante), soit 20 pleceties numérotéses de
1 & 20. Les numéros pairs corresoondent aux
plecetizs szines, et les numéros impairs aux
placettes dépérissantes. Chaque placetie est de
surface variable. La limite de la placeRe est dé-
terminée par le dernier des 20 arbres dominants

-2 partir du centre de la placette, choisi arbitraire-

ment.

L'état sanitaire est apprécié selon le degré
de jaunissement des arbres (ONF, 1888). Une
placett® saine est une placetie od la totalité des
hougpiers de tous les arbres de la placelte sont
veris. Une placette est jug2e dépérissante
quand tous les arbres de cetta placelte ont au
meins 50% de leur houppier jaune.

Chaque couple de placefte s2 situe dans des
conditions de station aussi homegénes que p0s-
siole, szlon |2 plan d'expérience décrit dans le



Dépérissement du pin maritime en VYendae

tebleau 1. Les seules dannées stationnelles re-
cueillies saont des analyses pédalogiques. Ces
analyses concernent les horizons A des 10
couples de placetie et les harizons C de 4 de
ces 10 couples. Les anzlyses concernent les
éléments majeurs (K, Mg, Ca, Na} et les oligo-
gléments (Cu, B, Fe — total et facilement exirac-
tiole —).

Ont été zussi analysés : le celcaire total, la
matidre organique, le calcaire aclif, ainsi que les
caractéristiques pnysiques de ces sols.

Observations sur les arbres

L'arigine génétique des arbres des placeliss a
étg¢ déterminée par analyse des lissus corticaux
des jeunes rameaux de I'année de 30 arbres de
chaque placette, selon la méthode décrite par
Baradat et Marpeau-Bezard (1988).

Tableau |. Caractéristiques du rése

Les caractéristiques dendrométriques princi-
pales des placettes ont é!é relevées. Nous
avons rézligé un inventaire en plein, sur 5 ou 10
ares (selon la densité du peuplement). Nous
avons mesuré les diamétres (2 1,3 m) de tous
les arbres présents sur cette surizce et les hau-
teurs des 20 arbres dominants de la placetie.

Des analyses dendrochronologiques ont été
faites sur 400 caroltes de sondage (20 arbres
dominants par placetie). Les dannzes climati-
quss (tempéralures et pluvicmélries men-
suellies) proviennent de la siation de Nanles
Petit-Port (44). Naus avons utilisé, dans cette
éluds, lindice ds croissance relalif défini par
Vzn Deuszn et Koretz (1988) comme le loga-
rithme népérien du rapport (R{A)R(A-1)), R(A)
représente la largeur d'un carne élzboré l'année
m et R(A-1), regrésentant la largsur du cerne
élaboré I'annéz n — 1. Ce rzppont représente
bien les verigtions znnuelles de croissance (in-
dépendamment de l'2ge du cerne) et semble

zu de couples. L'ags estimée est calui des archivas. L'age réel est

Fage moyean 2 1,3 m calculé sur 20 carottes de sondage (scit 20 arbres) par placetia.

Situation Clzsse d'ége Age résl Eizt N° de code J

géagraphique  présumé (1) moyen (2) saniizire (origine)
(en années) (en années)

Littoral 20740 . 16 Sain 7 (ibérique)

(soit & mains 24 dépérissant 8 (icérique)

de 200 m du 22 szin 7 (ibérique)

bord de mer) 21 dépérissant 8 (inérique)

40/80 31 Szin - 18" {icérique)

33 deperissant 20 (insrique)

60 et + 45 Sain 5 (zquitain)

57 dépérissant & (equitain)

Intérieur 20/4Q 48 Sain 1 (ibérique)

48 dipérissant 2 (ibgrique)

28 sain 3 (ibérique)

23 diptrissant 4 (ioérique)

40/80 40 Szin 13 (aquitain)

38 d2perissant 14 (aquitain)

43 szin 5 (ibérique)

52 d2oérissant 8 (ibZriqus)

80 et = 88 Szin 9 (aguitzin)

as déoérissant 10 (aguitain)

g1 Szin 11 (iosrigue)

a3 dégzrisszant 12 (ibgrique)
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étre le mzilleur indice a corréler aux variations
climaliques (Van Deusen, 1388).

Les préléevements de rameaux feuillés pour
la determination d'éventuelles carances ou toxi-
cités ont été réelisés en saptembre 1989, Nous
avons fait analyser pour chaque placettz un
echantiflon «mayen» constitué de rameaux gré-
levés sur 10 individus difiérents, choisis zu ha-
sard sur la placelte.

En outre, pour 3 placeties, nous zvons fait
analyser dix individus séparément. Las élé-
ments analysés sont les élémants majeurs (N,
P, K, Ca, Nz, Mg) ainsi que B, Cu, Fe, Mn, Zn

t S. Cas analyses ont éié réalisées par le La-
borztoire d'anzlyses végstales de I'INRA & Bor-
deaux (Girande).

L'analyse des données

Afin de cannaitre les varizbles climatiques exoli-
catives de la croissance en diameétre, nous réali-
sons une régression multiole pas & pas. On
‘compare ensuite les placeties saines st dégéris-
sanies sur lz base des résultals moyens dss
analyses faliaires, pédologiques et des données
dendromalriques.

Une anzlyse en composantes principales
permet de regrouper enire elles les placettes
pour lesquelles les valeurs des caracteres étu-
diés précédemment sont prochies les unses dss
autres. A partir des résultats de ces analyses,
on peut formuler des hypotnesas sur les méca-
nismes physiclogiques qui conduisent au jaunis-
sement. )

RESULTATS

Une forét composée de plusieurs
origines génétiques

Lz figure 1 donne |z dispersion dzans le
plan 1/2 des ceniroides des 20 placettes
anelysées. Il est toujours difficile de déier-
miner avec précisicn les limites enire les
difiérents groupes géagrapniques.
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Cependant, nous avons distingué les 2
groupes suivanis :
- le groupe des placettes aguitaines - g,
10,13, 14, 15 et 16;

= la groupe des placeties d'origine ibéri-

que: 1,2, 3, 4,
19 etQO

La réparnition des placettes dans les dii-
férents groupes est indépendants de leur
position par rapport & la mer et de l'age
des peuplements. Ce classement des pla-
celies est [egérement différent de celui ré-
alis2 par le Laboratoire d'amélioration des
arbres forestiers de I'INRA a Pisrroton (Gi-
ronde). En efiet, nous avans regroupé
sous l'appellation «Aquitaine» des peuple-
ments issus vraisemblablement d'un msé-
lange «Aquitaine» et «Péninsule ioérique».

5,6,7,8, 11,12, 17, 18,

—ty

Le rdle de l'interaction
climat/provenance génétique
sur le dépérissement

Les indices de croissance relzaiifs (ICR) né-
galiis des arbres des placeiie S actuelle-
ment déperissantes d'origine loérique sont
significaiivement plus grands que les ICR
négatiis des arbres des placeiies actuelle-
menti szines d'origine Aguitzins (Laumalll
18€0Q). En d'auires termes, les
ments de la croissance radxc{e sont plus
accusés chez les populations ibériques dé-
périssantes que chez les populations aqui-
taines saines.

entisse-

Dans Un premier temps, Nous avons
c.,e'cne quelles étaient les variabdles clima-
thucs les mieux corrélées (individuelle-
menti) 2 'ICR. Nous avons ensuite modéli-
sé cet indice de croissance en fonction de
ces variables climatiques, dans le cadre
d'une régression multiple pas & pas.

Les tableaux Il et [if donnent respective-
ment le classement des varizbles par
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Fig 1. Situation, en fonction du profil tarpénique, des 10 couples de placette (sain/dépérissant), par

rapport & des peuplements d'origine génélique connus.

ordre de priorité explicative et les résultats
de la régression multiple. Les facteurs cli-
matiques expliquent 53% de la variance to-
ale. Le coefiicient de corrélation entre le
modéle et les valeurs observées est dg

—
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.

0,73 (significatif a 1%). La représentation
des variztions de craissance radiale en
fonction du climat est donc trés satisfai-
sanie, comme l'atieste 2 schéma de la fi-
gure 2.



JP Guyon

Tableau il. Corrélations entre lindice de croissance relatif de 'année n et les paramétras climatiques

Numéra Nature de la variable ; Carrélation
ordre (A)

1 Pluviométrie cumulée de janvier a juillet de 'annés n— 1 (JVAJTT) -0,51

2 Pluviométrie cumulée d’avril 2 septembre de I'année n (ASN) +0,43

3 Température mayenne de mai & juilist de 'annés n— 3 (MIJT3) -0,34

4 Temgpérature moyenne de juillet 2 octobre de '2annde 1~ 2 (JTOM2) ~0.186

5 Pluviomélrie de septembre de l'année n— 3 (S3) -0,20

8 Température moyenne de mai a octobre de l'année n (MIOMN) -0,27

7 Pluviometrie cumulée de juin, & zolt de I'annde n— 2 (JATN2) -0,20
Tableau HI. Résultats de la régrassion progressive entre lindice de croissance relalif et les para-
méatres climatiques. Les abréviations des variables sont celies du tableau 11,

Variable Paramétre A2 (cartiel) A2 (modéle) TEST F (signif)

Constante 0,537137 01,42 (25%)
JVAJTH - 0,000 088 0,25 0,28 34,40 (1%}
ASN 0,000 Q72 0,12 0,33 19,13 (1%)
MIJT3 — 0,000 SSS 0,05 0,43 ‘08,17 (1%)
JTOM?Z2 0,000 §52 0,03 - 0,48 05,53 (1%)
S3 - 0,000 087 0,03 : 0,50 06,45  (1%)
MIOMN ~ 0,000 495 0,01 0,51 02,53  (10%)
JATNZ2 — 0,000 033 0,02 0,53 - 03,02 (10%})

Il est surprenant de consiatar que la
pluviométrie cumulée des moais de janvier
a juillet de I'année n -~ 1 (qui explique prés
de la moitié du maodéle) est carrélée néga-
tivement 2 I'NCR des arores calculé I'année
n. On serait tenté d'interpréter cela de Iz
maniére suivante : par construction méme,
I'CR l'année n est dautant plus negatif
que la croissance l'année n ~ 1 est impor-
tante. Cependant, une corrélation négative
(non significative) existe entre la crais-
sance absolue moyenne lzannée n et la
pluviométrie cumulée de janvier & juillet de
Fannée n. ll en va de méme pour la pluvio-
métrie de certains mois des annéss n — 2
etn-3.
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Les résultais concernant la pluviométrie
de l'znnée n, ainsi que ceux concernant
les températures, sont plus logiques. Une
zpparente contradiction semble exister
dans le fait que les pluies cumulées des
moais d'avril 2 septembre d'une année don-
nés iniluent positivement sur lindice de
croissance radiale de cette année-la, st
négativerment sur la croissance radiale de
lannée suivanie. Nous faisons I'nypothese
que l'effet positii des pluies de printemps
el d'été d'une année donnée entraine une
croissance radiale importante en fin de sai-
son de végétation cetie année-lg, mais un
début de croissance ralent l'année sui-

VZME.
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Fig 2. Indices de croissance observés (trait plein) et calculés (tireiés) au moyen de variables climati-

ques.

Sodium et calcium des aiguilles
différent selon la provenance
et ['état sanitaire

Les résuliais des znalyses foliaires sont
décrits, élément par élément, et dans unse
analyse multivariable, par Magnin (1990).
Les résultats les plus significatiis de cette
étude, monirent que la discrimination des
populations saines et dépérissantes se fait
sur les taux de sodium et de calcium dans
les feuilles. Nous avons calculé les rap-
poris Ca*/Na~* et K#/Na* pour les popule-
tions saines et dépérissantes et pour les
populations ibériques et atlantiques (ia-
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bleau V). Le tableau V compare les
mémes éléments mais par catégorie d'ori-
gine génétique et d'état sanitaire.

D'une maniere générale, nous consta- .
tons :
— que les rapports Ca*/Na* et K#/Na* des
aiguilles d'arores sains sont sugérieurs aux
rapporis Ca#/Na+ et K+/Na* des aiguilles
d'arbrgs deépérissants;
— que les valeurs fes plus faioles de Na~,
ainsi que les rapoorts les plus élevés de
Ca+/Na+ et K*/Na~* se trouvent chez les po-
pulations aquitaines;
~ que les wvezleurs de cette pooulation,
constituée des arbres d'origine Aquitaine
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Tableau V. Teneur mayesnne en éléments mi-
néraux dans les aiguilles d'un an pour diffé-
rentes pcpulations.

1bériques Aquitains Sains DEpéris-
sants

Elsment

Calcium (%) 0,24 025 0,23 0,27
Potassium (%) 0,36 0,36 0,38 0,33
Sodium (%) 0,13 0,07 0,08 0,13

Calcium/ 2,21 3,75 3,22 2,15
sadium

Patassium/ 3,37 5,54 5,41 2,64
sadium

Tableau V. Teneur moyenne en éléments mi-
néraux dans les aiguilles d'un an, par prove-
nance et par état’ sanitaire. -~ T 77 ’

) Ibériques Aguitains
Elément Sains Dépériss- Sains Dépéris-
sants sants

Calcium ‘%) 0,22 0,26 0,24 0,29
otassium (%) 0,40 0,33 0,38 0,35
Sodium (%) 0,10 0,18 0,05 0,10

Calcium/ 2,64 179 4,56 2,83
sodium

Patassium/ 4,47 228 7.60 3,48
sadium

et actuellement sains,
iagon significative qu'avec les populations
inériques dénérissantes.

Les caractéristiques des sols de la forét
domaniale des Pays de Monts (Vendés)
ont été décrites par Bonneau (1969), Bou-
daud (1986) et Magnin (1990). La variaoili-
t¢ des caractéristiques physico-chimiques
dz ces sals est trés faible sur touie fa sur-
face de la forét.
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ne difiérent de

C'est un sal qui se caractérise par un
pH élevé (toujours supérieur a 8.,5), a forte
teneur en calcaire total (20 2 25%) mais 3
faible teneur en calcaire actif (mains de
1% en moyenne). Ces sals salsadiques
sont dits alcalins. Le sodium est présent
en quantite importante (0,3-9,7 méq pour
100 g, selon les placeties). Les teneurs
des autres éléments (N, P, K) ne difarant
pas significativement de celles des sals
landais (ONF, 1989).

I n'y a pas de diiiérence entre placeties
saines et dépérissantes, dans la teneur en
élémenis et en oligo-éléments. En d'autres
termes, aucun facteur physico-chimique ne

-diiérencie les placettes saines des pla-

ceties dépérissantes. Ceci semble logique,
compte tenu de la proximité des 2 pla-
cattes.

Le réle des facteurs syivicoles

Les suriaces terriéres, les nombres de
tiges par ha ainsi que les facteurs d'espa-
cement ont été calculés pour les 20 pla-
celtes. La surface terriere des placsttes
saines est supérieurs a la surface terriére
des placeties dépérissantes (fig 3) pour les
couples de placeties suivantes : 1/2, 3/4,.
5/6, 11/12, 17/18, 19/20. Ces placeties
sont d'origine ibérique. Pour les couples
d'origine aquitaine, 8/1C, 13/14, 15/16, la
surface terriére des placettes dépéris-
santes est supérieure a celle des placeties
saines (fig 4). Un seul couple de placeties
échappe a ce schéma, il s’agit du couple
7/8. U'examen de la figure 1 mantre que la
placette 8§ est proche des aquitains, alors
que la placetie 7 est proche des inériques.
Nous avons fait la méme observation
pour les variables de facteur d'espacement
et de nombre de tiges par ha. D'ung ma-
nigre générale, chez les ibériques, les pla-
ceites saines sont donc celles qui porient
un plus grand nomore d'arbres, qui ont [a
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Fig 3. Comparaisan dss surfaces terrieres des 7 couples de placette (sain/dépérissant) d'origine ibé-

rique. Les placeties de numéro pair sont saines.

plus forte surface terriére et le plus faible
facteur d’espacement. C'est le phénomane
inverse que l'on observe chez les aqui-
tains. Il reste & déterminer si I'observation
faite actuellement est la cause ou la cons-
équence du phénomene.

Mise en évidence de la discrimination
génétique et d’état sanitaire a partir
des seules données dendroécologiques

L'analyse en composantes principales &
été réalisée a partir des variables €tudices
séparément et qui discriminent misux I'état
sanitaire des peuplements. Il s'agit :
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~ de lindice de croissance -relatif 1989
(ICR89); '

— des rapporis Ca*/Na* et K¥/Na* dans les
feuilles;

— des surfaces terrigres GHA, des densités
NHA par ha ainsi que du factaur d'espace-
ment {(S%).

Les résultats sant résumés dans les ta-
bleaux VI et VIl et dans la figure 5. La cor-
rélation positive et significative (0,57) entre
ICR8S et GHA confirme l'observation que
nous avions faite sur les relations entre dé-
périssemeant et surface terriere.

Les 3 premiers axes expliquent 80% de
la variance totale. La premiére compo-
sanie CO1 (43% de la variance lotale)
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Fig 4. Comparaison des surfaces terriéres das 3 couples de placette (sain/dépérissant) d'origine
Aquitaine. Les placelies de numéro pair sont saines.

Tableau V1. Matrice de corrélation des variables
de l'analyse en composantes grincipales. ICR83
= indice de croissance relatif en 1989. Ca*/Na~*
= rapport du taux de czalcium sur le taux de so-
dium dans les aiguilles. K*/Na* = rapoort du
taux de potassium sur le taux de sodium dans
ies aiguilles. GHA = surface terriére/ha, NHA =
Nombre d'arbrestha. S% = facteur d'zspace-
ment.

Tableau VII. Analyse en composantes princi-
pales. Corrélation entre variables et compo-
santes. [CR89 = indice de croissance relatif en
128389. Ca*/Na* = rapport'du taux de calcium sur
fe taux de sodium dans les aiguilles. K¥/Na* =
repport du taux de potassium sur le taux de so-
dium dans les aiguilles. GHA = surface terriére
par ha. NHA = nombre d'arores par ha. $% =
facteur d'espacement.

ICR88 Ca~/ K+ GHa NHz S%
Na- e

ICR39 1 - - - - -
Ca*/Na* 0,29 1 - - - ~
K+/Na+ 033 0,9 1 - - =
GHA 0,57 0,15 0,17 1 - -
NHA 0,18 9,15 0,23 0,29 1 -
% —0,22 0724 03¢ 0,658 0,57 1
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cot  Ccoz co3  Co4

ICR89, -0,20 0,83 0,33  —0,39
Ca®/Na* 0,62 0,69 —0,25 0,18
K+/Na* 068 0,68 —0,15 0,09
GHA -0,70 0,50 0,42 0,22
NHA -0,69 0,22 0,83  —0,25
% 0,85 0,28 0,22 -0,32
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peut s'interpréter comme une «variable»
sylvicole. En effet, cetie composante est
surtout liée aux variables dendrométri-
ques, négativement a GHA et NHA, et po-
sitivement a S%). La seconde composanis
CO2 (33% de la variance totale) peut s'in-
terpréter comme une variable de 'état phy-
siologique, puisque lige a I'ICR83 et aux
rapports Ca*/Na+* et K*/Na*. Lz figure 5 re-
présente les caardonnées des placeties et

19

I3ZRIQUES SAINS ICR8s

coz

des variables dans le plan des 2 premiares
composantes (CO1 et CO2). Les regrou-
pements, sur cetie figure, ont été faits ma-
nuellement. ,

.

En premiere approximation, I'axe 2 sé-
pare les populations saines (ordonnée po-
sitive) des pooulations dépérissantes (or-
donnés négative). Quant & laxe 1, il
sépare les populations ibériques continen-
tales (abscisses négatives) des popula-

"y

Fig 5. Analyse en composantes principales sur les critéres dendrométriques et écopnysiologiques.

Représantation dans le plen 1/2 des couples de placetie et des variabl

. CA*/Na~ : rapport taux de

es
calcium / taux de sodium dans les aiguilles de 'année. ICR8S : indice de croissance relatif de 1989.

Ca-: taux de calcium dans les aiguilles. Nz~ :

zux de sodium dans les ziguilles. K= : taux d2 potas-

{
sium dans les aiguilles. GHA et NHA : surface terriére et nombre d'arbres & I'hectars. 5% ! facteur

d'espacement.
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tions aquitaines et ibériques. atlantiques ~
Tras O Montes— (abscisses positives).

Cing placettes échappent & ce schéma,
il s'agit des placettes 5, 7, 8, 11 et 16. La
placetie 8 (ibérique cepérissante) est plus
prache des aquitains que des ibériques
(fig 1). La placefie S (ibérique saine) n'est
pas bien représentée dans le plan 1/2, elle
se situe trop prés de forigine des axes. La
placetie 16 (Aquitaine depérissante) est
en fait intermédiaire enire les 2 prove-
nances. La placetie 11 proche de l'origine
portugaise atlantique (Tras O Montes), se
rapproche plus des origines aquitaines
que des origines ioériques continentales.

Finalement, seule reste inexpliquée la
pasition de la placetiz 7 (ibérique saine),
qui se classe parmi le groupe des pla-

- ceftes dépérissantes. La position dans-ce— -

plan paurrait traduire le fait que cetie pla-
cette vient de subir une éclaircie sanitaire.

DISCUSSION ET CONCLUSIONS

La sécheresse physiologique

L'évolution du type de sol de la forét do-
manizle des Pays ¢z Monis est sous Iz
dépendance des eaux pluviales (Duchau-
four, 1988) qui proveguent une alcalinisa-
tion selon le schéma :

Argile Na + H,O = Argile H + Na* + OH-

Dans la suite de la discussion, nous fai-
sons référence aux résultats de NGuyen
et Lamant {1989), puis naus verrons dans
quelle mesure ces hypothéses correspan-
dent & nos observations.

Dans une premiérz phase, la liberation
massive de Na* a pcur conséquence une
augmentation de la pression asmotique de
'eau dans le sol et une augmentation du
rappart Na*/Ca*, engendrant des dificul-
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tés de prélevement de lion calcium et
donc de I'ion potassium.

Dans une seconde phase, pour ré-
pondre &"une augmentation de la pression
osmotique de l'eau dans le sal, les arores
doivent augmenter le potentiel osmotique
ce I'eau dans leurs tissus, donc |z teneur
en K+ dans les racines.

Des stratégies différentes de résistance
a la sécheresse selon la provenance

L'augmentation du potentiel osmotique de
I'eau dans les tissus se rézlise selon 2
stratégies (NGuyen et Lamant, 1989) qui
correspondent aux 2 schémas de résis-
tance a lz secheresse mis en évidence
chéz le pinmaritime (Guyon, 1980).

Les provenances aquitzings limitent le
transfert de lion K* vers les feuilles. Il y a
danc un stockage de Kr existant dans les
racines.

Lz provenance maracaine Tamjoute ac-
cumule le K+, par prélévement (difficile) de
cet ion dans l'eau du sal, il y a donc aussi
un prélevement de Na+ et Ca+ et transport
de ces ions vers les feuilles.

Dans la suite de notre discussion, nous
rapprocnons le camporiement des prove-
nances iogriques au comportement des
provenances marocaines. il a été en efiet
démontré (Guyon, 1980) que le comporie-
ment des ioériques vis-a-vis du stress hy-
drique est plus proche du schéma qui évite
la sécheresse (Tamjoute) que du schéma
qui tolére la sécheresse (Landes).

Le brelédvement de sodium par les pro-
venances ipériques implique qu'il y &, dans
un premier temps, photasynthase et donc
croissance, puis dans une seconde élape
saturation de sodium dans les vacuoles
des racines et des feuilles (Lauchii et
Schubert, 1987). Le rapport Na+/Ca* aug-
menie dans les parois des cellules, le cal-
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cium est remplacé par le sodium, la paroi
devient perméable et il y a donc déficit hy-
drique. La perméabilité des parois provo-
que une dépolarisation de la membrane et
danc un efilux de K* des membranes, d'ou
une diminution du rapport Na*/K+ (Flowers
et Yeo, 1989). Si le phénomene est de
courte duree, il peut y avoir une repalarisa-
tion de la membrane, sinon le phénomene
devient irréversible et provogque donc la
mort des aiguiiles.

La straiégie des provenances d'Aqui-
taine consiste a limiter l'importation d'ions
potassium, la contrepartie de cetie siraté-
gie est une limitation de la croissance, ceaci
jusqu'a un centain seuil de tolérance au-
dela duquel ces provenances doivent im-
porter du sodium. Ces hypothéses sont en
_ accord avec nos abservations. En effet :

—la teneur en sodium des arbres ibériques
dépérissants est plus importante que celle
des aquitains sains;

— la teneur en potassium (qui est éliming
par afilux de sodium) est plus imporiante
chez les arbres sains que chez les dépé-
rissants;

— la teneur en calcium (qui s'accumule
dans les feuilles) est plus impaortante chez
les dépérissants que chez les sains;
—le ratio Ca#/Na~* (qui diminue s'it y a des-
truction de la paroi par afilux de sodium)
est plus élevé chez les aquitains que cnhez
les ibériques, ainsi que chez ies popula-
tions sainas (quelle que soit leur arigine).
Les conclusions précédentes valent
aussi pour le ratio K#/Na*, dont la teneur
donne des indications sur la destruction de
la membrane. Les différences significa-
lives des rapports Ca*/Na+ et K#/Na~
s'‘abservent pour les populations extrémes,
a savoir les aquitains sains et les ibériques
déperissants. Enfin, l'observation de la
carte du dépérissement et des peuple-
ments fait apparaiire que le jaunissement
est plus intense sur les bardures (¢cnemins,
des

o~

rouigs, clairiares) et sur les sommels
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dunes qu'a lintérieur des peuplements
Cest-a-dire dans des situations oU il y a
des problemes accrus d'alimentation en
eau.

g

Comment expliquer alors la réversibilité
du phénoméne

La discrimination entre les arbres sains et
dépérissants se fait lors d'une baisse de
croissance radigle (Laumaillé C, 1990Q).
Les indices de croissance relative (ICR)
des arbres dépérissants d'origine ibérique
sont toujours plus négatifs que les ICR des
arbres sains (quelle que soit l'origine) (Lau-
maillé, 19¢0Q). Soit I'année n une popula-
tion d'arbres P17 dont la croissance a été

-afiectée, et une population_d'arbres P2 in-.

demne de tout jaunissement. Si l'année n
~ 1 est favorable a la croissance, P71 va
croitre moins que P2, et par canséguent
va siocker moins de sodium. Dans ces
conditions, si une nouvelle période défavo-
rable survient, la croissance de P71 rede-
viendra supérieure a celle de P2.

Le phénoméne de dépérissement du
pin mariiime se présente donc comme une
sécherasse physiologique, due a un exces
de scdium dans le sol. Les arbres exprime-
raient difidremment cette contrainte hydri-

—— it

que salon leur origine génétique (aquitaine
ou ibérique). Les facteurs écologiques qui
peuvent déclencher ce phénomene sont
les fortes pluviométiries des années anté-
rieures. Les éclaircies seraient respon-
saoles de l'aggravation du phénomeéne.
Les recherches & caonduire doivent per-
metire d'une part de tester ces hypatheses
en laboratoire et au champ, el d'auire parn,
de mieux cemner les possibilités d'améliorer
I'état sanitaire de ces arbres, par exemple
par une ferilisation au sulfate de calcium,
qui en augmeniant le taux de Ca* rendrait
plus favorable, pour le pin maritime, le
ratio Na*/Ca~.



JP Guyon

REMERCIEMENTS

Celte étude a éle réalisée grace au soutien fi-
nancier de la région Pays de Loire. Nous avons
bénéficié de l'appui techniqgue de ['ensemble
des personnels de 'ONF de lz fordt domanizle
des Pays de Ments (Vendée) et de P Baradal
(INRA, recherches forestiéres 2 Pierroton). Nos
remerciements vont également a J Geloe
{INRA, recherches forastieres & Fierroton), J
Riom (INRA, telédstection & Bordeaux) et M
Becker (INRA, pnyto-Zcologie a Nancy) pour
leur appui scientifique, ainsi qu'a L Pagés (INRA
Agronamie a Avigncn) et a 2 lecteurs ano-
nymes, pour les critiques du manuscrit.

REFERENCES

Baradat P, Marpeau-Bezard A (1988) Le Fin
maritime. Biologie et génétique des terpénes
pour la connaissance et Iamehorcuon de
l'espéce. These de doctorat d'Etat. Universi-
té de Bordeaux |

Becker M, Lévy G (1988) A propos du dépéris-
sement des foréts : climat, sylviculturs et vi-
talité de la forét vosgienne. Agv For Fr 40,
345-358.

Boudaud JA (1986) Etude de la forét des Pays
de Monts. Mémoaire de maltrise & l'université
de Nantes

Bonneau M (1963) Dépérissement des pins ma-
ritimes des foréts de la barre de Mans et de
Saint-Jean de Monts. Commentaires des
anzalytes de sols et des analyses faliaires.
Rappont dactylographié. Nancy, 13 p

Ouchaufour P (19838) Pédalogie. Massan, Paris

Flowers TJ, Yeo AR (1€87) Effects of salinity on

© - plant growth and crop yields. Praceedings of
the NATO advanced research workshop on
biochemical and physiological mechanisms
associated with environmental stress tole-
rance in plants held at Nonwich UK August
2-7,101-119

Guyon JP (1980) Varizbilité geogrzohique et
gcophysiologique du Pin maritime. INRA. La-
boraloire d'Amélioration des Arbres iores-
tiers. Mémoire de fin d'études z I'ENITEF,
80p

INRA (1288) Depérissement du Pin maritime en
Vendée. Reconnaissance ds I'éiat sznilaire
des psuplements en sepiembre 1988 & partir

102

de photograghies aériennes. Laboratoire de
Télédetection a Bardeaux (Girande) Dac in-
tarne

INRA (1S89) Dépérissement du Pin’ maritime en
Vendde. Etat sanitaire des oceuplements et
écologie du dépérissement, Apgort de [z télé-
détection. Compte rendu intarmédiaire dy La-
boratoire de Télédétaction & Bordeayx (Gi-
ronde)

ONF, Dépariement des recherches techniques,
interrégion Ouest (1988) Déosérissement du
Pin maritime sur la cdts vendéenne. Résezy
d== placefles de surveillance. Document de

ravail. Doc intarne 4/88

ONF, Dépariement des recherches techniques,
intarrégion Quest (1889) Ecologie du dépé-
rissement du Pin maritime sur la cdte ven-
déenne. Rapport intermédizire sur les re-
cherches effsctuées 14 p, Doc intarne 4/89

Laumazillé C (1980) Dépérissement du Pin mari-
time sur la cote vendéenne. Etude dendro-

~~—chronologique.“Mémoire 'de DUT de statisti-
ques de Vannes

Lauchli A, Schubert S (12837) The Role of Cal-
cium in tha regulation of Membrane and Cel-’
lufar growth pracesses under salt stress. Pro-
ceedings of the NATO advanced research
warksnep on biochemical and pnysiological
mechanisms associated with environmental
siress tolerance in plants held at Norwich
UK, August 2-7, 131-138

Magnin H (1920) Dépérissement du Pin mari-
time sur le littoral vend2en. Apaort de fa téle-

igtaction. Mémoire de f{in d'édtudes a I'ENI-
TEF

ven A,

ss on pOtcSS[Um distribution in young

d ings of maritime pine. Forest tree Physi-

ay. Ann Sci Far 48, (sup), 379s-383s

Rivaillon P (1971) Sur le dépérissement du Pin
maritime en Vendée. Rev For Fr XXIlI, 3-
1971, 363-368

Van Deusen P, Karetz J (1988) Theory and Pro-
grams for dynamic modeling of tree rings
from climate. Institut for quantitative studies.
Southern farast experimeant station. New Or-
leans, Genaral Tecnnical Report, 190

Van Deusen P (1988) Analysss of great smaky
mountzin Rad Spruce Tras Ring Data. Insti-
tute for guaniitative studies. Southern forast
experiment siation. New Orleans, General
Tecnnical Report, 67 p

NGuy

S

= Lamant A / 288) Efiect of walser
f ra
sag



r

Publications

PUBLICATION 5

JP Guyon, Dominique Guyon, J. Riom. (1994)

Rev. For. Fr., XLVI, 5: 485-494.

103



CAUSES ET GESTION

DU DEPERISSEMENT
DES PEUPLEMENTS DE PIN MARITIME
SUR LE LITTORAL NORD-ATLANTIQUE

A T
RS

S

J.-P. GUYON - Dominique GUYON - J. RIOM

10 000 HECTARES DE FORETS LITTORALES DOMANIALES DE PIN MARITIME CONCERNEES
PAR UN PHENOMENE CYCLIQUE

Les pinédes du littoral Nord-Atlantique, couvrant 10 000 hectares de Quiberon & Oléron, ont été
signalées périodiquement dépérissantas par les forestiers (Rivaillon, 1971). La crise actuelle, trés
aigué, a débuté en 19383, Ce dépérissement se manifestie par un jaunissement du feuillage pouvant
se terminer par la mort de l'arbre.

Les arbres — principalement le Pin maritime — de tout 2ge et de tout statut social sont affectés.

Trois grandes questions se posent 2 tout gestionnaire conironté 2 ce type de probléme, & savoir :
— Quelles sont I'importance et la vitesse du phénoméne ?
— Quelles peuvent étre les causes du dépérissement ?

— Quelles régles de gestion appliquer & ces foréts ainsi dégradssas ?

Répondre 2 ces questions c’est engager des éiudes pour :

— Cartographier le phenoméne et surveiller son évolution.

— Etudier, en fordt et en milieu contréié, le fonctionnement des arbres en relation avec les
facteurs de I'environnement.

— Préconiser des espéces de remplacement, des régles de gestion et installer un ooservatoire

a long terme de ces écosystémes.

Ces études ont donné lieu & un programme de racharches menées durant cing ans de 1988 8 1982.

LA CARTOGRAPHIE ET L'OBSERVATION DU DEPERISSEMENT COMME AIDE
A LA COMPREHENSION ET A LA GESTION DU PHENOMENE

Suivi de I'état sanitaire des peuplements

Lz localisation des dommagses et leur estimation sont issues de .photographies aérignnas en
infrarouge couleur, généralement au 1/5 000 ou 1/6 400 réaliséas par le laboratoire de Bioclimatolo-
gie (film Kodak 2 443, format 240 mm). Certaines fordts ont éié étudiéss de maniére trés détaillee :
Barbatre au sud de I'lle de Noirmoutier et Pays de Monts pour la Vendée, Lisay et Saumonards sur

“or. Fr. XLV - 5-194
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les iles charentaises de Ré et Oléron. Celles-ci ont été photographiées en totalité en 1988 ou 1989,
en 1990 et en 1992 et certaines également en 1991. Les autres massifs ont été couverts au moins
une fois en 1990, qu'ils soient largement dépérissants ou réputés globalement indemnes. La
méthode de photo-interprétation est la méme pour chaque forét et chaque annee. Deux niveaux
d’information sont distingués :

— Occupation forestiére : délimitation d’unités forestieres ou non, c’est-a-dire Pin maritime
(pur ou majoritaire), autres essences feuillues ou résineuses (Pin maritime absent ou minoritaire),
jeunes reboisements, terrain forestier non boisé, dunes, parkings, etc.

— Etat sanitaire des peuplements de Pin maritime (délimitation de zones de méme état
sanitaire). Cet état correspond au taux de pins touchés par le jaunissement (et non au degré de
jaunissement de chaque arbre) et il est décrit en cing classes: sain, D1, D2, D3 et D4,
correspondant respectivement a des taux de pins jaunes de 0 %, 0-20 %, 20-50 %, 50-100 % et
100 %. Les taches de mortalité (plus de 80 % des pins morts) sont identifiées lorsqu’elles sont
suffisamment étendues. Des sondages sur les clichés réalisés en 1988 et 1989 sur les Pays de
Monts (40 pins analysés en moyenne autour de chacun des 152 points d’échantillonnage) ont
permis de vérifier la validité des limites de ces classes (Magnin, 1990).

Figure 1 SURFACES DE PIN MARITIME TOUCHEES PAR LE DEPERISSEMENT
ET EVOLUTION SUR PLUSIEURS ANNEES. (estimations issues de la photo- interprétation)
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Les dépérissements 3 causes multiples

Pour chaque année et pour chaque forét, ces deux couches d'information sont numerisées,
stockées puis analysées dans un systeme d'information géographique (logiciel Arc-Info). Leur
analyse numérique donne lieu & une estimation des surfagces touchées chaque année. Leur
combinaison sert & mettra en évidence : dégradation, amélioration ou stagnation des dommages,
coupes rases réalisées.

D'autres parameétres ont éié étudiés. La répartition spatiale du dépérissement sur certains secteurs
suggére un lien avec la topographie (Grellier, 1992).

Suivi de 'état sanitaire des pins

Un réseau de 23 placettes d'une trentaine d'arbres chacune, choisies en fonction de leur dge et de
leur distance a l'océan, est suivi depuis 1988. Ce réseau est complété par des observations sur une
expérience de fertilisation mise en place la méme année & Barbétre. A posteriori, on a déterminé
que la majorité des arbres échantillonnés sont d’origine ibérique en Vendée et d’origine aquitaine
en Charente. '

Deux fois par an, chacun de ces pins est noté suivant quatre classes :

— sain (classe 1, moins de 30 % d’aiguilles jaunes) ;

— 30-50 % d’aiguilles jaunes {classe 2) ;

— 50-100 % d’aiguilles jaunes (classe 3) ;

— mort (classe 4).
La pertinence de cette notation globale a été vérifiée par une description détaillée des symptdmes
aériens sur 80 pins (Grouhel, 1291). Chaque année, les observations sont faites par plusieurs
notateurs. Ceci a permis de mantrer que, pour éire significatives, les variations d’effectifs de

chaque classe, d'une date a I'autre, doivent &tre supérisures a 6-10 % de ['effectif total pour les
classes 1 et 2 et & 2-5 % pour la classe 3 plus facile & identifier (Nicolle, 1891 ; Correc, 1992).

Les principaux résultats

® Estimation des surfaces touchées

Les résultats sont résumés en figure 1 (p. 486), ol les fordts sont indiquées par ordre de
dépérissement croissant. Barbatre et Lisay, les foréts les plus touchées, ont la quasi-totalite de
leurs surfaces touchées & plus de 50 %. Ces derniéres et le Nord des Pays de Monts voient leurs
surfaces peu ou pas touchées augmenter en 1990, tandis que sur les Saumonards la dégradation,
moins forte, continue. En 1892, I'augmentation des surfaces de classes « sain » et D1 indique une
amélioration générale de ['état sanitaire, pour toutes les foréts (Orazio, 1993).

e Structuration spatiale des dommages

La répartition des dommages et de leur intensité est variable d'une forét a l'autre. Si les pins les
plus touchés sont & proximité du rivage, les peuplements intérieurs ne sont pas épargnés (cf.
figure 2, p. 488 ; carte des Pays de Monts).

La relation entre la topographie et le dépérissement est évidents sur certains secisurs comme le
Nord de la forét des Pays de Monts.

® Progression du dépérissament et vitasse de dégradation

Les observations au sol e! les cartes d’évolution monmtrent qus plus un peuplement contient
d’arbres jaunes, plus son avenir est compromis. On remarque également que les mortalites
apparaissent bien dans les secteurs les plus atteints.

Rev. For, Fr, XLV! - 5-1994

106



J.-P. GUYON - Dominique GUYON - J. RIOM

Figure 2 FORET DOMANIALE DES PAYS DE MONTS (VEHDEE)
Evolution de I'état sanitaire des peuplements de Pin martime enirs 1988 et 1990,

Sain : aucun pin jaune
01 : mains de 20 % de pins jaunes
02:20 % a 50 % de pins jaunes.
03:50% 4 100 % de pins jaunes
D4 : 100 % de pins jaunes

Sain ou taches de mortzlité en 1983 :

< 0,5ha

Surface 1950 en ha .

Z Type S D1 D2 03 X ™ Total

g s 0 0,31 0,31

g DI 25 59 167 308 007 24,97

2 D2 350 54 237 608 288 007 3384

¢ D3 c5 275 514 705 887 132,2

0 300 m T o 104 745 308 332 073 9293
. G TM™ 0,13 0,13

(

Total 13,4 63,7 313 183 42,8 0,93 61889

D'aprés INRA-ONF 1593
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Figure 3
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-On peut admettre qu’un Pin trés dépérissant deux-trois années de suite est condamné (Nicolle
1990 ; Correc, 1991). .

Le caractere aggravant de l'origine genétique (Guyan, 1991) est confirmé : la dégradation de |'atat
sanitaire des arbres en 1988 est plus forte pour les pins aquitains qui cependant se rétablissent
plus vite en 1992 que les ibériques (cf. figure 3, p. 489 ; aquitzins prépcondérants 2 A& et Oléron,
ibériques en Vendée), ces derniers accusant alars des taux de survie daux fois plus faibles.

e Prévision des travaux

Les informations spatialisées obtenues sur le dépérissement et les résultats de leur anzlyse
peuvent servir a établir des cartes dz travaux 2z réaliser parcelle par parcelle (figure 4, p. 491). Par
exemple, a court terme, les coupes ne sont a prévoir que sur les zones totalement dépérissantes
(classe D4) trois ans de suite. Par la suite, la base de données spatialisées renseignée plus
quantitativement sur les peuplements et mise a jour réguligrement par les agents de terrain doit
permettre d’obtenir un état des lieux annuel et de disposer d'un outil de gestion des peuplements. ||
est évident que certaines des régles de gestion a y appliquer découlent des connaissances
acquises sur la génése du dépérissement.

LA RECHERCHE DES CAUSES COMME AIDE A LA GESTION DU DEPERISSEMENT

La compréhension des mécanismes qui conduisent 2 la mort das arbres doit permettre de définir
les régles de gestion du dépérissemeant (reconstitutions et éclaircies sanitaires).

Les observations in situ de dendrochronologis, de bilan nutriif dans un réseau de 10 couples (sain/
dépérissant) de placettes (Magnin, 1890 ; Guyon, 1991) montrent qu’il existe :

— Un facteur prédisposant : le pH trés basique du sol (voisin de 9) qui ne peut résulter que de
la forte teneur en sodium. }

— Un facteur déclenchant : les pluies d'hiver et de printemps qui libérent le sodium du sol.

— Des facteurs aggravants dont les principaux sont :
- 'origine génétique,
- la pasition géographique ou topographique,
- I'age des arbres,
- l’absence de sylviculture.

— Des factsurs «hors de causes» comme les inseckss ou las champignons (Taris et
Ménassieu, 1993).

Les peuplements les plus vuinérables sont ceux d'origine ibérique, en position topographique haute
(sommet de dune) ou proche de la mer ou encore prés des lisieres et trouédes, d'dge compris entre
40 et 60 ans, et dont la densité est tras élavée (Nicolle, 1991 ; Corrac, 1992).

Les aspects écophysiclogiques de la résistance au chlorure dz sodium de trois provenances
géographiques de Pin maritime ant glors &2 étudiés en milieu contrdié.

A partir de graines prélevées sur des peuplemants sains et dépérissants des foréts vendéennes et
charentaises et élevées sur des sols des Pays de Monts Jpsuplement dépérissant) et d'Oléron
(peuplement sain), le stress salin zppliqué — pulvérisation et arrosage & différentes doses de
chlorure de sodium — révéle des réponses difiérentes selon l'origine génétique. Le sodium se
révélant, a forte dose, plus toxigque pour les provenances ibériques que pour la provenance
aquitaine (Saur et al., 1993 ; Queyrens et Derre, 1993).
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DESCRIPTION DES PEUPLEMENTS EN 1391 7

Pin marilime

Figure 4  FORET DU LISAY (ILE DE RE) - PARCELLE 15

: mains de 20 % ce pins jaunes
2] 02:20% 4 50 % de pins jaures

%7 03:30 % & 100 % de pins jaunes.

: 100 % de pins jaunes
B Tache de mortalité

o3 Feuillus

@ Aulres résineux

[ﬂ[ﬂ Plantation

Terrain forestier non boisé
D Dune

PROPOSITION DES TRAVAUX A REALISER DE'1991 A 1996

Plantation

—— Coupe rase de Pin maritime
“4 et plantation
] Eclaircie sanitaire
-] de peuplements de Fin maritime
Dégagement et éclaircie
de peuplements feuillus
@ Dégagement et éclaircie
de peuplements résineux
@ Nettaiement et dégagement
de plantation

Entretien et aménagements dunaires

_

Les premigres anzlyses sur dsux placetiss dz surveillance des écosystémes forestiers (réseau
RENECOFOR) mantrent des tensurs en sodium deans 'eau de pluie dix & vingt fois supérieures 2
celles des autres placeitas du réssau et une concentration des cetis teneur en sodium plus élevae
dans les pluviolessivals et dans les solutions da sol qus dans las eaux de pluies.

La toxicité du socdium engendre danc, 2 |z suitz de pluies, uns sécheresse physiologique qui P

o
<
3
1S

'
Ul

+

étre exacerbée sil'arbre ou le groupe d'arores est dans des conditions stationnelles augmentant 2
déficit hydrique (bord de mer, forte densité, trouges, lisizres) ou bien sz trouve étre d'origine

génétique qui tolére moins la sécheresse.
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LES REGLES DE GESTION

Créer, a l'installation, des conditions environnementales limitant les pertes en eau

Ces résultats suggérent que les espéces susceptitles de coloniser ces milieux doivent &tre
halophytes ou du moins résistantes & la sécheresss.

Les arboretums et plantations comparatives d'espéces installés dapuis 1985 tiennent compte de
ces spécificités (ONF, 1991).

Les espécas que l'on peut suggérer — c’est-a-dirz celles qui donnent les meilleurs résultats en
terme de survie et de croissance initiale — sont: ‘

— le Cyprés de Lambert et le Cyprés d'Arizong ;
— le Pin laricio, le Pin pignon et [e Pin noir, mais aussi le Pin maritime landais ;

— le Chéne vert.

L'installation des plantations les plus littorales doit se faire aprés la constitution d'un rideau brise-
vent.

La pratection des plants individuelle ou de groupe (abri latéral), qui limite les effets desséchants du
vent, est souhaitable.

Le Chéne vert, instailé sous couvert de peuplemants dépérissants de Pin maritime, semble avair un
meilleur taux de reprise que lors de plantations en plein découvert,

Eclaircir tot, abaisser ’age d'exploitation

Il devient clair qu'il faut conseiller toute pratique sylvicole qui permette :

~— de limiter la consommation en eau : éclaircie précoce et par le haut,

— d'abaisser I'dge d'exploitebilité. Cetiz masura doit parmetire, entre autres, une récolte
d'arbres sains. La durée actuelle de la révolution — 80 ans — ne semble pas convenir 2 des
situations gsographiques — bord de mer, sommet d2 dunes, lisiéres — oU le risque de dépérisse-
ment est imgortant.

DISCUSSION ET CONCLUSIONS
’

Lz compréhansion das mécanismes qui conduisent zu dépérissement 2 permis de mieux connaitre
les relations milieu/génotype dans le cas de cas peuplements. Il est clair que nos observations
conduisent 2 pensar que les arbras ont du mal & gjusier leur fonctionnement physiologique quand
deux années successives sont trdés conirastéss (1988 trés humide et faisant suite & plusieurs.
anndes sécheas, 1889 irés séche). Les arbres les plus vulnérables sont alors ceux qui, an condition
moyenne, ont les meilleaures performances — ici les ioériques — ceci pouvant expliquer le
développement de ce génotype au profit du génatype landais.

Ces résultats concordent avec les observations faites sur la maémsa espéce en milieu landais (Guyon
et Kremer, 1982).

L'analyse du dysfonctionnement de ces écosystzmeas forestiers a2 permis de définir leurs regles de
renouvellemeant et de gestion.

Ces écosystémes forestiers, bien que de création récentz, ont déja beaucoup évolug dans leur

gce
structure ces quarante derniéres années {Beauvery, 1992 ; Kicin, 1992).
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A titre d'exemple, la superficie occupée par le Pin maritime en forét du Lisay sur I'ile de Ré a
diminué de 50 % entre 1950 et 1987,

Cette biodiversification des espéces dans les foréts de protgcetion du littoral Nord-Atlantique est, a
ce jour, la réponse la plus visible aux nombrauses quastions que pose la gestion des foréts dans
ces milieux difficiles.
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RESUME

La croissance et la production des arbres forestiers sont prmmpaiement limitées par la disponibilité en
eau dans les milieux & fortes contraintes environnementales.

Cette étude a ét& conduite pour déterminer comment intégrer les données environnementales de |
creissance des peuplements dans la réalisation et la modélisation des iinéraires tachniques.

La croissance en hauteur du pin maritime (Pinus pinaster Ait.) et du pin noir d'Autriche (Pinus nigra
Arn.) ainsi que la croissance en diameire du pin maritime sont expliquees, en conditions naiurelles, par
les facteurs environnementaux (climat et sylvicuiture) et la genétique, dans treis milieux contraignants.

Dans les alpes séches, 'expression des deux composantes de fa croissance en hauteur du pin noir
(initiation et élongation des entre-noeuds) est scus la dépendance de la pluvicmétrie pour la premiére
et des températures pour la seconde.

Dans les landes de Gascogne, la variabilité genétique de la croissance aérienne des provenances de
pin maritime est expliquée par leur comportement écophysiclogique.

Dans les dunes littorales d'enfre Loire et Gironde, la croissance en diamétre du pin maritime est
dépendante de la pluvicmétrie et a un degré moindre des températures. Les relations entre croissance
radiale et parameétres climatiques permettent d’expliquer les causes du dépérissement cbservé,

Nocs résultats trouvent des applications sylvicoles a chaque étape de la vie d'un peuplement depuis
son installation jusqu'a son renouvellement.

L'intégration, dans les pratiques sylvicoles, de données environnementales expliquant la croissance
des peuplements, est une des conditions de l'optimisation des fonctions de production et &cologique
que les gestionnaires assignent aux peuplements de milieux ol fa contrainte hydrique est forte.

Mots Clés . croissance en hauteur, dendrochrenclogie, pluviométrie, stress hydrique, provenance, pin
maritime, pin noir d'Autriche, dépérissement, modélisation, sylviculture.

ABSTRACT

Forest growth and yield are primériiy limited by water avaibility in environmentally constrainted sites.

This study was conducted in order to determine how to integrate envircnmental indicators relating to
tree growth within sylvicuitural practices and stand dynamic models.

The height of maritime pine (Pinus pinaster Ait.) and Austrian black pine (Pinus nigra Arn.), as well as
radial growth of maritime pine, are, under natural conditions, explained by environmental factors in
three environmentally constrained sites.

In the dry Alps site, the expression of the two compenents linked with height growth of black pine -
number ¢f stem units and mean stem unit lenght - are found to be dependent on rainfall for the former
and temperature for the latter.

In the Landes de Gascogne site, the genetic variability in the height growth of maritime pine
provenances is explained by their ecophysiclogical behavior.

in the coastal sand dune site, situated between Loire and Gironde, the radial growth of maritime pine is
found to be primarily dependent on precipitation and o a lesser extent on temperature. The correlation
between radial growth and climatic parameters are used to explain the forest dieback.

Our results have sylvicultural zpplications at every stage in the life of a plantation, from its installation
to renewal.

The explanation of growth factors by the integration of environmental data with sylvicultural pratices is
one of the necessary conditions for the optimization of ecological functicns and plantation management
in sites where water is a constraining factor.

Key Words ; Height Growth, dendrochronology, rainfall, water stress, provenance, maritime pine,
Austrian black pine, dieback, modeling, sylviculiure.
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