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1. INTRODUCTION GENERALE 

,. 

1.1. Enjeux et contexte forestier 

Les techniques de gestion durable et multifonctionnelle de la forêt en milieu à forle contrainte 
environnementale, la protection des sols et la conservation des paysages. 

Au milieu du 19 ème siècle, de grands travaux de premiers boisements ont été réalisés sous l'action 
volontariste de l'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 cèdres principalement) avec, pour enjeu principal, la protection de ces 
sols souvent peu fertiles, instables, et où la contrainte hydrique est le facteur limitant la production. 

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

Si les gestionnaires bénéficient aujourd'hui de connaissances sur l'autoécologie des espèces, 
inaccessibles au moment de l'installation de la première génération, la maîtrise des réactions des 
arbres aux interventions sylvicoles leur échappe encore. Or, la protection des sols n'est plus l'enjeu 
principal (ou exclusif) de ces formations. En effet, la première génération d'arbres ayant rempli son rôle 
de colonisation, la dynamique de ces écosystèmes dans ces milieux permet d'envisager une gestion 
multifonctionnelle (écologique, de production et de protection). La qualité de tous les produits de ces 
écosystèmes dépend 'plus que dans les autres milieux, de la qualité des interventions sylvicoles. 

Dans une station donnée, la croissance en hauteur et en diamètre qui caractérise la production de 
bois, est sous la double dépendance du climat et de la sylviculture. De l'installation d'un nouveau 
peuplement à la réalisation d'un peuplement constitué d'arbres de qualité, l'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-à-dire 
qui répondent au comportement des arbres face à une demande non satisfaite, à l'inverse des milieux 
sans facteur limitant où l'action du forestier tend à favoriser le comportement d'arbres dont les besoins 
sont généralement satisfaits. 
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1.2. Contexte scientifique et questions de recherche 

r ' Les facteurs de la variabilité de la croissance, la diversité génétique et écophysiologique des espèces 
et provenances. L'amélioration des modèles de croissance par /'intégration des paramètres 
écophysiologiques. 

Comme tout caractère phénotypique, la croissance en hauteur dépend du génotype, de 
l'environnement, y compris ses composantes sous l'influence des modes de gestion sylvicole, et de 
l'interaction entre génotype et environnement. Il en va de même pour la croissance en diamètre, pour 
laquelle l'outil dendrochronologique permet de répondre aux questions que l'on se pose quant à la 
variabilité de ce caractère 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 l'expression de ce 
caractère, permet d'affiner les schémas de sélection génétique. C'est le cas, notamment, pour la 
sélection précoce qui consiste à 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 paramètres physiologiques (potentiel hydrique, transpiration) déterminant la croissance. Il 
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 paramètres climatiques est une question de 
recherche qui intéresse les modélisateurs comme les généticiens. En effet, la plupart des moteurs des 
modèles dendrométriques de croissance sont issus de corrélations observées entre âge, hauteur et 
diamètre des arbres. Ces modèles utilisent de ce fait, des ajustements moyens et ne permettent pas 
de prendre en compte les variables liées aux caractères des fonctions de production (disponibilité en 
eau, température et pluviométrie, sylviculture). L'indicateur de fertilité d'un site est la hauteur totale des 
arbres dominants à un âge donné (Decourt, 1972), quelle que soit l'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 modèles dits fonctionnels de prédiction de la production ligneuse, comme les plus récents mis au 
point par de Reffye et aL, (1997). Dans ces conditions, un outil d'analyse comme le paramètre de 
stabilité (Eberhart et Russell, 1966) de l'interaction entre une espèce et son milieu, que nous avons 
utilisé, peut se révéler être efficace pour intégrer la variabilité de la croissance dans les modèles 
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 même ordre d'idée, les lois biologiques de croissance en diamètre des arbres peuvent être 
aisément modélisées en fonction de paramètres climatiques et donc en fonction de la station (Fritts, 
1976). Leur intégration, à 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 exemples 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 diamètre 
que nous avons entreprises dans le cadre du dépérissement du pin maritime s'intègre 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. 
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1.3. Objets d'étude et objectifs du travail 

, 
Le fonctionnement hydrique et /a croissance des arbres. 
L'amélioration des connaissances du fonctionnement de l'arbre pour définir des règles 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 l'arbre en milieu naturel et à 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 l'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 à la compréhension des mécanismes 
d'adaptation des espèces au milieu sous condition de stress (objectif scientifique) qu'à l'intégration de 
ces connaissances dans les itinéraires techniques (objectif technique). 

L'objectif scientifique est donc d'apporter notre contribution à l'acquisition de connaissances sur les 
stratégies d'adaptation des espèces ou des provenances dans ces milieux stressants. La valorisation 
du potentiel de production d'une espèce dans des milieux contraignants constitue l'objectif majeur de 
ces études. Ces connaissances doivent servir l'objectif technique dont l'axe principal est la mise au 
point de règles sylvicoles qui minimisent les effets des conditions environnementales défavorables sur 
la croissance aérienne et radiale des arbres. Le choix d'une espèce ou d'une provenance, l'intensité 
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 où le facteur hydrique est limitant, 
de tenir compte de l'autécologie et de la physiologie des espèces qui sont cultivées. 

C'est l'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 espèces 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 questions qui nous ont 
été posées. " 

Applications en sy/viculture. 

L'étude des relations entre environnement et croissance trouve des applications à tous les stades de la 
mise en oeuvre des itinéraires techniques. Modéliser la croissance permet bien évidemment d'affiner 
les modèles de prédiction de la croissance et donc les différentes interventions sylvicoles. Comprendre 
les relations entre facteurs du milieu et espèce ou provenances permet de mieux conseiller les 
reboiseurs dans leurs choix, d'interpréter les dysfonctionnements observés, et d'adapter les 
interventions (nature et intensité d'éclaircie) aux conditions du milieu. L'intégration des paramètres 
écophysiologiques 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 à faire, citons, par exemple, ceux qui concernent la nature et l'intensité des 
éclaircies, qui, en modifiant la densité et la répartition spatiale des arbres, influencent indirectement 
l'alimentation et la consommation en eau des peuplements et donc, la croissance aérienne et radiale 
des arbres. 
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1.4. Les stratégies d'études et les hypothèses 

" y 

Etude de la plante entière. L'interaction génotype-environnement. Observations des phénomènes à 
différentes échelles: spatiales (rameau, arbre, peuplement, site), temporelle (jour, saison, année) et 
génétique (espèce, provenance). Relations statistiques entre variables du mi/ieu et caractères 
observés. 

Notre stratégie d'étude privilégie l'approche plante entière par rapport à l'approche partie de plantes 
voire moléculaire, ceci pour des raisons tant historiques que scientifiques et techniques. 
Historiquement, dans les années où ces recherches ont débuté, l'approche système (plante entière ou 
écosystème) était celle qui était plus largement connue que l'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 entière. Les techniques expérimentales 
utilisées font appel à des mesures de croissance entre sites, entre espèces et à l'intérieur d'une 
espèce, mesures qu'il est nécessaire de comparer entre elles. Ces comparaisons sont plus aisées à 
réaliser sur des caractères synthétiques et grossiers que sur des caractères plus fins. 

L'étude globale de la plante donne des informations sur les niveaux d'organisation et de hiérarchisation 
quand le phénomène observé est lui-même intégrant, ce qui est le cas pour la croissance des arbres. 
Les relations entre les facteurs climatiques étudiés et les paramètres dendrométriques ne sont ni 
immédiates, ni même concentrées dans une durée suffisamment courte pour être 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 sylviculture, c'est aussi un indicateur fiable (et 
facile d'accès) de la réponse des arbres aux sollicitations du milieu. C'est un indicateur utilisé aussi 
bien par les généticiens que par les forestiers. 

L'interaction 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 à leur instabilité 
temporelle qu'aux facteurs sylvicoles (publications 4 et 5). L'instabilité temporelle de la croissance en 
hauteur d'un peuplement non génétiquement 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 à rechercher 
systématiquement les corrélations entre le caractère synthétique (hauteur totale annuelle, cerne 
annuel) et les paramètres du milieu. Dans ce cas, on fait l'hypothèse que le caractère est l'expression 
de la réponse des arbres aux paramètres climatiques simples (pluviométrie, température). L'autre 
approche utilisée consiste à décomposer le caractère en ses éléments essentiels (nombre de sous 
unités et longueur de celles-ci d'autre part), l'hypothèse sous-jacente pour le caractère croissance 
totale est qu'il s'agit d'un caractère composite résultant du fonctionnement de différents méristèmes. 

Enfin, les observations à différentes échelles permettent d'apprécier la stabilité (ou la variabilité) du 
caractère étudié, on fait l'hypothèse que les variations de comportements observés entre les sites 
indiquent le degré de plasticité d'adaptation de l'espèce ou de la provenance au milieu. 
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On a, par ailleurs, supposé que le sol est, soit homogène localement -quand les placettes 
expérimentales sont ,petites-, soit hétérogène mais dans ce cps, nos dispositifs expérimentaux 
intègrent 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 l'hypothèse 
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, hypothèse vérifiée depuis (Granier A., Badeau V., Bréda N., 
1995). Cette hypothèse permet de s'affranchir des mesures hydriques dans le sol. 

Nous avons fait l'hypothèse que l'obser;ation de l'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 l'arbre à 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 le cadre de cette thèse. 

ECHELLES 
D'ETUDE 

Intraspécifique 
inter et 
intraannuelle -6 ans-

Individuel 
peuplement 
inter et 
intraannuelle -3 ans-

Intraspécifique 
lnterpeuplement 
interannuelle 
rétrospectivement: 
150 ans. 

OBJECTIFS 
SCIENTIFIQUES 

., 
Relations 
Potentiel hydrique * Croissance 

Relations 
Climat ., Croissance en hauteur 

Relations 
Climat ., Croissance en diamètre 

OBJECTIFS 
TECHNIQUES 

Installation et 
sylviculture du pin maritime 

Intégration 
de données biologiques 

Gestion sylvicole 
de peuplements dépérissants 

METHODE 
REFERENCE DES ARTICLES 

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

Modélisation statistique , 
Guyon JP, 1986 
Guyon JP ,Betored 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 ce'"tte croissance ont été étudiés dans 
trois sites (Landes de Gascogne, Mont Ventoux, dunes littorales d'entre Loire et Gironde), à plusieurs 
éche!les dans l'écosystème, sur des matériels génétiques soit bien identifiés (pin maritime), soit non 
connus (pin noir), pour répondre aux différentes questions posées par divers gestionnaires (état, 
collectivités, privés), que nous développons ci-dessous. 

Dans les Landes de Gascogne, l'étude de la stabilité phénotypique de la croissance en hauteur et de 
la cinétique journalière 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 paramètres 
écophysiologiques (potentiel hydrique, transpiration), 

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

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

Ce travail fait l'objet de la première publication. 

Dans les alpes sèches, la variabilité interar-muelle de la croissance en hauteur a été étudiée chez une 
espèce (Pinus nigra Arn., subsp. nigra) dans une régénération naturelle âgée d'une dizaine d'années. 
Les résultats permettent d'envisager l'intégration des données biologiques telles l'initiation ou encore 
l'élongation des unités de croissance dans les modèles fonctionnels de croissance. 

Les publications 2 et 3 sont consacrés à ces aspects. 

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

Les publications 4 et 5 traitent de ces relations. 

La caractérisation de l'interaction génotype x environnement permet d'accroître les connaissances sur 
l'autécologie des espèces et de proposer des solutions quant à la stratégie à 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-après 
reconstitue les étapes la démarche scientifique. 
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Les facteurs de la variabilité 
de la croissance .... 

Provenance (Landes, dunes) 
Station (Landes) 
Année ( Landes, Ventoux, dunes) 
Sylviculture (dunes) 

Pour expliquer 
par des modèles ... 

Présentation générale du travail 
Figure A 

sous contrainte hydrique appréciée par ... 

/ 

des Indicateurs de stress hydrique 

Physiologiques 
Potentiel hydrique (Landes) 

Transpiration (Landes) 

Météorologiques 
Précipitations (Ventoux, dunes) 

Températures (Ventoux, dunes) 

... des mesures de / ... que J'on relie à ... 
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, à l'échelle de l'année (publications 2 et 3). 

Les relations entre paramètres climatiques et croissance en diamètre sur deux provenances de pin 
maritime distribuées dans des peuplements d'âge et de structures variées permettent de conclure sur 
le rôle de la sylviculture dans un phénomène de dépérissement. C'est par le choix d'une provenance 
génétique non adaptée au milieu et d'une gestion sylvicole marquée par l'absence d'éclaircie que nous 
expliquons le dysfonctionnement observé (publications 4 et 5). 
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2. CADRE CONCEPTUEL 

2.1. Environnement et croissance des arbres 

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 
SYLVICOLES 

Installation 
Eclaircies 

croissance (h, d) 

l 
VARIABLES 

GENETIQUES 

Génotype, autécologie 

VARIABLES 
STA TIONNEllES 

Sol 
Climat 

Chacun des trois groupes de variables intervient sur la croissance soit de façon 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 physiologiques et, d'autre part, les processus physiologiques et 
la croissance aérienne et radiale. La connaissance des relations entre les groupes de variables, 
notamment entre les variables sylvicoles et d'espèces, permet d'accéder à l'information sur les 
mécanismes par lesquels les itinéraires techniques sont susceptibles d'améliorer la disponibilité en 
eau, c'est à dire les conditions de croissance. 

Des variables environnementales synthétiques pour prévoir et décrire la croissance 

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 intrinsèque à une espèce 
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 forestières. Dans les programmes d"amélioration génétique, cette grandeur a été et est 
encore l'objectif principal des recherches, tout comme dans les études des relations entre station et 
production (Gilbert, 1996) ou encore dans les modèles 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 modèles architecturaux (Barthélémy et aL, 
1995) que l'on trouve des intérêts à 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 à ce que les modèles decrivent au mieux la croissance, sans pour autant s'intéresser aux 
déterminismes environnementaux ou génétiques de la croissance. C'est dans ce cadre là que se 
situent les publications de cette thèse. 
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Des sylvicultures dépendantes des variables de croissance. 

La conduite des peuplements en futaie régulière monospécifique~ pour un objectif de production de 
masse, ne nécessite pas des modèles de croissance des arbres en peuplement très précis. Les tables 
de production et les modèles de croissance sont construits en référence à un accroissement moyen en 
hauteur et en diamètre du peuplement. Cependant, une sylviculture de futaie irrégulière mélangée, cas 
le plus largement répandu en France, nécessite de connaître précisément les relations entre climat et 
croissance afin de préconiser des règles sylvicoles pour un nombre d'arbres limité et qui tiennent 
compte des réponses propres de chaque espèce cultivée aux conditions de milieu. 

Les itinéraires techniques de ces sylvicultures qui ont pour objectif la récolte d'arbres ayant atteint un 
diamètre fixé nécessite le développement de modèles dendrométriques précis dont la construction 
passe par une meilleure connaissance des relations entre croissance en diamètre, climat et 
sylviculture. Ce type de relation doit permettre d'alimenter le questionnement actuel sur le rôle des 
éclaircies sur la croissance des arbres dominants. En effet, Doussot (1997) reprenant les données 
d'une expérience d'éclaircie de Hêtre au Danemark met en évidence l'absence d'effet de l'éclaircie sur 
la croissance en diamètre des arbres dominants, dans une gamme d'intensité de l'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 modèles de la 
population des arbres dominants. 

Si les relations entre les variables sylvicoles, stationnelles et d'espèces fournissent des connaissances 
pour une compréhension du fonctionnement de l'arbre et des peuplements, c'est surtout par l'étude 
des interactions entre ces variables que l'on pourra développer des modèles sylvicoles généralisables 
à tous les types de situations. 

Des interactions fortes et peu connues entre variables environnementales et croissance 

L'interaction génotype-environnement est surtout étudiée comme composante de la variabilité d'un 
caractère, hauteur ou diamètre, par exemple (Shelbourne, 1972). La décomposition de la variance 
d'ün caiactère (C) sûüs forme additive de ses c.cmposantes génétiques (G) et environnementales (E) 
que l'on traduit généralement par l'équation C= G+E+G*E, permet une appréciation rapide et simple 
de l'importance de l'interaction entre génotype et environnement dans l'expression d'un caractère. De 
nombreux modèles mathématiques, dont le paramètre de stabilité (Eberhart et Russel, 1966) que nous 
avons utilisé, ont été développés pour accéder à cette information riche pour la connaissance du degré 

. de plasticité d'une espèce ou d'une provenance vis à vis des milieux qu'elle peut coloniser. 
L'introduction de telles interactions dans les modèles de fonctionnement à processus biologiques 
rendrait lesdits modèles plus simples donc plus utilisables par les gestionnaires qu'à l'heure actuelle. 
Ces modèles ayant de plus en plus souvent comme moteur, l'utilisation de l'eau, du C02 et des 
éléments nutritifs ainsi que les interactions entre ces trois compartiments (Landberg et Gower, 1997). 

Enfin, pour Danjon (1992), l'intégration du niveau génétique dans les modèles 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 l'arbre 

La croissance des r arbres dépend davantage du facteur hydrique que d'autres facteurs de 
l'environnement (Kozlowski et Pallardy, 1997). La répartition mais aussi la productivité des espèces est 
sous haute dépendance de la disponibilité en eau. 

La circulation de l'eau dans le système sol-pante-atmosphère peut se représenter selon un schéma 
comparable à celui utilisé pour la loi d'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 quantifier la résistance au transfert de l'eau du sol au feuilles. 

Feuille Liquide Vapeur 
Transpiration (T) 

~Stomates 
Tige 

~ 
Cellule = réservoir foliaire dont on mesure 
les caractéristiques (\II, transpiration). 

Racine 

Absorption (A) 
~ Résistance 

Dans un modèle très simple, la plante est considéré comme un système qui prélève l'eau dans le sol 
par absorption (A) et dans lequel la transpiration (T) prélève l'eau (Berger, 1981). La force motrice de 
cette circulation est principalement due à une tension hydrostatique générée par la transpiration. Ces 
flux s'établissent dans un système qui présente des conductances. Le fonctionnement global du 
système, résumé dans le schéma ci-dessus montre l'évolution des flux entrant (A) et sortant (T) en 
fonction du potentiel hydrique (\II). A peut-être considéré comme une fonction directe de \II (Berger, 
1978) et T comme une fonction d'abord indépendante de \II, puis variant en fonction inverse de celui-ci 
lorsque le seuil de fermeture des stomates est atteint. 
Selon ce schéma, \II est donc une grandeur thermodynamique mesurant l'intensité de liaison de l'eau 
avec le substrat salau air, il traduit ainsi un état d'équilibre entre l'eau du sol et la plante quand Test 
nulle, c'est-à-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 
\lib) traduit, sur un même milieu, la réaction des arbres aux conditions de disponibilité en eau du milieu. 
Les différences de \lib observées entre espèces caractérisent donc une différence de comportement vis 
à 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 \IIm.' que l'on 
appelle potentiel minimum. La différence entre le potentiel de base et le potentiel minimum traduit la 
réaction de la plante à un état de stress hydrique. On considère généralement, quelle que soit l'espèce 
qu'une valeur de cette différence de 0.4 Mpa constitue un seuil au delà duquel il y a une réduction de 
la transpiration et de la photosynthèse (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 à 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 diamètre des arbres en peuplement 

Décomposjtion de la croissance en hauteur 

On ne considérera que l'aspect temporel de la croissance, caractère génétique dont l'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'évènements. 

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

Les premiers travaux sur l'organogenèse et l'initiation sont le fait de Lanner (1968) et surtout de 
Cannel! et al. (1976). A la suite de ces travaux, les composantes génétiques de ces phases ont bien 
été étudiées chez le pin maritime (Lascaux, 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 l'importance de chacune des phases en milieu naturel. 

durée 
d'initiation 

nombre 
d'entre-noeuds 

d'initiation 

Accroissement 
annuel en hauteur 

longueur 
d'un entre-noeud 

nombre 
de pousses 

Décomposition de l'accroissement annuel en hauteur (d'après Cannell, 1978) 

Dans nos travaux (publications1, 2 et 3), tous les niveaux de décomposition de la croissance ont été 
reliés aux paramètres climatiques simples en conditions naturelles. De nombreuses études ont été 
réalisées sur les relations entre allongement et conditions climatiques pendant la période de 
l'élongation des entre-noeuds (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 dendrochronolôgique permet une analyse fine de la croissance en diamètre des tiges par la 
mesure de la largeur des cernes annuels. Il est adapté aux études retrospectives de phénomènes 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 
phénomènes étudiés -défoliation ou stress d'origines abiotiques- peuvent être 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 l'absence de perturbations, la dendroécologie permet de caractériser les relations climat
croissance (Lebourgeois, 1997, Picard, 1995, Messaoudène et Tessier, 1997). ou sylviculture
croissance (Le Goff et Ottorini, 1993). 

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

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

ii) des connaissances sur les relations entre facteurs de l'environnement et croissance en 
général, ce qui est possible grâce a la comparaison période de pleine croissance - période de 
croissance au moment où intervient le phénomène de dépérissement observé. 

Ces études permettent, en outre, l'établissement de courbes de croissance biologique en diamètre, 
c'est-à-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 diamètre. C'est à 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 à 
la construction de tels modèles. 

Nos résultats prennent place dans le cadre de la réalisation de modèles de croissance empiriques, 
c'est-à-dire de modèles établis à partir d'observations d'expérimentations (J. Bouchon, 1995). Il 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 
paramètre hydrique). Les relations empiriques peuvent être utilisées de manière heuristique pour 
évaluer les conséquences des changements et donc l'effet des stimuli (Landsberg J.J., Gower S.T. 
1997). Ces résultats peuvent ensuite être intégrés dans des modèles plus complexes tels les modèles 
à processus biologiques dont le principe est une simulation de la croissance des peuplements sur la 
base des processus physiologiques qui déterminent la croissance et sur la façon 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 modèles descriptifs de l'architecture des arbres forestiers ou fruitiers intègrent déjà des 
paramètres comme le nombre et la répartition des entre-noeuds le long de l'axe principal (D. 
Barthélémy et al., 1 ~95), 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 publications 2 et 3 traitent de cette question. 

Les modèles de croissance d'arbres en peuplement sont catégorisés en deux ensembles (Dale et al. 
1985) : les modèles forestiers de croissance et les modèles dynamiques de communauté. Les 
modèles forestiers de croissance sont plutôt dépendant de la station, quant aux modèles dynamiques 
de communauté, ils dépendent, eux, de l'espèce. Dans ces deux modèles la compétition est la 
composante majeure et peut-être décrite en terme de densité, caractéristiques dendrométriques ou 
relations hydriques. Les modèles 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 modèles ne tient compte de la 
variabilité annuelle de la croissance ou encore de l'interaction génotype x environnement. Des 
modèles du type de ceux décrits plus haut sont les plus aptes à s'enrichir en incorporant soit des 
relations croissance-climat pour les modèles dépendant de la station, soit des relations génotype
environnement pour ce qui est des modèles dépendant des espèces. Les deux types de modèles 
pourraient être mieux valorisés si des indices stationnelles incluant les précipitations et/ou les 
températures étaient mis au point. Nos observations sont une première étape vers cette mise au point. 

Pour ce qui est de l'intégration du niveau génétique dans les modèles de croissance, Danjon (1992), 
montre que la sélection peut modifier des portions de courbes de croissance en hauteur pendant 
lesquelles l'interaction génotype x environnement est forte. La stabilité interannuelle de la croissance 
en hauteur est en partie sous contrôle génétique (Kremer, 1992) et peut donc être 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 l'impact de 
la sélection sur la résistance à 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-après 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 1). 

Le matériel génétique utilisé est constitué de 16 provenances de pin maritime issues de l'ensemble de 
son aire naturelle et installé dans deux milieux différents du Sud-Ouest de la France. Le premier se 
trouve en lande mésophile (Pierroton, 20 km à l'ouest de Bordeaux). Le second est installé en dune 
sèche (Lacanau, 40 Km au nord-ouest de Bordeaux). Ces deux dispositifs ont été analysé de façon 
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 à la 
connaissance de la variabilité de la croissance en hauteur en fonction des paramètres hydriques. La 
hauteur totale a été reliée aux conditions climatiques de l'année par l'intermédiaire d'un paramètre de 
stabilité calculé sur la base de la moyenne de croissance en hauteur de toutes les provenances. Ce 
critère peut alors être considéré comme un indicateur de l'année climatique. 

Types de mesures. 

Le dispositif de Pierroton où toutes les provenances sont représentées a été utilisé pour les mesures 
de croissance en hauteur. Les accroissements en hauteur de la 4ème à la 9ème saison de végétation ont 
été mesurés. Le dispositif de Lacanau, où 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 prélèvement 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, l'un pour mesurer la transpiration par pesées successives, l'autre pour mesurer le 
potentiel hydrique au moyen de la chambre à 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 sève et de transpiration (Granier et Loustau, 1993). 

Parmi les problèmes rencontrés dans l'analyse des relations hydriques dans la plante, le plus 
important est sans doute celui de la représentativité de la mesure instantanée que représente le 
potentiel hydrique. En toute rigueur, il faudrait intégrer l'ensemble des valeurs du potentiel hydrique sur 
une période donnée (Myers, 1988) pour accéder à 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 à la connaissance exacte du potentiel 
hydrique et de la transpiration totale de l'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 
âgée de 10 ans, sur le mont Ventoux (Vaucluse), (Guyon, 1986). Deux types d'observations ont été 
réalisés: 

Les composantes de la croissance en hauteur: nombre d'entrenoeuds initié et allongement de ces 
entrenoeuds ont été observé sur les pousses terminales des mêmes individus (Guyon, 1986). Cette 
observation s'est faite trois annnées consécutives, sur les 30 mêmes 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 l'élongation des 
entre-noeuds n'ont pas pu être réalisées sur les mêmes 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, à chacun des 30 jours d'observation, il a été estimé l'activité méristématique de 10 
bourgeons terminaux de plants choisis au hasard. 

r 
,. 

Les taux d'initiation et la vitesse d'élongation des entrenoeuds, ainsi que la hauteur totale annuelle ont 
été reliés à des paramètres 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 diamètre ont été effectuées dans 20 peuplements de pin maritime du 
littoral vendéen, âgés de 20 à 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 prélèvement d'une carotte par arbre et à 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 à l'établissement d'une loi 
biologique de croissance en diamètre du pin maritime pour la région d'étude. Cette loi permet ensuite 
de comparer tout accroissement annuel d'un arbre à un âgé donné avec l'accroissement attendu fourni 
par la loi biologique. La comparaison de la croissance d'arbres d'âges différents se fait alors par 
l'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 espèces, dans d'autres conditions. 
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4. RESULTATS ET DISCUSSIONS 

r ; 

4.1. Variabilité intraspécifique de la croissance en hauteur et du potentiel 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 étudiés, Atlantiques, Mésogéens et Marocains, que l'on 
peut différencier par des critères 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 l'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 à vis du facteur hydrique (Fig. 7 in Guyon et Kremer 
1982). Les provenances atlantiques ont, à l'échelle de la journée, un fonctionnement hydrique plus 
long et par conséquent, une activité photosynthétique plus importante (fermeture tardive des stomates) 
que les provenances mésogéennes ou encore que la provenance marocaine Tamjoute adaptée à 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 
différences de comportement vis à 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 l'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 système racinaire, est plus importante chez la provenance 
marocaine que chez la provenance Landaise. 

La mise en éVIdence du lien entre la variabiiité de ia croissance aertenne et une variabilité du 
comportement écophysiologique a ouvert la voie à une sélection génétique sur ce dernier caractère, 
notamment pour la recherche d'hybrides associant l'aptitude à l'osmorégulation des provenances 
marocaines ou corses et l'aptitude à une forte croissance des provenances Landaises. Le classement 
des provenances pour le caractère 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 âgés de 45 ans, ce qui laisse supposer que les stratégies de croissance ne changent pas 
de façon fondamentale au cours de la vie d'un peuplement. Nos résultats permettent, en outre, de 
mieux conseiller le reboiseur dans ses choix lors de l'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 pin noir d'Autriche (Pinus nigra Am.) 
(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 méristèmes apicaux sont les paramètres 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 caractères de croissance une année donnée, est sous la dépendance, d'une 
part, des conditions climatiques de l'année où s'exprime ces caractères, 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 phénomène de compensation est, par ailleurs, évoqué pour la 
croissance aérienne du Cèdre (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 paramètres 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 l'ordre de 5 à 6 semaines (fig. 5, Guyon et aL, 
1987). Cette phase se situe pendant la période estivale de sécheresse, c'est à-dire de Juin à Août 
selon les années. Cependant, le pin noir garde une capacité d'initiation d!entre-noeuds si les conditions 
climatiques redeviennent favorables après la période estivale, c'est-à-dire de septembre à novembre, 
sans toutefois atteindre l'intensité d'initiation de l'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 l'observation de la croissance en 
hauteur du bourgeon terminal, laquelle peut etre active durant l'hiver (fig. 6, Guyon, 1986). 
Au début de la période d'initiation, il y a compétition entre initiation et allongement, la période de taux 
de croissance maximale des entrenoeuds coïncide avec une baisse significative du taux d'initiation des 
entrenoeuds, les paramètres climatiques qui influencent les deux composantes étant les mêmes, cet 
antagonisme ne peut qu'avoir une origine interne à la plante. Ces résultats sont conformes à ceux 
obtenus sur d'autres espèces que le pin noir d'Autriche, notamment pour le pin maritime (Kremer, 
1992). 
La période d'allongement des entre-noeuds est aussi très concentrée dans le temps et survient avant 
la période estivale de mai à début juillet. Tout se passe donc comme si la plante réalise l'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-être au fait que les pluies sont différemment 
utilisées par le peupl~ment selon la disponibilité en eau du sol au .. moment où ces pluies arrivent. En 
d'autres termes, une pluie n'a pas, pour le végétal, la même fonction selon qu'elle se produit sur un 
milieu sec ou très hydraté. Cette remarque vaut aussi pour l'allongement des entre-noeuds. En effet, 
nos observations ont été faites durant trois années différentes du point de vue de la répartition des 
pluies, sans que l'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'expliquer le gradient d'allongement des entre-noeuds observé le long de l'axe principal. Ce sont les 
entre-noeuds qui se développent en milieu de cycle, c'est-à-dire quand les températures minimales ne 
sont ni trop hautes ni trop basses qui ont les plus forts allongements. Cette ontogenèse de la 
croissance est rapportée aussi par Barthélemy et al. (1997). 

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

L'outil dendrochronologique a permis de bien cerner les relations entre climat et croissance radiale de 
pin maritime selon des méthodes développés par d'autres auteurs (Fritts, 1976, Becker, 1987). La 
variabilité de la pluviométrie 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 paramètres écologiques dans les modèles dendrométriques de croissance. 

Les relations entre croissance radiale et sylviculture sont plus difficiles à établir que les liaisons entre la 
croissance radiale et le climat. Les difficultés tiennent, d'une part, à la nature même de la variable 
largeur de cerne mesurée, dont la variance interannuelle est grande, et d'autre part, à la difficulté de 
quantifier les actions sylvicoles passées, difficulté liée en partie à l'absence d'archives. Dans le cas où 
les données sylvicoles sont connues, on rencontre la même difficulté de séparer les effets climatiques 
des effets sylvicoles (Le Goff N., Ottorini M., 1993), il en est de même dans l'étude réalisée par 
Badeau et al. (1995) sur le hêtre, probablement à cause d'un effet sur le microclimat des actions 
sylvicoles. Dans cette dernière étude, la comparaison de la croissance en diamètre du hêtre, sur le 
long terme, dans deux régimes sylvicoles (taillis sous futaie et futaie régulière) ne permet pas de 
conclure quant à l'effet de la sylviculture ou des facteurs environnementaux sur l'augmentation de la 
croissance observée ces dernières années. Pou"r Messaoudène et Teissier (1997), travaillant sur deux 
espèces de chênes en Algérie, la dendroécologie ne fournit des éléments que sur la compétitivité de 
l'essence au stade adulte. C'est peut-être là un frein à 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 manière constante ou même graduelle, les observations de dendroécologie sont, 
quant à elles, réalisées sur des arbres adultes. 

La croissance en diamètre et la pluviométrie de la période supposée du fonctionnement cambial (avril 
à septembre), sont reliées positivement. Ce résultat est comparable à ceux trouvés en France sur 
d'autres espèces, résineuses (Becker M., 1987) ou feuillues (Bréda N, 1994), et à 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. 11 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 variabilité interannuelle de la croissance en diamètre 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 ~elation 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 différemment (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 diamètre diminuer davantage que les 
arbres de la provenance Aquitaine. Les fortes pluies de printemps libèrent une grande quantité de 
sodium qui provoque une augmentation du potentiel hydrique de l'eau dans le 501, 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 l'ont montré NGuyen et al. (1995). 
Les pins landais limitent le transfert de K+, donc de Na+, à l'inverse des pins ibériques qui accumulent 
le sodium, lequel devient alors préjudiciable à 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, à 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 à la sécheresse du pin maritime est grande. On trouve même, à l'intérieur de cette espèce 
des différences plus importantes qu'entre d'autres espèces (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 très contraignant des dunes d'entre Loire et Gironde ou le sylviculteur a introduit, sans le 
savoir, des provenances au comportement différent vis à 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 sélection phénotypique pratiquée en martelage a permis l'élimination des arbres de la provenance 
la plus touchée par le dépérissement, la provenance ibérique. La pratique sylvicole de régénération 
par coupes progressives a été le moyen par lequel le forestier a sans doute permis la pérennité d'une 
partie de la forêt littorale, sans véritablement le savoir. En effet, la régénération naturelle a produit des 
hybrides probablement plus résistants à la salinité que leurs parents. La colonisation par des hybrides 
spécifiques de milieux xériques que leurs parents ne colonisaient pas a été mise en évidence chez des 
espèces de chênes nord américains (Ehleringer et Phillips, 1996). En tout état de cause, les 
conséquences fortuites d'une telle pratique sont telles que la forêt littorale dunaire a réussi à rétablir 
son état initial après 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 à une pratique sylvicole 
judicieuse (la régénération naturelle), est, dans ce cas, ce qui a permis a l'écosystème' d'être 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 être analysée comme le résultat de l'interaction entre un génotype et son 
environnement. Ce résultat répétitif à l'échelle de la vie de l'arbre induit une compartimentation qui peut 
être une des causes de l'incapacité de la plante à faire mieux quand elle subit un stress (C. Edelin, 
1997). Cette caractéristique est une constante de la physiologie de l'arbre et peut donc être un critère 
d'appréciation précoce des potentialités d'une espèce ou d'une provenance (Tan et al., 1995), c'est 
aussi probablement une des voies par laquelle une espèce maintient sa valeur adaptative. Notre 
analyse manque d'observations à cette échelle (la compartimentation) pour pouvoir généraliser nos 
résultats. La modélisation de la croissance en fonction des paramètres climatiques devrait permettre 
d'apporter quelques éléments de réponse. 
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Effets des stress et sylviculture 

" ~ 
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 être liées soit à l'espèce, 
soit au temps caractérisé soit par l'âge, ou par la durée du stress. Les espèces ou les provenances qui 
répondent de la façon la plus positive en terme de croissance aux améliorations du milieu sont celles 
qui réagissent le plus négativement, toujours en terme de croissance, dès qu'une contrainte 
environnementale apparaît. 

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 forêts dunaires d'entre Loire et Gironde, le 
dysfonctionnement survient après 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 l'âge -les exigences d'un semis et 
d'un arbre adulte ne sont pas les mêmes- . Le choix d'une sylviculture (intensité de dépressage ou 
nature et types d'éclaircies) doit être dépendant de la stratégie de l'espèce cultivée face à la 
sécheresse. 

La forte densité est un facteur aggravant (plus grande consommation d'eau) du stress. Dans nos sites, 
nous avons remarqué (Guyon, 1991), que l'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 à l'allongement de la tige. 

Les techniques sylvicoles doivent prendre en compté ces facteurs de risque. Par exemple, par un 
choix raisonné des espèces ou provenances dans des milieux où le stress hydrique est réel, ou encore 
par des éclaircies dont la nature et les rotations sont décidées en référence à la contrainte hydrique. 
L'un de nos résultats est que seule la très courte période de la saison de végétation qui précède 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 à mettre les arbres dans des conditions 
optimales pendant cette période de façon à limiter la compétition inter et infra spécifique pour l'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'itinéraire technique, généralement préconisé ou appliqué dans ces 
circonstances nous semble être contradictoire avec le fait que la pauvreté du milieu landais est liée à 
sa faible capacité à retenir l'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 
l'eau est favorable à 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 
l'alimentation en eau d'une éclaircie dans un peuplement de chêne sessile. Il y est observé que, 
pendant les deux années qui suivent l'éclaircie, le potentiel hydrique de base était plus 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 à l'autre. Les flux de sève dans le peuplement 
éclairci étaient plus élevé que dans le témoin, ce qui implique que les conductances au transfert 
hydrique sont plus fortes. Les valeurs de ces conductances observées la seconde année étant 
statistiquement plus importantes, les auteurs attribuent cela à une perte de conductance du témoin. 
Commentant cette publication, Landsberg et Gower (1997), attribuent la cause de la différence de 
conductance à l'amélioration des conditions d'alimentation en eau dans le peuplement éclairci. Pour 
cela èes auteurs s'appuient sur les différences de transpiration qui apparaissent la deuxième année 
après l'éclaircie sans que cette différence puisse être attribuée à une variation de surface foliaire. 
L'effet positif d'une éclaircie dans un peuplement d'Eucalyptus sur l'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 l'alimentation 
hydrique, sont meilleures quand la densité diminue. Les observations de Bréda et al. (1995) ont été 
réalisées dans un milieu peu contraignant -forêt domaniale de Champenoux dans l'est de la France
on peut donc objectivément penser que dans des milieux où le fact~ur hydrique est limitant, l'effet del~ 
densité sur l'alimentation en eau est encore plus perceptible. 

En résumé, nous suggérons, dans les milieux contraignants, une sylviculture qui s'appuie davantage 
sur la réponse des arbres aux conditions de milieu que sur la productivité. La sylviculture des milieux 
contraignants est actuellement la même que celle des milieux sans contraintes, elle est basée sur la 
production maximale. On peut alors penser qu'une production moindre mais plus constante (qui 
permet une croissance régulière) est un gage de qualité. Une plus grande production en volume peut 
alors être obtenue par une révolution plus longue. 
Lors de nos recherches nous avons ainsi mis en évidence un lien entre l'état de dépérissement et la 
provenance génétique via le degré de jaunissement des houppiers. Nous avons ainsi pu conseiller les 
gestionnaires dans leurs choix d'arbres à éclaircir (Grouhel, 1991). Le choix des parcelles à éclaircir et 
l'intensité d'éclaircie dépendant dans ce cas de la provenance étaient bien lié, dans ce cas, au 
fonctionnement écophysiologique des arbres. 

Croissance, climat et modèles sylvicoles 

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

Néanmoins, cette adaptation aux conditions du milieu est variable selon la provenance ou l'espèce, la 
variabilité de la croissance en hauteur est d'autant plus importante que l'espèce (ou la provenance) est 
adaptée à un milieu où le facteur hydrique est moins limitant. 

Pour ce qui concerne la croissance radiale, les données du problème sont plus complexes, notamment 
à cause des effets à long terme (sur plusieurs années) des stress sur la croissance radiale ainsi que 
de la difficulté d'accéder à l'information sur les effets propres de chaque paramètre intervenant dans la 
constitution d'un cerne. 

En d'autres termes, chez les résineux à croissance fixe, la croissance en hauteur est un caractère 
moins synthétique que la croissance en diamètre, au sens où ce caractère répond sur une durée 
courte (deux années) aux paramètres climatiques. Quant à la croissance en diamètre par ses 
réponses à des sollicitations bioclimatiques nombreuses et des interactions complexes entre ces 
données, particulièrement entre la sylviculture et les stress, sa modélisation reste plus difficile. 

Cependant, c'est parce que la croissance radiale est dépendante de plusieurs années climatiques que 
nous avons pu y interpréter les causes de sa réduction et accéder à la compréhension du phénomène 
de dépérissement (Guyon, 1991). 
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L'intégration de données biologiques sur la croissance en hauteur d'espèces à croissance fixe dans 
les modèles de croissance pourrait être réalisée 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 sèches, pendant la période d'initiation d'une espèce à 
croissance fixe fournirait une indication précieuse aux reboiseurs. Cependant, cette recherche 
suppose des données climatiques récoltées en forêt, sur de très longues périodes, ce qui n'est pas 
actuellement le cas en France. Il reste, dans ces conditions, à 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 à représenter le site. 

Pour ce qui est de la croissance en diamètre, la possibilité de modéliser la croissance en fonction de 
paramètres climatiques (température, précipitations) est envisageable dans des modèles comme ceux 
développés par Dhote (1996) ou Deleuze et al. (1996) lesquels explorent la relation linéaire entre 
croissance en hauteur et surface terrière. 

La figure C ci après récapitule l'ensemble des résultats obtenus dans les différents sites. 
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5. DISCUSSION GENERALE ET PERSPECTIVES 

5.1. Environnement et croissance des arbres 

Les obstacles à une évaluation quantitative et qualitative des effets de l'environnement sur la 
croissance. 

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

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

La part de l'augmentation de la production attribuée à la sélection génétique se situe pour des céréales 
comme le blé à 50 %, et pour le pin maritime de 15 % à 24 % selon les variétés utilisées (Bergoin, 
1993), ceci tient, en partie, au fait que l'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 l'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 façon continue la 
croissance, d'autres de façon 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 à l'effet d'un stress dépend de son "passé", lequel n'est pas toujours 
connu, 

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

Nos observations et analyses n'ont pas échappé à ces difficultés. 

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

Néanmoins, à la suite de Landsberg et Gower (1997), on peut schématiquement dire qu'un modèle 
complet qui rendrait compte de l'influence de l'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, l'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, à l'échelle annuelle ou interannuelle, la croissance des pins est sous la dépendance 
de la pluviométrie et des températures. Dans les mêmes conditions climatiques, une partie de la 
variabilité génétique infraspécifique du pin maritime a pu être reliée, sur le court terme (la saison de 
végétation) à 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 excès de sodium, la croissance en 
diamètre est fortement reliée aux précipitations de l'année qui précèdent la croissance radiale et à 
celles qui tombent au début de l'année même où cette croissance radiale est réalisée. 

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

(1) la densité des peuplements, 

(2) l'âge des arbres, 

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

Les processus physiologiques observés à 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 à la sécheresse (Aussenac et El Nour , 1986, Kaushal et Aussenac, 1990) confortent l'idée que 
les techniques d'élevage des plants en pépinière doivent tenir compte des milieux d'introduction des 
espèces. Cette remarque vaut aussi pour la régénération 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 paramètres 
environnementaux. Nous obtenons, en effet, des résultats contradictoires. Pour l'élongation, les 
provenances les plus 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 diamètre, 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 l'étude de Van den Brakel et Visser (1995) 
sur pin sylvestre. 
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5.2. Applications en sylviculture 

Au plan sylvicole, nos travaux viennent grossir nombre d'études expérimentales qui mettent en 
évidence les possibilités qu'ont les forestiers de contrôler 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 fe fonctionnement de l'écosystème 

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

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

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

ii) des provenances qui maintiennent une croissance relativement élevée dans des 
environnements à forte contrainte, 

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

Dès lors, il devient pertinent de proposer des stratégies de reboisement qui tiennent compte de cette 
variabilité. Cela peut être soit l'adaptation d'une espèce ou d'une provenance à des conditions 
climatiques données, soit des plantations multi-provenances quand les caractéristiques du milieu à 
reboiser sont peu connues. Ces choix pourraient être cernés avec une objectivité plus grande 
qu'actuellement si la caractérisation de l'interaction génotype x environnement au moyen d'indicateurs 
tels que les paramètres de stabilité devenait facilement accessible au forestier gestionnaire. Par 
exemple, il peut être envisagé de déterminer, sur les droites de regression des paramètres de stabilité, 
les seuils de croissance à partir desquels il es! conseillé d'installer telle pïûvenance plutût que telle 
autre. 

La variabilité inter et intraspécifique de la croissance est une des composantes de la sylviculture, qui 
intervient par ses caractères d'adaptabilité à des conditions qui changent dans le temps. Cette 
capacité d'adaptation est rendue possible par l'ajustement osmotique auquel on reconnaît aujourd'hui 
un rôle majeur dans le mécanisme d'adaptation à la sécheresse (Monneveux et This,1997). 

La variabilité génétique de l'évitement et de la capacité de maintien du potentiel hydrique et· son 
héritabilité sont au centre des préoccupations des généticiens et des agronomes. En effet, la capacité 
d'ajustement osmotique possède plusieurs atouts, c'est un caractère facilement mesurable, dont les 
relations avec les caractères agronomiques ont été 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 l'efficience pour 
l'eau, tant pour ce qui concerne ses relations avec la croissance en hauteur que pour ses paramètres 
génétiques propres. Ce caractère peut aussi avoir une valeur explicative pour les interactions entre 
génotype et milieu sur les caractères de croissance. 

La faible héritabilité de l'osmorégulation. observée pour des végétaux non ligneux, obligera sans doute 
les sélectionneurs forestiers à 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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Comprendre et utiliser la variabilité annuelle et interannuelle de la croissance 

C'est à une utilisation plus diversifiée et judicieuse des modèles architecturaux et de croissance que 
nos résultats peuvent contribuer. Notre contribution est du domaine de l'explication de la variabilité de 
certains paramètres des modèles. Ainsi, la compréhension de la variabilité annuelle de l'expression 
des composantes de la croissance doit permettre de décrire plus finement le développement des 
végétaux sous contrainte environnementale. Les composantes (nombre d'entre-noeuds, allongement 
des entre-noeuds) peuvent être facilement modélisées en fonction des précipitations et des 
températures moyennes du site d'installation des espèces. Cette remarque vaut aussi pour la 
croissance en diamètre mais avec une précision moins grande que dans le cas de la hauteur. Pour ce 
caractère, la connaissance de sa variabilité et son expression en relation avec les paramètres 
climatiques, permet d'utiliser la croissance en diamètre comme indicateur de dysfonctionnement. Un 
de nos résultats fait apparaître que la croissance radiale maximale du pin maritime en Vendée est 
atteinte très tôt, avant 20 ans. Cette observation peut remettre en question la pratique des éclaircies 
dans les modèles de gestion actuellement utilisés qui préconisent des éclaircies après 15 ans. 

Enfin, si la plasticité de la croissance en hauteur totale a été observée, la plasticité de l'initiation des 
entre-noeuds n'a pas été réellement démontrée. C'est une question qui reste ouverte. De même, 
l'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 espèces 

Le choix d'une variété adaptée est la première étape de l'itinéraire technique, c'est un choix 
irréversible. Les milieux colonisés au siècle dernier sont des milieux pauvres sur lesquels les forestiers 
ont installé des espèces ou des provenances dont les caractéristiques écophysiologiques leur étaient, 
à l'époque, inconnues. Les études écophysiologiques entreprises depuis, ont fourni, des informations 
sur la valeur adaptative des espèces au milieu. Une espèce ou une provenance bien adaptée dans ces 
milieux c'est celle qui subit des stress hydriques tout en assurant une croissance suffisante c'est-à-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 l'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 à 
augmenter dans le cadre de création variétale par combinaison. Les techniques de renouvellement 
des peuplements doivent tenir compte de la diversité écophysiologique des espèces ou provenances. 
La croissance en hauteur des pins est très liée à sa capacité d'initier des entre-noeuds, laquelle 
dépend des conditions climatiques au moment de leur formation. La période d'activité du méristème 
apical est très courte et se situe au début de la période de sécheresse. 

Par exemple, il semble qu'il faille préconiser des techniques sylvicoles qui, dès le jeune âge 
préconditionnent les futurs arbres à la sécheresse puis limitent les conditions de concurrence pour 
l'eau au fur et à 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 être minimisée le plus tôt possible dans la saison de 
végétation. Plus tard, dans la vie du peuplement, les règles 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 modèles de production s'attache aujourd'hui à intégrer des données 
écophysiologiques ou biologiques dans les lois de croissance. 

Un grand champ disciplinaire est largement ouvert. Les premiers modèles de production (Decourt, 
1972), construits sur l'observation de la sylviculture existante prévoient des densités d'autant plus 
élevées que la station est pauvre. Cette règle est remise en cause par certains de nos résultats. C'est 
aussi, semble-t-il, en contradiction avec l'évolution générale de la sylviculture qui, sur une même 
station, a vu la densité initiale de plantation nettement diminuer, notamment sur les stations sans 
facteur bioclimatique limitant. Dans le cas du pin maritime, l'évolution de la sylviculture conduit, sur les 
stations riches, à 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'écosystèmes forestiers soumis à de fortes 
contraintes environnementales, et des dysfonctionnements induits par un type de sylviculture 
inadaptée aux conditions de milieu conduit à s'interroger sur la vulnérabilité des peuplements. 

En effet, Il apparaît que les arbres et les peuplements dont la production -ou la croissance- est la plus 
importante en l'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 écophysiologique des arbres et des peuplements dans les 
pratiques sylvicoles est essentielle pour minimiser les effets des stress notamment hydriques et par là 
même rendre les arbres moins vulnérables, notamment dans les sites où les probabilités d'apparition 
de stress hydriques sont grandes. Ceci est clairement illustré par la mise en évidence de l'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 journalIère de Ta 
pression de sève et de la transpiration chez le pin maritime (Pinus pinaster Ait.) 
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GUYo.". J. P .. ec A. KRE.\lER. 1982. Stabilieé phénotypique de la croissance en hluceur ee cinétique joumaliàe de la oression 
de sève et de la transoiration chez !e pin maritime (Pinl.ls pinC1sler AiL). Cm. 1. For. Res. 12: 93ô-946. ' 

L'éwde de !a variabilité des caractères de croissance en haueeur de transpir:uion et de pression de sève a été entrepris<': sur 
d<':ux plantations comparatives de pin maritime (PÎnCiS pil1GSfU AiL) âgées de 9 ans ec installées en dun<': et en lande mésophile. 
On a mesuré les accroissements successifs de la 4< il !a 9< année de végétation et on a r<!alisé une étude de l'interaction anné<': 
x provenance, L:l transpiraeion et le potentiel de sève ont éeé mesurés sur d<':s fascicules d'aiguilles de 2 ans. Les résulcltS 
permettent de discriminer les provenances ee montrent lïmpor1ance des etfets attribuables il la pression de sélection naturelle 
pour la résistance il !J. sécheresse. Les provenances !es plus vigoureuses (Landes Nord (France) et Leiria (Porcugal») qui sone 
aussi les plus instables (pente de la droiee de régression des moyennes annuelks des accroissements de haueeur sur un indice 
biologique moyen de la fertilité climatique de i'anné<': > 1.5) sont celles donc l'aceivi,é physiologique est la plus intense 
(transpiration par aiguille pouvant aller jusqu'à 2% en 3 min du poids sec et potentiel atteignani -10 bars (1 bar == 100 kPa)). 
À l'inverse, la provenance marocaine Tamjouce reste indifférence à une amélioration des conditions climatiques (pente de la 

--di-oice'cfe"régression: 0.22) en liaison avec un-blocage très précoce des-ronccions physiologiques dans la joumée"(courbe de 
transpiration de la pression de sève en plateau). Entre ces deux groupes. les provenances Cazorla (Espagne méridionale) et 
POr1o-Vecchio (Corse) one une transpiraeion ec une pression de sève moyennes et sone relativement stables (pente de la droiee 
de régression respectivement de 1 et de 1.15), 

GUYO;-;, J. P .. and A. KR.E?v1ER. 1982. Stabilicé phénotypique de la croissance en haueeur et cir.étiqué journalière de la pression 
de sève et de la transpiration chez le pin maritime (Pinus pinasrer Aie.). Cano J. For. Res. 12: 936-946. 

A study of geographic variation of marieime pine (Pinus pinasier Aie.) 9 years old. regarding height growth. transpiration 
and sap pressure daily kinecics has been performed in (Wo sites, one ir. coasc:li'sand dune and ehe other one in a more incerior 
well-drained sandy moor. Successive heighc increments were measured from che 4eh to the 9th year of growe~ and the yeu 
x provenance interaction was investigated. Transpiration and sap pressure weie measured on 2-year-old needle f<lscicles, 
Results show discriminanc variations between provenances and suggest some hypocheses about che possible ways of nacural 
sel:::ccion conceming droughe resistance. The provenances North l2ndes (Frê.ncel and Leiria (Portugal) grow bes( and'strongly 
re2.ce co any vari<lt!on of environmental factors as refkcted by the high value or ihe slope of their regression lines (regression 
of cneir ilrH1U~t me:J.r1 on (he overaI! annua[ me:!n). Such a genotypic instabi!icy coinc:[d~s w!(h an intense physiologie accÎvicy 
(luge flux of water corre!aeçd wieh a sCrGng IOS5 of weighe by tr2.nspiration. rcaching after 3 min l'le of che total dry weight 
of the separated needles and associated wieh ehe lowese sap pressure when the sun is around zenith). On ehe contrary. the 
Morocan provenance Tamjouce shows a large scabiliey: ics daily curves 'of transpiration and sap pressure reach early cheir 
maximum and minimum and ehcrefore express a stress avoidance. Between che se two extreme behaviours. che provenances 
C:tzorla (south Spain) and Porto-Vecchio (Corsica) have intermediate values of cr:.lnspiracion and sap pressure. and their height 
grovieh shows <l relat i ve stabi 1 ity of response to en v ironmencal change. 

Introduction 

L'instabilité de la. croissance dans le temps et 
dans l'espace limite les progrès génétiques dans les 
schémas de sélection pour la vigueur. Dans la plupart 
des cas étudiés chez les arbres forestiers, ce problème 
a été appréhendé <lU plan biométrique en développant 
ges modèles d 'étude de ['interaction génotype x mi
lieu. Shelboume (19ï2) présente une revue générale de 
ces études. L'approche développée ici se propose de 
mettre en relation, chez diffùentes provenc:nces de pin 
maritime la croissance en hauteur et sa stabilité inter-

'Rèvision reçue le 9 juille( 1982. 

annuel!e~. avec le comportement écophysiologique. 
L'aspect stabilité est abordé par un modèle d'étude de 
['int~rac(ion génotype x wnée qui s'est avért efficace 
sur du matériel de base génétique plus étroite (Kremer . 
1981). L'aspect écophysiologique est consacré à la 
cinétique joumalière du potentiel de sève et de la trans
pÎlation. Le f2.cceur hydrique est la variable physique 
déterminante du comportement du pin dans les L2.ndes 
de Gascogne. cadre de cette étude (Bonneau el al. 
1968) autant par l'nydrornorphie permanente qu'il en
tretient en hiver que par!J sécheresse estivale donc il est 
responsc:ble. 

La description de la v:l,Îabilité ~éo'Zr2.0hiGue du pin 
maritime p~ur !J. croissance en h:l-ute~r ~st ~kj~ basée 

OO~5 -5067 /S?:Q....t09 36- 1 1 SO 1.00/0 
:D 1932 NJ(ioncli Research Councii of CJn::ld2.!Cortsed n::lciorul de rccherch,;~ du CH1Jc.1J 

44 



D LANOES NORO 

El LANOES SUO 

G LEIRIA 

(J CAMBAOOS 

EJ .\L!.RGHES: 

0 PORiO VECCHIO 

0 YIVARIO 

0 MAURES SUD 

Œ: GêN::S 

[jJ LUCouES 

El (AZORL':' 

0 NAVALENO 

G CHAOUêN 

8 TAMJOUiE 

c:! TAMRABiA 

[] TA8.!.RXA 

ESi 

" COiE 

AiLAN

i lOUE 

CORS: 

FR':'NCE 

IT':'LI: 

ESPAGNE 

CENiRE 

MAROC 
- _.- -- . 

iUNISIE 

:0 

35° 

o 

'" 

\ 

\ 

. . ,' ~ .. 
.. ' 

" ~'. . ..... 

Iso 

. ' 
~.: .. :' " . 

...... ', .. ' ..... " .. : 
:: 

" '.: 

...... 
.' 

'. 

FIG. 1. Air~ n;:.cure!ie du pin m;.lri,ime ec 10cII iS2.clon des ?roven:r.ces éwdiées (Co.m: d' ;.lprès D. X. Des,cemo.u el al. 1974). 

sur plusieurs contributions. S\I,'eet et Thulin (1963) en 
Auscr,die, Molino. (1965) en Esp\lgne et lIly (1966) en 
France one montré que dans chacun de ces pays [es 
provenances de pin maritime issues de la t'range o.tl2.n
tique de l'aire naturelllè sone les plus vigoureuses. Si 
aucune donnée n 'existe sur la \'ario.bilicé géogrJ.phique 
du comporcemene écophysiologique chez le pin m::.
ricime, sur d'2.utres esp~ces, plusieurs études ont mon
(ré qu ':lU nive2.u interspécittque (Pereira ec Kozlows:,i 
t 9ï7) comme au niveo.u incraspécifique (Pradal 1979) el 
au niveau individuel (Hellkvist et Parsay 1976) on a 
pu obtenir des différences de potenciel de sève encre 
génotypes (espèces. provenJnces, clones) en condicion 
de sécheresse. Aussenac et Granier (1978) one po.r Jil
kurs mis en é';idence de ne(ces difrérence~ co.ns la ciné
tique journalière de la pression de sève encre plusieurs 
conifères. 

En définitive. po.r 1';1nalyse simulto.née de l:t vo.riJ.
bilicé géogro.phique de la stabilité de 10. croÎSSJ,nce en 
hauteur ec de celle de 10. cin~(ique journJ,lière de Il 
prc:i:iion de sève et de la crJnspirJ,c!on. ceue Jpproche se 
propose de fournir une incerpréto'cion biolog:que ce 
lïnc~(:K(ion provenJ,nce x année. 

l'datériel 

Le mJ(ériel ese consticué Je 16 pro"en:lnccs de pin 1Y1:!ritimc 
issues Je l'ensemble Je son ;.lire nJwrel1e (t'i~. 1 J. Ces pru· 
venJnces ont été in~c:ill(es ;1 1':lu(()n1nc IlJ7D d:tilS cÎnlj mi· 
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l;,:ux diff~rer,(s du sud-ouest de la FrJnce, dont deux sont 
utilisé, d5.ns cette étude: le premier se t(OUVe en lande rn~so
ph de (Pierï'o,on. 20 km il l'ouest de Bordeaux). Toutes les· 
proveno.nces sont repr~sen(~es. Le dispositif est un !o.tcice 
" :< 4- répé,~ cinq fois. soit 2.U toco.I20 répétitions. Do.ns ce qui 
suie. il sei'::' 2.i1:1lysé en blocs complees (20 blocs), La col
!e:,!on de ÇJioVenances n·é(o.rH co_mpl.!ce que cJns ce dispo
sitif. cecce ol:1'1:o.tlon .::. été ueilis~e Dour ks mesures de crois
S3.nce. Le s'econd se trouve en dune'lietorale (LJ.co.no.u, 40 km 
"u nord·ouest de Bordeo.ux). Seules huit provenances sonC 
représentées dans ce dispositif qui csc conscitué de 10 blocs 
compkes. Compee tenu d'une sécheresse estivo.k plus pro
nonc~e, cetce plJr.cacÎon 0. é(~ utilisé,: pour les mesures de 
ci:1~(ique journali.!re de poce n,id de sève ec de tro.nspir;.ltion. 

Les conditions climatiques sont très proches d'un milieu à 
l'au,re. pir contre. der:.![\{ l'~(~, la nJppe phréJeique sc siwe 
~ un niv:;::u n<!((ement plus profor;d d~n5 le second milieu et 
la séch;:resse '! est plus prononcée. Cesc 10. r:.tison pour 1:1-
au~!1è les mesures é<! erJnsoirè.:ion cr de oression de sève one 
t,~ eft"cc(U~es do.ns cc derr.i;r milieu, L~ p'roven~nce ··sud·esc" 
n'ese p::s rcp,ésencée po.r lès mêmcs gr~incs d~ns lès d;:u:( 
mi:i;:u.'(. D:1:1s 1:: pbr;cJtion de Pierrocon, !cs gr:.!in<!s sont 
i53'.:'2S de l'Es~uel, cJr;s iJ oLlntJcion de LJCJnJ'.!, les grJincs 
oné été récokc~ aJnS le Ivl;ssif des ~bur:s. El!e esc désignée 
pJi ,\[Jures G:.:ns ic ,e.'(cc poc; ks deux c'(périer.ccs. 

\léthocles et mesures 

Deux (y;;cs de mesurcs on, été ct't'eccuées. 

:ile.I'I((·.\' dl's (:('crIJ/ssnnelll.l' UIIIIUe!S 

Les ~ll'CiOiss'.::mcncs ~Innucls en h:luccur de /J ~ .. :1 I:! 9" SJison 



CA:-;. 1. FOR. RES. VOL. 12. 19:12 

rde v~géeation ont éeé mesurés sur deux Jrbres par ré9étition, 
soit 40 arbres au toeal par pro"·enance, Les données individu
el!es ont éeé ajustées il [" effee, bloc, Pour [" éeude de lïn
terJction provenance x année, les données Ont été eraieées 
par un modèle décrie dans Kremer (1981), 

Xi,. = fJ- -;- Pi + Ai -:- (P .. nj + Ei;; 

Le terme d'interaction se décomposant en: 

(PA )ij = f3i Aj + ri; 

D'où le modèle global: 

Xii" = fJ- -:- Pi + Aj(1 -;- !3i) + ri; + Ei,,, 

avec fJ-, terme conseant; Xi,I, performance phénoeypique d'un 
individu k de la provenance i lors de l'année j: Pi, effet de la 
provenance i: Aj. effet de ['année j: Ei;, , terme d'erreur: 
bi = (1 -:- f3i) ese le coefficiene de régression de la moyenne 
annuelle de la provenance i sur la moyenne annuelle de coutes 
les provenances: bi exprime la réponse moyenne de la pro-

. venance i aux variations annuelles, L'année étant ici quan-
tifiée par un indice biologique (moyenne de touees les prove

'nances):'Par-convention,-dans-le eexee. à un indice· élevé
correspond une année "favorable" ou à des conditions éco
logiques favorables; ri; = écar! entre la moyenne observée de 
1:1 provenance i lors de l'année j et de la moyenne attendue lors 
de ceete même année, GénérJlement. on calcule l'écJr! qua
dratique moyen: 

~,.~ 

d; = _Î_ 

n.- 2 

où n = nombre d'années.et di exprime ainsi la stabilité autour 
. de la réponse, 

M eSllres écophysiologiqctes 

Schéma expérimental 
Ces mesures n' one été effectuées que sur sept provenances 

choisies il panir des résultats obtenus sur les accroissements. 
La liste des orovenances se trouve dJns la fi>"!. 2, L'ensemble 
des mesures' se déroule sur 7 jours, Chaque Jour. tiCis prove
nances sont suivies de telle façon que chacune d'entre elles 
soie au moins comparée une fois avec une autre (voir fig, 1), 

Le schéma expérimental est analogue il un dispositif en blocs 
incomplets équilibrés (fig. 2) dont les paramètres sont les 
<suivants: r = nombre de proo,'enances (7), k = nombre de 
provenances par jour (3), r = nombre de répétitions (3). 
b = nombre de blocs incomplets (nombre de jours, 7) et 
À. = nombre de jours où deux provenances i et i' sont asso
ciées (1). Les mesures ont porcé sur crois arbres par prove
nance et par jour. Un jour j donné. neuf arbres Sont ainsi 
suivis. 

Types de mesures 
Entre 6 et 16 h, temps universel(w), roures les 2 h, il est 

etTcccué un prél;:vem.;nt de de!.!.\ fascicuks d·aiguilles sur les 
n.;uf :1rbres suivis p;Jr jour. Les trois premiers ;J-rbres de ch~
que proven;Jnce sont d'abord comp;Jrés puis les trois seconds, 
entïn les crois derni.;rs. 

L.;s fascicules d';Jiguillcs avaient 2 :Ins et one été prélevés 
Sur les branches d'un verticille de 2 :Ins e;(posées ;JU sud. Les 
d.;u,\ f;Jsciculcs sont utilisés simulwnémene l'un pour mesurcr 
b cranspir:lrion l' ;Jutre le porcntiel hydrique, 

.~ ~~ -9 ,. , 2 3 4 5 6 7 
~ 'V(' 

LMiOES I-NaRD - -
PORTO 
VECCH 10 - - -
CAZORLA -1 - • 
TAMJOUTE 

1 - -1 • 
LEIRIA G • • 
TABARKA • -1 • 
MAURES • - • . ......... _.- ., .-

FIG. 2, Table de correspondance jour x provenance utili
sée pour les mesures de cinétique journalière de transpiration 
et de pression de sève. La correspondance est représentée par 
un point (G), 

Transpirarioll-Toures les observaeions sur aie:uiHes ont 
été faites dans les conditions ambiances, Après av'"oir été dé
taché. le fascicule d'aiguilles est pesé, son poids esr alors tv~tl, 
puis laissé il l'air libre pendant 3 min puis repesé, son poids 
est alors Mn. Cette transpiration, est ensuite ramenée au poids 
sec (t'YI.,) obrenu par séchage à l'étuve à 60°C pendant 24 h, 
Les observations aneérieures avaient montré que la perce en 
eau par unité de temps mesurée sur un fascicule d'aiguilles 
décâché cl.: [·arbre suivaÏt une relation linéaire en fonction du 
temps pendant les premières 10 min, La durée de 3 min fixée 
pour nos mesures a été déterminée pour deux raisons prin
cipales: d 'une par. pour pouvoir réaliser techniquement toutes 
les mesures comote tenu du grand nombre d'échantillons 
à mesurer durant 'une période donnée, d'autre parc. pour li
miter les effecs de la rupture entre l'ziguille et l'arbre sur la 
transpiration. 

Poremie{ 1zydrique-Le potentiel hydrique est mesuré sur 
un fascicule d·aiguilles proche de celui utilisé pour la transpi
racion, La mesure du potentiel de sève est effectuée au moyen 
de la chambre à pression de Sch61ander (Sch6lander et al. 
(965). Les po,,::nciels de l'eau dans la plante étant négacifs. 
dans tou! ce qui suit, un potentiel ct:: sève sera qU;Jlifié de 
"haut" ou "élevé" quand sa v:lleur sera pioche de z~ro. De 
mëme. un poccmie! scra dit "bas" ou "peu élevé·' qU;Jnd sa 
valeur scr:1. crès né~;.!(i\'e. 

Enfin. :r chaquc -p,ékvemcnt, Ct ~l crois reprises (;Jprès les 
trois, les si ... ct enfin les neuf arbres) tro:s facceurs clim:tciques 
ont été mesui"'~s: (i) l'humidité de ["<lir au pSl·chomètre: 
(ii) l'évapor:ltion physique. il 1':Iidc d"L!n témoin constitué 
d'une tig;: de cocon imbibée d'C;JU e, exposée ~l l'air libre 
:lmbiarH pendant J min, ce (iii) l'éclairement incident au 
moyen d'un luxmètre mcsur:lnt les radi,lCions dans k: visible. 
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T A8LE.·\U 1:. Cbssemenc des provenances pour les accroissements cumulés 
sur 6 ans (X). valeurs des coefficients de régression (réponse b .. ct réponse 
b'i indépend:.lmmenc de ['effet échelle 'il. ec de iJ.sc5biiité aUCQur dcs 

réponses (d,) 

Nom d.:: Il provenlnce X (cm) 

Llndes Nord 532.91 
Landes Sud 519.8:1-
Leiril 50S.94-
Cambados 506,31 
POrlO- Vecchio 455.19 
Vivario 442.47 
:VI arghese 437.Sd. 
l'.1o.ures 437,02 
Lucques 433.46 
Navaleno 423.51 
Caz.orla 413.79 
Gènes 40S,51 
Chaouen 392.04 
Tamjoute 371.31 

-Tamrabta 368.39 
Tabarka 343.41 

b, 

1.5:.!. 
1.55 
1.99 
1.26 
1,15 
1.06 
1.29 
0.99 
0.80 
O.H 
1,00 
0,94-
0,05 
0.22 

-0.73 
O,6S 

di 

13.52 
17 .53~ 
91.n'" 
32.80"" 
11.00 
9Al 
3,95 

13.50 
22.35""~ 

6.81 
13.19" 
?' ., ~,. _o."") 

8.70 
5.06 

IS .76 
2S .61 x 

br, 

0.85 
0.95 
1.:'.7 
0.76 
1.02 
1.02. 
US 
0.99 
0.33 
0.84-
1,17 
I.IS 
0.38 
0,69 
'1.23' 
1.32 

( .... o\~: m: nOmOi! dïndividu5 par pro"~n:l:1C:! ::c C~tttl: CJrre muy~n i~tÎ:. 

'T~st F ( F = ci, ln ) si~niiïc:!(ii au seuil è! 5'7c. 
\ (),{,,, -

"Test F signilÏc!tii au seuil ct! 1'7(. 

Les conditions climatiques durant les différents jours 
étaient analogues: chaudes et ensoleillées. Dans la matinée 
des jours 4, S'et 7. la présence de brume m2.tinale empoècha les 
mesures de 6 h. Dans ces conditions, le schéma exoérimencal 
peut effectivementê:re interprété sous forme de bl~cs incom
pletS équilibrés et la mesure moyenne du potencid hydrique 
pour I1ne provenance i à l'heure h donnée peut être estimée par 
la moyenne des données individuelies ajustées il ïeffet bloc 
(effet jour). L'ajustement a été ré:l!isé en utilisant I:t méthode 
d'Henderson III il effets fixés. 

Résultats 

Variabilicé géographique de fa croissance en hOU(euT. 

ComporcemelH il1{erannue{ 

L'analyse dè variancè fJlte sur lès accroissements 
totaux cumulés sur les 6 années (de la 4" il la 9" Jnnée 
de végétatlon) montre que iJ valeur du F (de Fischer) 
pour l'effet provenance esc de 19,92 (significacive au 
seuil de 19'0), celle de l'inceraccion provenance x bloc 
est de 1,21 (non signlficJclvel. Le classement des pro
venances pour ce cJractère se crouve sur le tableau 1. 

On retrouve dans ce cJblèau des résulcats touc à fOlie 
con formes il ceu x trou '.·~s ancùieure;-nenC su r la vari J
bilicé incraspécifique du pin mJricime (Illy 1966: Sweèt 
et Thulin 1963). Le classement regroupe ks pro
venances des gr::tndês zones de l'aire naturel!::: à sa
voir: (1) zone atlantique: LJndes. PonugJI plaine 
(Leiri:1), Gallice (Clil1bados): (2) Corse: iVlJrQhese. 
Vivario, POrTo-Vecchio: (3) sud-est de la Fra~ce cc 

T.-\8LE.:"U 1. Analyse de variance 

Source de variation 

Provenance 
Année 
lnter:lction 

Hé(érogén~ . .icé des pences 
des droites de régression 
Dévi:ltions autour des 
dioites de régress ion 

Erreur 

"T~,t F signiiïcotif "~ 5~'Jil de 1'7(. 

ddl 

IS 
S 

Î5 

15 

60 
3744 

Carrés moyens 

10837** 

1 390** 

3510** 

860*" 
272 

Icalie: l'vlaure$, Lucques; (4) zone centrale espagnole: 
Navaleno, Cazoria: (5) Maroc: Chaouen, Tamjouce, 
Tamrabca eC (6) Tunisie: Tabarka. Les provenances 
des zones 2, 3 ee 4 écaient souvenc qualifiées de 
mésogéennes. 

S'il existe des différences importantes dans les per
formances moyenr.es des diverses provenances, elles 
semblent Surtout s'expliquer par leur comportement in
etrannuel. L 'an2.i;:se de variance ~ deux racteurs (pro
venance. 2.nnée) monere que l'interaction proven::rnce 
x année esc expliquée pour une bonne pJrt par les 
différences réoonsès des orovenJnc:es. En etTec, on noce 
une pJnicipJc'ion de IJ s~mme des carrés de l'hétérogé
néité des pences de 5 i % dans la somme des carrés du 
terme d'incerJccion (cJbleJU 2). 

47 



e 
u 

'" > o .. ... 
'" 
<: 
:J 
o .. 

'" .. 
'" ë 
c: 
u 
u .. 
'-' 

'" o 

100 

50 

1 
/ 

/ 
/ 

1 
1 

~/.Jo. 
1 

~"Hoes HORO 

/ 

.Jo. 1 

1 
/ 

1 

1 .Jo. 
/ 

1 • 
JJ 
1· 

1 / 

1 
/ 

/ 
/.Jo. ~/ 

/ 
/ 

/ 

/ 
/ 

/ 
/ 

/ 

/ POAiO-V~CCHIO 

./ . 
/ 

~T"MJOur. 

"1< ** 

ma tiques annueUes celtes qu'el les peuvent êcre obser
vé~s par les variaeions de l'indice biologique annuel. À 
l'inverse, dès que des facteurs :écologiq~es d~favorables 
se manifestenc, leur croissance est d:-amant plus réduite, 
Si ce comportement correspond à l'ensemble des pro
venances atlantiques, la stabi 1 ité autour de la réponse 
est cependant meilleure pour ks pro'lenancé!S landaises 
que pour les provenances atlanciques ibériques (leiria, 
Cambados, voir tableau 1). les proven:lncé!S corses, à 
un degré moindre, ont un comportement analogue. À 
l'opposé de ce schéma se trouve celui des provenances 
marocaines: quelles que soient I~s conditions annuelles, 
l'accroissement en hauteür est pratiquement identique 
d'une année à l'autre. En outre, il y a Ltne bonne 
stabilité autour de ce((~ réponse. l'exemple de la pro
venance Chaouen est particulièrement parlane: la pente 
de la droire de régression est pratiquement nulle (0,05) 
et les .déviations autour de la droite sont mi
nimes (cli = 8.70). Enfin, encre ces deux extrêmes, les 

- .. provenancès eipag'no'les de- Castille' (Navaleno) 'et-
~~----------------~--------------~~ 

~ .. 50 75 100 

> 
~ MOYS.""N! OE 1-' J.CCROISSEMENr EN HAUTeUR ÂNMUEt.. l'OUA TOUiES 

le.S PAO'/eNJ.Hces (':n) 

FIG. 3. Illustration du modèle d'étude de l'inceraction 
provenance x année pour la croissance en hauteur de trois 
provenances, En abscisse tigure l'indice biologique de chaque 
année (moyenne de toutes les provenances), et en ordonnée 
est représentée la moyenne annuelle de la provenance étudiée. 
La pence de la droite de régression exprime la réponse 
moyenne de ra provenance aux. variations annuelles. la somme 
des carrés des déviations autour de cette droiee ese une mesure 
dt! $t:lbiricé autour de la réponse ee b; et d; sone donnés sur [e 

. tableau [ pour [es trois provenances représeneées. 

les pentes des droiees de régression correspondant 
aux réponses des différentes provenances figurent dans 
le tableau l, On retrouve un classemene ideneique à 
celui des accroissements cumulés sur 6 ans: prove
nances atlanciques à pente nettement supérieure à 1. 
provenances corses à pente légèrement supérieure à 1. 
provenances du sud-est de la France, de l'Italie et de 
l'Espagne à pente:: voisine de 1, et provenances maro
caines et tunisiennes à pente nettemene inférieures à !. 

11 existe ainsi une corrélation élevé;! encre les 
moyennes par provenance de l'accroissement moyen 
Sur les 6 années et la pente de la droiee de régression 
(r = +0,83). le schéma ese pratiquement multi
plicaeif: il n'y :l P,IS de mudification du classeme::nt des 
provenances J'une:: année à l'<lutre. mais les diftùences 
ènere èlles sont amplifiées à mesure que l'inJice biu· 
logi4ue de l'année augmenee. Ceci est illuseré par la 
figure} llui représenté! les droites Je régression de [rois 
provenances ùitTérenees: landes Nord. Pono-Vècchio 

,et Tamjouee. 
En d'autres termes les provenances atbntillues sem

bkne mieux è:~ploieer l'am~lioration J<~s cunJitions cli, 
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d'Andalousie (Cazorta) Ont un comportement inter-
médiaire, c'est-à-dire une réponse proche de la 
moyenne de touees les provenances .. 

le processus multiplicatif décrit précédemment tel 
qu'il est illustré par .la figure 3 peut être accompagné de 
convergence des droites de régression. Dans la réalité, 
dans la plantation de Pierroton. cerce convergence n'a 
jamais été trouvée. Néanmoins, dans des conditions 
plus dr:lstiques telles qu'à Lacanau, l'accroissement an
nuel de 1974 qes provenances corses dépassait celui des 
provenances ad antiques (Guyon 1980) . 

Ces résultats peuvent être résum~s de manière 
suivante. 

Au plan statistique l'interaction est principalement 
expliquée par un effet d'échelle (T) et on peut s'en 
affranchir par une trans formation udéquate. Cet effet 
d'échelle peut être interprété par le modèle de décom
position de l'interaction suivant (Kremer (981): 

(PA)i; = "{ A, Pi + (1 + !3'i) Ai + ri, 

Où ~( est'imé p:lr le coefficient de régression (cl) des bi 

sur les P reorésente l'effet d·échelle. ou effet multi
plicatif. Da~s le cas présent "{ explique 33% de la 
SOmme des carrés du terme d'interaction. Un estimaeeur 
b'i de (1 + W;) est alors: b'i = bi - d(.ri .. - .t.J. les 
nO~lVeaL!:< paramètres de réponse (b'i, voir cable:lu 1) 

représentent les réponses spb:itïques des ditTàentes 
provenJnccs ind~?end:.tmmerH de l'effèt d'échelle 
~f (lv10,t \' e( c:f. ! 975). En ne to;: n:tnt cornÇ):e que des 
proven:mces pour ksquellès Ic:s déviations autour 
des droites de régression ne sone pas signitïcatives. le 
classèment des provenances n 'ese plus le m~mç: on 
trouve d:lns l'on..!,e des valèur;-; J~:::roissan,ès de l/i: 
(i) ks provenances m~sogéenncs (Pono- Vecchio, 
Viv'triu. Marghese. Maures) ont une pence :tu moins 



régJ.le il 1. À ce groupe s'ajoute la proven~lnce maro
caine Tamrabta; (ii) la proven:lnce Landes Nord et 
Navaleno; (iii) enfin, les è provenances marocaines 
ehaouen et Tamjoute. 

Au plan biologique. le schéma mulcipliç;J.(if montre 
que [es pro ven ances les plus vigoureuses. jugées par les 
accroissements cumulés sur plusieurs années, sone 
également celles qui réagissent de la manière la plus 
vive aux variations écologiques annuelles. Ceci semble 
princip;:.lemenc dû au fait que la majorité des années se 
situene il droiee des poines de con\;ergence des droites. 
Dans ces condieions. le nombre d'années sur lesquelles 
sont cumulés les accroissements ne fait au'augmenter 
les dit'férences entre provenances. )..l'in\'~rse.les pro
venances marocaines marquent une certaine seabilité 
J.GX variations ciimaciques annuelles: COut se passe 
comme s'il y avait un mécanisme constant d'année en 
'année qui limite chez ces provenances les a.l[ongemencs 
successifs ec les empèche de meme il profit les années 
fal/6rables,--[j 'indiée biologlèj(ië-élevé-.·· .. - --

Variabi!iré géographique de caracrères écophysio
logiques 

Choix du macérie! 
Pour ces mesures, il n'a pas été possible de suiyre 

l'ensemble des provenances. Celles qui one été choisies 
représentent chacune l'une des zones géographiques dé
criees au paragraphe sur L:t croissance en hauteur. Néan
moins, la zone atlantique a été représentée par deux 
provenances Landes Nord et Leiria. not::lmment à cause 
de la grande instabilieé de cette dernière. Le crioi;.: a été 
dicté par ailleurs par te rang de classement des prove
nances pour la vigueur (accroissemenes cocau." cumulés 
sur Ô ans) et par la réponse moyenne ::lUX variations 
annuelles (voir cableau 1). 

Cillétlque journalière. données bnaes 
La cinétique journalière du pocencièl de sève et de la 

transpiration des aiguilles a été suivie durant chaque 
jour de !'e:<périence: la pression de sève eSé mesurée en 
bars ([ bar = 100 kPa) et la transpiration est exprimée 
en pourcencage du poids sec perdu en 3 min: 

Les relevés des jours 3 et J. se trouvent sur le:; figures 
4- ec 5. Les poines représentJtifs cle ch~!yue provenance 
correspondent il 1:1 moyenne des me:iure:; pour lès trois 
~Irbrès de b provenance. Le jour 1. ks mesures de la 
première heure n'ont p~lS été possibks :1 cluse de IJ 
brume nlJtin:.liè. De plus sur Chéll!l!~ lïgure est repré
sencée l'évolution des racteurs climéltiquèS uur~lnt la 
j()Urn~è à savoir: (i) l'inccr1:;icé lumineuse (10\ [x) (E): 
( ii) ,. é vaporat ion du modè te ph ys ique en pource nW.ge 
de Son poids initial éVJporé en 3 min (PI'v[PE): (iii) k 

TRr-----------------------------, 
E PMPE 

%opoids Klux %poids 
trar,spire #" evapore· 

o 0 100 
o 

15 

9 

a a Q '0 Q 

o A·· .... 
o / \"" "', _" •••••• 

o ./ \ ' " 
0,<' \', 

o,..{ \ " 

, ,~.' \ 
a,-

FI: 
'f: 

,':/.: 
.'/.' 

.;/.' 
;/.' 

'.------ .... 

J,f: 
,'c(: 

,J ''f: 

s la 
heures en Lu. 

~ - --- _ .. _.-' .... _-
~ 

-~ 

-la 

PS 

bars ~ 

50. 

16 

5 

la 

IS 

FiG. <.1.. Cinétique joum,lJièce de 1:1 pression de sève (PS), 
de la cr:1nspiration (TR). ec de pJramècres physiques (déficit 
de pression de vapeur saturJnce (DPVS). évapor~ltion (PMPE) 
ec écl<liremenc (E)) dur:lnt le jour 3. (--~) T:lourb. 
(- - - _ - - -) Llndes Nord. ( ) l'obures. (00000) éclJire
menc (E). C"."''' '" "') déficit dc pression de vJpeur S:.lcur:Jnte 
(DPVS) ec ( •••••• ) évaporation: pourcenc:.lge du poids du 
modèle physiquc éV:.lporé en 3 min (P,vlPE). La crJnspirucion 
est mesuré::: par li.! proporcion du poids sec d'un fascicule 
d'<liguilks perdu en 3 min. 

déficic de pression de vapeur sacurance. en millibars, 
calcul~ deJ1lJntère sutvanee: (DPVS) 

HC!. 5'N 

( 

l 'C) ,., -. DD\IS - 1 - ___ ,," .1 .. '- - _.' 
1 - t \.. r r 1; \ ! ~ 100 ' - ... 

où W/c = humidité reI:1[ive en pourcentage ec 
T, = température sèche degrés Celsius. 

Différentes observJtions peuvent être fatce:; à pareir 
Jes figures 4 ec S. L'évolution journalière du potentiel 

49 



CA:-'·. 1. FOR. R:::5. VOL. 1:. In: 

TR 
%, poids 

transpiré 

lS 

J 

-s 

-la 

PS 

6 

E PMPE 
•• Q Q 0 '. Klux % poids 

o 0 0 0 ~vapo(ê 
• c 

........... , 
.......... : \. 

.' 

..... \. /\. 
\. / \. ". 0 

8 

"\ / \.". 
\. / \.'. 5 
\./ \. 

--
" --

la " heures en l.u. 

.. 

\. 
"\ 

s 

la 

~ ' ... ' 

'-';<~~:=Jr " 
\. 

\ 
\ 

\ 
\ 

\. 
bars \ / OP'IS 

l'-__________ ...... _ ...... _ ...... _ ...... ...::~cL,/_/_/__..J1 m ill i bars 

FIG. 5. Cinétique journalière de la pression de sève 
(PS). de la transpiration (TR) et de paramètres physiques 
(déficit de pression de velpeur sacur<1l1te (DPVS). éV:J.por:J.
tion (PMPE) et écl:J.irement (E» dur"l1, le jour 4. (---) 
Tab~rk~. (- - - - - - -) Telmjoute, ( ) Porro- Vecchio. 
(00000) éclClirement (E), C;. '" ",,,;.) déficit de pression de 
v:J.pcur SCl(UrJnCe (DPVS) ct ( •••••• ) évaporation: pour
ccnco.ge du poids du modèle physique éVelporé en 3 min 
(Pt\·!PE). La tr:J.nspir~tiün est mesuré~ par b proportion du 
poids sec d'un fascicule d'aiguilles perdu en 3 min. 

de sève esc crès proche de la courbe du détïcit de pres
sion de vapeur sacurance. Les différences encre prove
nances sone non significatives lejour J. Parconcre, elles 
Sone crès neete::; le jour 4. L'amplitl!c!e de variacion encre 
pression en fin Je nuie eC en milieu de journée eSt p;_trli
cu!ièremenc prononcée pour la proven;'lf1ce T:.tbarka. 
Elte esc presque nulle: pour la pro':enèlnce Tèlmjouce et 
inCèrmédiJire encre ces deux e.\lrêmes pour Porto
Vecch io. Les di tTére nces encre prove n;.lnces pour lès 
v:.1leurs de pression de s2ve en milieu (le: journée sone 
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beaucoup plus import:lntes qu'en début. Les va! - 1 . eurs 
extremes sO,..nc re aClvement élevées cette année-là 
(-:.[2. bars pour Tabarka): les condieions de sécheresse 
n et~lIent sans doute pas crès prononcées. 

La comparaison de la courbe de [' évaDoracion d 
"1 . . . u 

mOde e pnyslque ee de ceUe de la tran5Diracion de 
l'aiguille mec en évidence les phénomènes d~ ré2:ulacion 
de la transpiration. Si lès deux mécanismes n-' étaienc 
que physiques, ils évolueraiene parallèlement. Ce paral
lélisme existe jusqu'à 10 h tu, moment où pour cer
taines provenances, la transpirilcion baisse alors que 
l'évaporation physique concinue. La limitaeion de la 
transpiration est sans doute liée 2. une régulaeion. Cecte 
régulation est particulièrement importante pour les 
provenances Landes Nord et Tabarka (fig. 4), moyenne 
pour Porto-Vecchio (t'ig. 5) et minime pour Tamjoute 
(fig. 5). D'une manière générale, le classement des 
provenances pour l'amplitude de variation journalière 
de la transpiration est toue à filie analogue: les premières 
one une forte amplicude (0,2- l ,ï70 cû P9Ïds-séèj, 
la dernière exprime une plus faible amplitude (O,ï - . 
1,J9"c). 

Cinécique jo!/matière, données cumulées 
Le nombre d'individus d'une provenance, suivis un 

jour donné écant particulièremem faible (trois arbres). 
nous avons utilisé l'information sur les 3 jours en inter
prétant le schéma expérimental (fig. 2) en dispositif en 
blocs incompkes. Sur la figure 6 se trouvent la moyenne 
des données ajustées à l'effet jour pour les différentes 
provenances. Chaque bawnnet représence la moyenne 
de neuf observacions (trois arbres x 3 jours). Les ana
lyses de. variance ont été faites pour chaque caractère 2. 
COutes les heures: [es valeurs des tests F sont toujours 
significatives. Sur les figures 6 et ï les valeurs de la 
pression de sève sont exprimées en valeur absolue pour 
permettre une meilleure comparaison de leurs graphes 
avec ceux de la cranspiration. 

Les observations préc~dentes (cinétique journalière, 
données brutes) sonc confirmées par [a figure 6. 

Po(el/(fer de sh'e-Les v;:tleurs les plus basses, sont 
atteintes par te"s provenances Landes Nord, Tabarka 
et LeiriJ (- 10 bars), ee les plus élevées par Tamjoute 
(-8 bars). Par concre en début de journée, les valeurs 
des différentes provenances sont identiques (- 5 bars) . 

.À.. partir des courbes de transpirJtion (fig. 6), (rois 
groupes de provenances ont écé dégo,gés, illusités pJr la 
figure: ï: (i) un groupe où la courbe de transpiration 
pocencielk présence deux mJximums l'un vers 10 h 
[·i..1utre vers l~ h cu. Ces maximums peuvenc Jcceindre 
2% du poids sec. Fanc pJrtie de ce groupe, les prove
ni..1nce:s LJndes Nord, Leiria ec 1:.1 provenJnce Tabarka. 
(h) Un groupe donc la courbe de transpir:lcion ne 
présence qu'un mJ.\imum peu avant le zenith. C'est le 
~as des pr;vcnJnces pono-Vecchio, Maures et CazorlJ. 
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FIG. 6. Cinétiquc journalière de la pression de sève (PS) ct de la transpiration (TR). Les données sont cumulées sur 
l'ensemble de l'expériencc: chaque bâtonnet représente la moyenne ajustée des mesures (trois arbres x 3 jours). ( il ) Pression 
de sève (PS, en bars. exprimée en valeur absolue) et ( 1 ) transpiration (TR, en pourcentage du poids sec du fascicule cl'aiguilles 
transpiré en 3 min). 

(iii) Enfin, la provenance marocaine Tamjoute consti
tue à elle seule le troisième groupe. La courbe de trans
piration est analogue à la courbe de pression de sève. 
Elle se caractérise par la présence cl'un plateau toute la 
lAtlrnPP 

JVu.J. 1.1\. ... --... 

Dans les trois cas de figure. la valeur la plus basse du 
potentiel de sève est atteinte après le maximum de trans
piration. Le début de la fermeture des stomates serait un 
signal dont l'information se traduirait par une élévation 
du potentiel de sève. 

Discussion et conclusion 

Cinétique journalière de la pression de she 
À en juger par les valeurs élevées du potentiel de 

sève, l'espèce P in us pinoster supporte bien des cond i
tions de sécheresse estivale. Cependant, des com
portements particuliers ont pu être observés, les deux 
cas extrêmes étant illustrés par la provenance Landes 
Nord et la provenance marocaine Tamjoute. 

Les arbres de la provenance landaise ont la capacité 
de maintenir à la fois leur transpiration éle\'ée et leur 
potentiel de sève à des niveaux bas contrairement à ceux 
de la provenance marocaine dont la transpiration ne 
dépasse que rarement 19'c du poids sec en 3 min et dont 
le potentiel cie sève se stabilise à -6, -7 bGfs. La 
limitation précoce de la perte en eau et les potentiels de 

sève élevés observés chez cette dernière provenance lui 
permettent en quelque sorte d'éviter le stress hydrique 
au moment où la demande en eau est la plus élevée, en 
milieu de journée. 

Cependant. par un taux de transpiration élevé, par 
une régulation de la transpiration en milieu cie journée 
et par leurs potentiels de sève relati\'ement bas, les 
arbres de la provenance landaise maintiennent leur ac
tivité physiologique pendant une plus longue durée. 
mais subissent le stress hydrique en milieu de journée. 

Comportement écoplzysiologique et croissance en 
halltelll; 

La croissance en hauteur cIu pin maritime à l'âge 
adulte est du type fixe au sens défini par Lanner (1976). 
En d'autres termes, elle se caractérise par la succession 
de l'initiation des entre-noeuds entre le mois de juin et 
le mois d'octobre d'une année et de rallongement de 
ces mêmes entre-noeuds entre le mois cl'ani! et le mois 
de juin de l'année suivante (Kremer et Roussel 1982). 
Différentes expériences ont mis en évidence l'action de 
la sécheresse à la fois sur l'initiation et sur l'allonge
ment des entre-noeuds. Pollard et Logan (1977) ont 
montré que la teneur en eau du sol était l'Url des facteurs 
écologiques jouant un rôle déterminant dans le taux 
cl'initiation d'entre-noeuds. Garrett et Zahner (1973) 
ont montré sur PillllS resinosC/ que la sécheresse sévis-
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(TR: ---J. PS cc TR sont Lidïnis commc sur Ll fig. 6. 

sane en période estivale pouvait réduire de 30% le nom
bre d'ener~-noeuds initiés dans le bourgeon, Sur la 
même espèc.e .. Cteme,nes (1970) avait rem;rqué que les 
arbres soumIs a une secheresse durant l'été et l'automne 
d'une année. avaiene l'année suivanee un accroissement 
de 50% inférieur à celui des arbres témoins. Enfin, 
Garrett et Zahner ( 19ï3) one noté une densité du nombre 
d'entre-noeuds plus élc!vée sur les arbres soumis à une 
sécheresse durant l'année de !' élongation, En d'autres 
termes, l'allongement moyen des entre-noeuds était in
férieur à celui des arbres témoins, 

Ces quelques observations permettent une inter
prétation des résultats illustrés par les figures 3 et 7, 
Nous ferons l'hypothèse, que la réduction de la transpi
ration observée en milieu de journée entraîne une réduc
tion d.;; l'activité physiologique et peut avoir une con
séquence soit sur l'initiation soit sur rallongement des 
e nere-noeuds. 

Sur Psetldo(slIgcr men::iesiê, Brix (19ï2) a moncré que 
- nssimilacion chlorophyliénné--necte"èfiucai"t" à 'partir 

d'un certain seuil de pression de sève (-10 bars), 
Finkelstein (1930) montre sur cèdre que c'est pour des 
pressions de base de -10 bars à -15 bars, selon les 
provenances que se produit la chute de l'assimilation 
nette, 

La figure Î moncre d'une part que la transpiration 
journalière est plus importante pour la provenance 
Landes Nord et que d'autre part sa cinétique journalière 
est plus variable par rapport à la provenance Tamjouce, 
En particulier, le seuil de régulation au niveau duquel il 
y a réduction de la transpiration est netcemenr plus bas 
pour Tamjoute. 

Ainsi, au cours des_années à conditions climatiques 
favorables les arbres des provenances iandaises ont un 
fonctionnement physiologique journalier plus long que 
ceux des provenances marocaines, Le seuil de régu
lacion de la cranspiration est atceint assez rapidemenc 
pour ces derniers, 

Par concre. en conditions climatiques xériques, 
quand la demande en eau de l'acmosphère est élevée. les 
pins rnaricim~s landais atteignent leur seuil de régu
lation peu après !es pins marocains, et la durée de t'onc
tionnement photosymhécique pour les premiers est plus 
proche de celui des seconds. On conçoit donc qu'en 
absence de sécheresse, l'amplitude de la durée de fonc
tionnernenc"physiologique entre les différentes prove
nances SO!t plus importante que lors d'années sèches. 

Par conséquent, l'amplitude d'initiation ou d'al
lon~ernent ùes entrè-noeuds varie de la mème manière 
ent;e ann~èS sèch.::s et hurnidès, La sécheresse esti\'alt:: 
étant g~nérakrnçnt plus prononcée durant la PÙiOÙè 
d'initiation (juin à octobre). on peut penser que c'est 
cette lkrnière composante qui est responsabk des varia
tions (j'accroisscrnèncs en hauteur ;mnuds observés, 

V(/riabifir,: Il,;ot'f"(((Jhicjw: du (Jill IIwririme 

La sllpc.!rLri;~ ùes provenances adamiques pour la 
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M"'< D. Antoniazzi qui a ~lSSuré la daccylogro'phie du 
manuscric. 

éroissance en hauteur avait été mise en évidence dans 
p'lusieurs expérimentations (Illy 1966). Lïnform:lCion 
supplémentaire apportée par notre étude réside d:1ns k 
fatt que cecte supùiorité serait principalement due ~ une 

.. . . .AuSSE\;,\C. G .. ct .A. GK .. \0IER.. 1978 Q,. ... lqucs rA<ulc·,ts d~ 
réaction olus vive aux vanatIons climatiques annuelles. . ~~. ~"U ... 

. . cinétique joum:llicre de pütentiel de sève chez ks arbres 
Le modèle linbire explique part'aitemenc l'interaction t·orC5cÎcrs. Ann. Sei. For. 35: 19-52. 
provenance x année et le classement des différentes SO,'i0E.-\U . l'il.. J. GEL?E ct F. LE T,\co,'i. 1968. Intluencc d,::s 
réponses des provenances correspond 0. celui de kurs condicions de nutrition minér::J.ic sur le déoérisscmcr,c du Pin 
performances moyennes (tableau 1). Touces les droites maritime ,!:lns ks L:lndes de Gascogne. ·Ann. Sci. For. 25: 
de régression sont donc concourantes. Les points d'in- 251-289. 
tersection n'ont pas écé mis en évidence, mais il n'ese SR!.\. H. 19ï2. l'iicrog,::n feniliz::J.tion and wacer e((eccs on 
pas excl u que. lors d'années très sèches, l'accroisse- phowsynchesis and e::.rlywood - !J.tewood production in 
ment en hauteur des provenances marocaines soie supé- Dougl::J.s-tïr. C:ln. 1. For. Res. 2: 467-478. 

ClE:'IE'-'TS.1. R. 1970. Shoot responses of young rcd pine to rieur à celui des nrovenances atlantiques. Il n'existe que 
t" w;1cering over (Wo se:lsons. Cano J. Bot. :.l3: ï5-S0. 

de rilres travaux concernant la stabilité de la croissance DEsnE"C-\U, D. X .. H. JOllY et T. TAHRr. 19H. Cont,i-
en hauteur chez les arbres forestiers. Morgenstern et bucion à. l::J. connaissance des proven:lnces de PilU/s pinas-
Teich (19ô9) one utilisé le modèle d'Eberhart et Russel (er. Ann. Rech. For. Ivlaroc. 16: 101-153. 
(196ô) pour l'étude de l'interaction provenance x s(;}- EBERH.-\RT. S. A .. et W. A. RUSSEL. 1966. Stabitity par::J.me-
tion sur Pillus bcmksiana dans la région des grands lacs. ters for comp:J.ring variccies. Crop. Sci. 6: 36-40 . 

. -Biên qû-e -ce ré's u-I taC- ne sore pas publié, lés données per:---f=I~KËLsTErN. D. 1930. Contri,butioit à l::J. 6rO,ctérisO,tion éco-
mettent d'estimer la corrélation entre les performances physiotogique du Gdre. Etude de tu croissance et des 
moyennes des provenances et les pentes de leurs droites échanges gazeux. Th~se de biologie végétale. Université de 
d - ' L f~" . '1' Nancy. N<lncy. e regress!on. e coe [IClent Ge corre aeron a pour va-
l 0 86 0 1 1 1 . G . .l.,é<RETI. P. \V .. et R. Z . .l.,HNER. 19ï3. Fascicte densicy and 
eur , . ans ce cas, es provenances es p us '11- needle grùwth res~onses of red pine to WO,ter supply over 

goureuses sont également celles qui répondent le plus two se:lsons. Ecology. 54: 1328- iJ34. 
vivement ::tu,x variations du milieu. Rien ne permet ce- GUYON, 1. P. 1930. Variabilité géographique et écophy-

. pendo'nc d'(lttribuer ce résultat à un facteur limic(lnt siotozioue du Pin maritime. Mémoire de fin d'études à 
comme d::tflS notre exemple. Sur du matériel à base l'École ·N::J.cion;:!le des [ngénieurs des TraV::J.ux des Eaux. et 
génétique plus étroire. un scném::t multiplicatif n'a pu 
être mis en évidence (Kremer [981: O\'\,ino 19ïï). 

En ce qui concerne la variabilité de la résistilnce il la 
sécheresse du pin rJ1:J.ritime. les résulto.ts de nocre con
tribution concordenr avec ceux d'Hopkins (!971)-bien 
que les mesures n'aient pas été effectuées dans le même 
esprit. Hopkins (1971) s'est surtout attaché à l'aspect 
résist;lnce à la sécherese en rermes de pourcentage de 
survivants après un stress hydrique. Néanmoins. ses 
résulcaes moncrant la meilleure résistance des prove
nances corses par r:J.pport aux provenances portugaises 
et bnd:J.ises sone proches des nôtres. 

En conclusion. dans les milieux xériques (Atlas, 
AnJalousie) la sélection n::rcurelle il ['avorisé les indivi
dus limitant O,U maximum leur perte en eau. évicJnt ainsi 
lès périodes de sécheresse: ceci s'est ré:J.lisé en particu
lier au détriment Je leur croissance en h~!Uteur. Par 
concre dans un milieu offrant une pluviométrie plus 
t5kv~e (zone Jtlanciqu:::l. la 5ékction naturelle s'est 
èxercée au profit ck:s meilleurs compétiteurs vis-J-vis 
Je Lt végétation habacée ou des arbres eux-l11~mes. 
D~lns ces conditions. e\k a sélectionné les inJi"idus j 

crOissance rapide. 

Re rn erciemen ts 

Nous tenons J remercier lY!'''' E. Bcrcocchi cr 
lYIt\'!. C. Daugcy èt G. Roussel pou,' leur contribu
tion technique :l la ,'blisarillil c.];: ce travail. ~li'lSi q'..lè 

Foréts. Nogent-sur- Vemisson. 
HELLKWIST. J .. et J. P .. \?-SBY. 1976. Thc waCcr rei::lcions of 

Pin((s sifr'es!l'is. II!. Diumai and seasonal pattems of w:J.cer 
ooc<:n,i;1[. Phvsiol. Plané. 33: 61-6S. 

HOp:'I:-;s. E. R.·197 1. Drough{ resisto'nce: in scedling of Pif/liS 
pill(lS(ër U~in. Fût. Dep. pç::nh. \Vesccrn .~"us~r. But!. 
N" 32. 

IllY. G. 1966. Recherches sur l·amélior:J.cion génétique du 
Pin m:.1ricime. Ann. Sci. For. 23: 769-944. 

KRE,\IE?-. A. 198 1. Déte~minisme génétique de 1;1 croissance 
en hauteur du Pin maritime. II. Comportement inter
annue!. 1 nter:.1C( ion génocype - année .. -\nn. Sci. For. 33: 
331-355. 

KRE.\!ER.. A.t ct G. ROlJSSEl. 1982. Compos:.lnccs de la crois
S:J.nce en haut(!ur du Pin maritimc (Pinu,l' piIiCl.\'(I;!" Ait). 
r\nn. Sci. For. 39: ïï-98. 

LA.'i'-'ER.. R. 1976. P:.1tcernS ofshoot devclopmcnt in pinus ;:!nd 
chei. re!acionshio (0 \UQwch pocencÎ:li. (11 Trce physiology 
and yic!d improvem~nc. Écfùi!urs: \1. G. R. Cannet! et 
F. T. L::.sc. AC:.lcjemÎc Press Ine .. New York. pp. 223 - 2~3. 

;\10 .. \\'. R .. G. Hl.;l.-\H Ct G, \VOHlf,.\R.TH. 1975. Gcnccic 
difr',:rcnecs bcewccn the Chinese :.1nd European r:tccS ot' 
eümcnon C:.1:O. 1. i\n:tlysis ot' genotypc x cl1vi,onmcnc 
in(cr~,c(ions r;l( '.:(U'.'.(h r:tCe. HcrctlÎc\·. 3-1: 323 - 3-'0. 

;\101.1:\,\. R. F. ï<.Jôs. Cl1rnp~lrcimcn;u r~lci:d ues "Pinus 
pin:tsccr" '.::n cl t~()ri) cste dc bp~liÏ:.l. Inst. For. Invesc. 
bpu. \1:.ldritl .:\n. 65(11): 232-238. 

\IORGE:.'iSTER.'i. E. K .. cc . .1.. H. TEICH. 1969. Phenotypic 
scaoilie!, (lt' hcighe gru\\,(h ut'j:ld: pinc prü>;cn~ln(eS C:.ln. J. 
Genct. C'/(ul. Il: IIU-117. 

OWI.'o. F.· 1977. Gcnucypè Cl1vÎronmèf1C ir](èr~lc(iün ,wd 

53 



ge:notypic stabi!ity in loblolly pine. 2. Gcnotypic st~bility 
comparisons. Silv~c Genee. ~6: 21-26. 

PEREfR.-\. J. S .. et T. T. KOZLOWSKf. 19ï7. lnf1uence of lighe 
intensity ~nd k~f are::t on scom::tt::tl aperture ~nd w~cer 

po{enti~! of woody pl~n(s. Cano J. For. Res. Î: 14.5-153. 
POLLARD. D. F. W .. et K. T. LOGAN. 1977. The effects of 

light intensity. photoperiod. sail mois(ure potencial. ~nd 
temperature on bud morphogenesis in Picea spe:::ies. Cano 
J. For. Res. Î: <I!5-<l21. 

PRADAL. F. 1979. V::triabilité génétique du Cèdre. Mémoire 
de fin d'études ?l !'École N~(iona!e des Ingénieurs des Tra
vaux des E.1uX ec Fon~ts, Nogent-sur-Vernisson. 

54 

SHEL80URNE. C. J. A. 1972. Genotype-environment inter
~ction: its st}ldy and its implications in forest tree im
provement. jn(em~tional Union of Forestry Research Or
ganizations GENET!CS - SABR.-\O Joint Symoosia. 
Governmenc Forest Experiment Station. Tokyo 197?. 

SWE:OT. G. B .. ec J. 1. THULIN. 1963. Proven<lnce of Pin(IS 
pinasrer Aie. A five year progress report on a trial ae Wood
hil1 (New Zealand). N.Z. J. For. S: 570-586. 

SCHOLA.'iDER. P. F .. H. T. HA~,(:-'(EL et E. A. BRADSTREET. 
1965. Sap pressure in vascular planes. Science (Washing
ton. D.C.), 143: 339-3<16. 



Publications 

r 

PUBUCA TION 2 

JP Guyon, D. Betored et A. Kremer. (1987) 

Acta Oecologica, Oecol. Plant.. 8 (22) 4 : 309-320. 

55 



Acra Œcologica 
Œcol. Plane., 1937, Vol. 8 (22), n° 4, p. 309-320. 

Influence de la température et des précipitations sur l'activité 
du méristème apical dans une régénération naturelle de pin 

noir d'Autriche (Pinus nzgra Arn. ssp. nlgncans Host) 

1. P. Guyon, D. Betored et A. Krer-:1er 

I.N.R.A., 
Seation de Syluiculcure M édièi!rrcnéenne, 
ar:enue Ancoine Viualdi, 84000 Auignon 

LN.R.A., 
Laboracoire_.cf.Amélioracion des r!rbres .Fo~es,iers, 

Pierrocon, 33610 Ces cas 

RÉSUi'vlÉ 

Dans une régénération naturelle de pin noir d'Autriche (Pinus nigra Am. ssp mgncans Host.), 
l'observation en 1984 de l'activité méristématique des bourgeons terminaux a permis de préciser les 
caractéristiques (date, durée, intensité) de l'initiation de ces méristémes en fonction des paramétres 
dimatiques. 

Cette obser'l2.tion et des mesures portant sur le nombre d'entre-nc:uds initiés, et leur allongement 
permettent d'expliquer la variabilité.interannuelle de l'accroissement en hauteur en fo'nction du dimat. 
II apparaît comrne résultats essentids : 

(1) que le nombre d'entre-nœuds initiés une année dépend des précipitations cumulées de juin et 
juiHet de ceue mêrne ânnée; 

(2) que durant cette période, les variations de l'intensité de l'ac:ivité méristématique sont dépen
dantes des variations du facteur thermique. 

MOTS CLES: Accroissemene hauce"r - Taux de croissance -
Iniciacion des Euphylles - Tempércrcwe - P/(1r.;iomécrie. 

Pin"s nigTG - Élongation des er.cre-nlZéids. 

ABSTR.-i.CT -

Apical meristematic activity was measured on young black pine trees (Pinéis nigra ssp. nigricans) 
originating from a nacural regeneration during a gùing season. Data obtained on date, duration' and 
rate of primordia inici<ltion were compared to c!imacic data. 

These observations and addition a! measuremenCs of the total numoer of Întemodes and their 
elongation allowed co explain the yi.:arly variation height increment 2-S 2- fonction of climat. 

Results are as fol!ows: 

(1) The tOlal number of internodes initiated during one season de;Jends on the cumulated [2-idall 

of june, july and september of the same season. 

(2) Within this period, race of primordia initiation is corre!atèd with temperature .. 

KEY WOROS: Height growch - Crowch rcce - C(;ccphy{! inic{cciol1 -
TemperGcure - Rainfcll - Pinéi5 nigra - Stern w:ic e{ongcc!ol1. 

Acca CEcologicc(Œcologia P{arl((!mm, 02::3- ï65 I/Sï/0:+/309/ [2/S 3.20; © Gau thÎer- Villars 
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J. P. GUYO~. D. BETORED ET A. KRE~fER 

I. Ir-,-:rRODUCTIOl'i 

L'accroissement total annuel des résineux monocycliques à « croissance fixe» 
(LANN~R, 1976) ~st. ~a ,résultante d: l'expr~s_sion de .d~ux phases biologiques qui 
sont d une part 1 InItIatIOn, uneannee donnee, des umtes morphologiques que sont 
les entre-nœuds et d'autre part, leur allongement l'année suivante (fig. 1). 

Une étude précédente sur le pin noir d'Autriche (GUYON, 1986) a permis de 
mettre en évidence une contribution essentielle du nombre d'entre-nœuds initiés 
dans la constitution d'une pousse annuelle. Cette étude fait aussi apparaître que' 
les précipitations cumulées des mois de juin, juillet et septembre d'une année 
déterminent fortement, d'une part, le nombre d'entre-nœuds initiés cette année-là 
et d'autre part, l'accroissement total annuel réalisé l'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 hypothèse passe par le suivi sur une année de l'activité 
des méristèmes apicaux des bourgeons de pin noir permettant d'apprécier aussi 
bien les caractéristiques de la phase d'initiation (époque, durée et intensité) que 
l'influence des paramètres climatiques simples (températures et précipitations) sur 
l'a,ctivité mêdstématique_Ceci fait l'objet de la présente·étude: 

Des effets de l'humidité et de' la température sur l'initiation ont été mis en 
évidence sur d'autres espèces. Ainsi (GARRETT & ZAHNER, 1973) ont observé, sur 
PintlS resinosa, une réduction de l'initiation des aiguilles consécutivement à une 
sécheresse. De même, (POLLARD & LOGAN, 19ï7) observent, sur des semis d'épicéa 
de 1 à 2 ans, une diminution de l'initiation, parallèl~ment à une baisse du potentiel 
hydrique. ., 

En ce qui concerne le facteur thermique, la baisse de la température provpque 
l.a chute de l'activité méristématique, (POLLARD & LOGAN, 19ï7). Cette observation 
est confirmée pàr une expérience, sur Pinus banksianna de (KREMER & LARSON, 
1983) qui en soumett.ant deux lots de plants à 2 régimes de températures différents 
à sa voir : (scotop~ase à 20=C, photophase à 25°C d'une part, scotophase à 15°C, 
photophase à 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'intérêt de connaître l'inf1uence des facteurs climatiques sur l'expression de:; 
composantes de la croissance en hauteur, en conditions naturelles, réside dans la 
'possibilité à long terme d'élaborer un modèle assez général permettant d'évaluer 
les potentialités des sites en matière de production. En effet, la plupart des modèles 
de croissance disponibles actuellement s'articulent autour de caractéristiques den
drométriques, telle la relation âge-croissance en hauteur, qui sont très dépendantes 
du site sur lesquelles elles ont été mesurées et qui, 'par conséquent, limitent l'extrapo
lation de ces modèles. 

II. MATÉRIEL ET i\-lÉTHODES 

2.1. MATÉR!êl VÉGÉTAL 

Les mesures ont été faites dans la parcelle n' 20 de t::. « série des Cèdres» de la [or:t communale 
de Bedoin (Yaucluse). Cette parcelle située â 900 m d'a!ci,:ude sur la face sud du Mont-Ventoux a été 
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parcourue, en partie, par un incendie en 1973. Une: régénération mélangée: de cèdre, pin noir et pin 
sylve,st,re s'e:,st. installée sur. 1 ha environ d~s le prin:e:nps 1974. A cette date, 90 individus de pin noir 
ont ete reper~s pour une etude sur la crOIssance aenenne (J.,TOTH, comm.' personne!!::). Les mesures 
concernant l'allongement d~s entre-nœuds et leur dénombrement ont été effectuées sur un sous
échantillon de 30 individus choisis de façon aléatoire parmi les 90 individus primitivement retenus. Par 
ailleurs, sur la même parce!!e, il a été prélevé chaque semaine entre le 27 avril et le 30 novembre 1984 
1O bourgeons terminaux, sur des individus pris au hasard. afin d'estimer le taux d'initiation de~ 
primordias. Sur cette parcelle, a été instaUé dés le début de l'année 1984 un poste météorologique 
équipé d'un pluviographe et d'un thermohygrographe. 

2.2. MESURES ET CALCULS 

2.2. 1. ll,f es ures des composc.ncs de la croissance 

Sur les 30 individus ret~nus il a été me:suré : 

- la pousse totale annudle: de la 4< (1977) à la 12< (1985) saison de végétation, 

- le: nombre total d'entre-nœuds prése:nts Sl!r Ie:s accroisse:ments annuels de la S< (19S1) à la 
12' saison de végétation, ce qui équivaut au nombre d'entre-nc:uds initiés l'année précéd~nte, 

- l'a!!ongement hebdomadaire (ou par quinzaine:) des pousses terminales des 9<, 10' et Il' saisons 
de végétation. 

Cet alloogement hebdoriiadàire-perriier1e ·ca.l"èul ae la vitesse moyenne de Croissariëe journalière. 

2.2.2. l'If esure de f acciuicé mériscémacique 

L'intensité d'activité du méristéme apical peut être m~surée par la durée de plastochrone, c'est-à-dire 
la durée séparant l'initiation de deux entre-nœuds ou primordia successifs. 

En toute 'rigueur, la mesure de la durée de plastochrone ne peut être faite qu'à partir d'observations 
échelonnées au cours du temps. Les études récentes faites sur le fonctionnement· du méristème apical 
chez des conifères (GREGORY & ROMBERGER, 1972), sur Picéa abies, (CANNELL, 1976), sur Pinus 
canCaNa, (KREMER, 1984); sur Pinus banksianna, ont montré qu'une mesure indirecte et ponctuelle de 
la durée de plastochrone pounit être faite. E[!e est basée sur les arrangements phy!lotaxiques au niveau 
du méristème apical ainsi que sur la notion de rapport de plastochrone introduite par (RICHARDS, 
1951). . 

Sur un plan transversal, les primordias des écailles sont disposés selon une spirale logirithrnique 
autour du dôme apical lequel es, la panie du méristéme dépourvue de prirnordium, (THORNLEY, 1975) 
(fig. 2). Le rayon du pnmordium i(Rù définit cortù'tle la distance qui sépare le pritnordiurn du centre 
du dôme a alors pour expression à un instant donné ,: 

( 1) 

avec: 

Re : rayon du dome apical. 

k : constante. 

Au cours de l'initiation de nouveaux primordia, ks dimensions du mensteme apical varient. En 
particulier, la variation relative du rayon du mérist:!me apical par durée de plastocnrone (T) peut 

s'écrire: 

(2) 
dR, dRo dk' 

R,dT = Ro dT + kt di 

Si T es, exprimé::: en unü~ de durée de pl?5cochrone on peut écrire que 

dT=di. 
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FIG, 2, - Représentation schématique des arrangements phy!lotaxiques, Les lignes relient les primordias 
de même contact paras tique (5 pour la ligne pointiUée, 8 pour [a ligne pleine), 

( 3) 

En outre dans une étude préc.!dente (KRSMëR, 1984) il a été montré que: 

dRo ik; 
~est négligeable devant -.
Red; /.:'d; 

L'équation (2) se simplifiant, il vient: 

dR; 
--:::Logk 
R;di 

où J.: est le rapport de p!astochrone tel qu'il a été défini par (RrCi-iARDS, 195L). 

Dans les trois études citées précédemment, les auteurs ont montré que les variations de la durée 
de plastochrone suivaient les variations des termes de l'équation (3) ainsi que celles du rayon du dôme 
apical Ra. 

La mesure de Ra et de i peut être faite à partir de l'équ2.tion (1), ei1 pren2.nt le logarithme des 
deux termes soit: 

( 4) Log R i= LogRa +i Log~: 

Ra et Logk sont estimés à partir de 12. régression linéaire entre Ri et i. Ce sont ces paramètres qui nous 
fournissent une mesure de J'intensité d'activité du méristème apical qui est ràlisée sur 12. base d'observa
tions hebdomadaires de Ri et i, du 17 avril au 30 novembre 198~. 
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2.2.3. Calculs des paramècres climaciques 

Au niveau ~nnue{ : (corrél:Hion avec l'élongation et l'initi,tti»n). Chacun:: des observations d'aU 0_ 

ment ou d'activÏtc! méristématique est effectuée de façon hebdomadaire. Les pararnèlres cIimat~~~:s 
calculés sont: 

(a) en ce qui concerne les temÇJératures : les moyennes hebdor:1adair~s des minima, des maxima 
ou des moyennes journaliéres de la semaine ÇJr~c~dant l'observation; 

(0) en ce qui concerne les pré::iÇJitations, le total cumulé de la semaine précédant l'observation. 

Au niueau incerann:Jei: (corrélation avec le nombre total d'entre-nœ'.!ds et l'accroissemc:m total 
annuel en hauteur), 

Les précipitations sont les ha'.!twrs d'eau mc:nsue!ks. Les températures sont ks moyennes mensuelles 
de la période d'observation correspondant soit à la phase d'activité méristématique, soit à la phase 
d'allongement. 

III. RÉS ÙL T A TS 

En 1984, les valeurs les plus faibles du rapport de plastochrone sont atteintes 
au cours de la période de sécheresse estivale, c'est-à-dire entre le 1 or juin et la fin 
du mois d'août -{fig . . 3j, c@·qui traduit· donc une-intensité max·imale de l'initiation 
des entre-nœuds. 

La température de l'air et notamment la température maximale peut être reliée 
à cette intensité d'initiation (tableau 1). En effet, il apparaît clairement que les 
variations de températures induisent des modifications des taux de croissance des 
méristèmes et du rayon du dôme apical. Ceci est particulièrement sensible la 
troisième semaine du mois de juin (relevé du 19.06) (fig. 4 et 5) où la température 
moyenne maximale de la semaine précédant le relevé, a augmenté de 8° par rapport 
à la semaine précédente. De même le fort taux de croissance observé lors de la 
deuxième semaine d'août se situe à l'époque où la température moyenne maximale 
hebdomadaire a chuté de plus de 5". Enfin, l'intensité maximale d'initiation se situe 
lors des maximas de températures. _ 

Cependant certaines fluctuations du taux de croissance du méristème ne sont 
guère en relation avec celles de la température, par exemple lors de la dernière 
semaine de juin (relevé du 26.06), 

En effet, alors que les températures moyennes de cette semaine là sont en 
hausse par rapport à celles de la semaine précédente, Log k est très significativement 
augmenté. 

En 1984, l'expression des deux composantes de la croissance en hauteur s'est 
déroulée dans un intervalle de temps très court. L'essentiel de l'allongement tout 
comme l'initiation, s'est réalisé en 6 semaines (Çig. 5). 

IV. DISCUSSION ET CO!:\CLUSION 

L'importance de chacune des phases d'initiation ec d'allongement dépend à la 
fois de la durée et de l'intensité de ces phénomènes. 

En ce qui concerne l'initiation, les principaux résulcats d'une:: année d'observa
tion font apparaître: 

(0) que la durée de la phase d'initiation peut être très courte (environ 
6 semaines); 
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FIG, 3. - Représentation graphique des moyennes des logarithmes du rappore de ,plastochrone dans le 
sens radiai en fonction de la date de prélèvement. Les traits verticaux représentent l'erreur standard, 
Les moyennes sont calculées sur la base de 10 méristémes récoltés ~ chaque prélèvement,hebdomadaire. 

TABLEAU 1. Corrélaeions encre les valeurs hebdomadaires dH Lod:, du rayon_ ~u_ dame C8.o) ,eej .. e.s_ 
. cempéracures, Pour chaque jacc~~;, . le'-~h'iifre -d~'i;;';~c' i-;;dique le co~fficien, de corrélation Sur coure la 
période d'observation, du 27 auril au JO novembre ! 984, le chiffre du bas représente le coefficienc de 
corrélarion calculé sur la période d'acciuicé maximale, c'est-à-dire enCre le fin du mois de mai ec la fin 
du mois d'aoûe. 

Temp~rature moyei'1ne 

Minlmale è>-faxima!e 

-0,660';- -0,786'" 
Logk 

-0,539 NS -0,685"'" 
0, 716 ~ 
0,611 ;. 

;. : Significatif à 1 %. NS : Non Significatif. 

-0,809';-
-0,718"'" 

• Moyenne 

° -A - ~ 
- ,/"T)' 

-0,635'" 
0, 783 ~ 
0,681 ;. 

(b) que l'intensité maximale de cette phase a lieu au plus fort de la sécheresse 
que l'on exprime en nombre de jours sans pluie; 

(c) que les variations du facteur température de l'air expliquent au mieux les 
variations de l'intensité d'initiation. Ce résultat s'accorde avec ceux publiés par 
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FeG. 4. - Représentation graphique des moyennes du rayon du dôme apical en fonction de la date de 
prélévement. Les traits verticaux. représentent l'erreur standard. Les moyennes sont calculées sur la 
base de 10 méristèmes révoltés à çhaque prélèvement hebdomadaire. 

(POlLARD & LOGAN, 1977) sur 'Picea sp., (POLLARD 1973) et (SUCOFF 1971) sur 
Pinus resinosa et (KREMER & LARSON 1983) sur Pimls banksianna. 

Cependant, l'absence de relation entre température et initiation la dernière 
semaine de juin pourrait traduire un phénomène de compétition, entre l'initiation 
et l'allongement. En d'autres termes,' en cas de déficit hydrique la stratégie du 
développement consisterait'ù- favorlsèr l'allongement plutôt que l'initiation. 

Si l'intensité de l'initiation est fortement dépendante de la température de l'air, 
la durée de l'initiation dépend de la disponibilité en eau, (THOMAS ec al., 1970). 

La comparaison interannuelle des pluv~ométries (fig. 6 à 8) des mois de juin 
et juillet, période d'initiation maximale, fait .apparaître que les précipitations de 
l'année 1982 sont plus importantes que celles de 1983 et 1984, il en résulte que 
l'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 (GUYON, 1986) 
montrent que l'arrêt de croissance du bour2:eon terminal a été bien olus précoce 
en 1983 q~'en 1982, année où cette. croissa;ce s'est poursuivie au co~rs des mois 
de septembre et d'octobre, ce qui laisse supposer une durée d'initiation p:us 
importante cette année là que l'on peut attribuer au fait que sur les trois annees 
d'observations seule l'année 1982 n'a pas été marquée par de longue période sans 
pluie (trols semaines pour 1982 au lieu de six semaines pour 1983 et 1984). 
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FIG. 5. - Evolution de la vitesse moyenne de croissance des entre-nœuds et du taux d'initiation 
du méristème (5 a). Température moyenne maximale de la période précédant l'observation (5 b). 

On sait enfin (GUYON, 1986) que la vitesse moyenne de croissance des entre
nœuds, est directement lié ·~l.UX conditions de température de l'époque où s'exprime 
cette composante. .' . 

Au terme de cette étude, nous pouvons, donc cerner les' différents facteurs 
dont dépend l'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 l'air. Les variations des 'temoératures maximales expli
quent au mieux les variations des taux de èroissance du méristème alors que ce 
sont les variations des températures minimales qui sont le mieux corrélées aux 
variations des taux moyens de croissance absolus des entre-nœuds, (GlrYON, 1986). 

(c) Des facteurs internes au développement du végétal. Ii s'agit principalement 
de la compétition entre initiation et élongation, (KREMER & ROUSSEL, 1982). 
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Influence du climat sur l'expression des composantes 
de la croissance en hauteur chez le pin noir d'Autriche 

(pjnus nigra Arn. ssp nigricans) 

J.P. GUYON 
avec la colbboration technique de D. BETORED 

INRA, Stacion de Sy{vÎcLdwre méditerranùnne, 
Avenue A. Vivaldi, F 8..;000 A vignon 

Résumé 

Après avoir étudié l'import:lnce de chacune des composantes d'un cycle morphogéné
tique de pin noir d'Autriche (Pinus Nigra Am. ssp nigricans) , sur la valeur finale de 
l'accroissement annuel en hauteur, on a cherché à relier l'expression de ces composantes à 
des paramètres climatiques simples (précipitations et température). 

L'analyse du nombre d'entre-nœuds présents sur les 6 dernières années (1979 à 1984) 
ainsi que les mesures de l'élongation des entre-nœuds pendant les trois dernières saisons de 
végétation (1982 à 1984) mettent en évidence que ['élaboration d'une pousse annuelle est 
essentiellement conditionnée par la phase d'iniciatioo. des encre-nœuds. 

Les paramètres climatiques explicatifs de la croissance annuelle en hauteur sont alors : 
- les précipitations cumulées des mois de juin, juiltet et septembre d'une année 

donnée qui expliquent au mieux d'une part le nombre d'entre-nœl\ds initiés cette année là et 
d'autre part raccrorssernenc toc:tl en haucèur de l'arli1ée sULvante ; 

- les tempér8.tures minimales des mois d'8.vril et mai dont dépend l'importance de 
j'ù!longement moyen de ces entre-nœuds. 

{viOlS clés : Accroissement h(/1(te({r, morphogénèse, cycle morphogénétique, tatlX de 
croissance, lempérClwre, pluviométrie, Pinus nigra, initiation des euphy{{es, élongation des 
en lre-nœLlc!s. 

1. Introduction 

La croissance en hauteur est le principal critère dendrométrique utilisé lors de 
la construction des modèles de croissance. L'étude des différents facteurs climatiques 
qui interviennent dans l'expression de ce carac(è~e est donc un élément majeur préa
lable à la prédiction et à l'explication de la vigueur des 2.rores et des peuplemencs. 

La pousse tocale annue!le de la plupart des conifères monocycliques à croissance 
fixe résulte de l'expression de deux composZlClces qui sone d'une part le nombre 
d'entre-nœuds initiés une année donnée ec dlamee part, l'allongement, l'année suivante, 
de ces entre-nœuds (fig. 1). 
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Types de corré{cccions généralement observés entre. les composantes de la croissance en hauteL,r. 

Componems of anlHwl height incremenr and correlations benveen those parameters. 

Les études récentes sur les composantes de la croissance en hauteur chez 
5~elq.u~~ .. ~oJ~.ifè~es : CANNELL (1978), .KR~"ŒR (1981), KREME!3:..!Sc. R.,.ou.SSEL_ (19_82), 
LASCOUX (1984), ont toutes mis en évidence un. modèle de croissance qui, tout en 
étant fortement déterminé par des facteurs génétiques nien est pas moins instable 
dans le temps (fig. 2). 

Cette instabilité dans le temps est attribuée par certains de ces auteurs, à une 
forte interaction génotype X année. 

Les deux paramètres climatiques influant' généralement sur !il croissance en 
hauteur sont le facteur hydrique et le facteu'r thermique. 

L'influence d'un stress hydrique, au cours des mois de JUIn et juillet, sur l'ini
tiation des entre-nœuds a été mise en évidence, expérimentalement, par GARRETT & 
ZAHNER (1973) et POLLARD & LOGAN (19ïï). 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-delà du mois d'août, jusqu'en novembre. 

Le facteur température de l'air peut limiter l'initiation des entre-nœuds (KREMER 
& LARSON, 1983) sur PinLlS banksiana ainsi que l'élongation de ces entre-nœuds 
(LAN1'<'ER, 1968). 

Notre travail sur le pin noir se propose, à p'artir d'observations sur six années, 
de déterminer d'une part l'importance de chacune des composantes de la croissance 
en hauteur et d'autre part l'influence de paramètres climatiques simples (précipita
tions et température) sur l'accroissement annuel en hauteur. 

2. i\1atériel et méthodes 

les mesures ont été effectuées dans la parçel!e 20 de la (C série des Cèdres» 
de la Forêt Communale de Bédoin (Vaucluse). Cette parcelle, située à 900 m d'alti
tude, sur la face sud du !\'lont Ventoux a é,é parcourue, en partie, par un incendie 
en 1973. Sur 1 ha environ, s'est installée dès le printemps 1974 une régénération 
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Exemple de 3 types de. croissance pouvant donner le même accroissement en haL/teur. 

An exemple of ditferent growth pauerns prodtlcing the same GIlIWGI shoot growth. 

mélangée de cèdre, pin noir et pin sylvestre. A cette date, 90 individus de pins noirs 
ont été repérés pour une étude sur la croissance aérienne (l. TOTH, 1984). 'Les 
mesures concernant la présente étude ont été effectuées sm un sous-échantillon de 
30 individus choisis de façon aléatoire parmi les 90 individus primitivement retenus. 

2.1. Les différents types de mesures • 
2.11, L'accroissement total annuel en haweur 

Chaque année, la longueur de la pousse terminale a été mesurée à la fin de la 
période de végétation. La mesure a été faite avec la précision du centimètre, de la 
base de la pousse à l'apex du bourgeon terminal. 

2.12. L'élongacion périodiqL!e 

Sur 3 ans (1982, 1933, 1984), l'allorigemerH de l::l pousse (erminale a été mesurée 
au millimètre près à raison : 

d'une mesure tous les qUlnze Jours e:1. 1982; 
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d'une mesure tous les qumze Jours PUtS toutes les semaines en 1983 ; 

d'une mesure hebdomadaire 
r 

en 1984. 

Enfin du 31-8-1982 au 3-3-1983 et du 27-8-1983 au 6-3-1984, seule la longueur 
du bourgeon a été relevée, respectivement à 7 ec Il reprises. 

2.13. Le dénombrement et l'allongemen.t des entre-nœL!ds 

A chaque entre-nœud correspond un point végétatif. Les points végétatifs, situés 
à la base des euphylles, peuvent évoluer de3 façons différentes suinnt leur position 
sur la pousse (E.F. DEBAZ..I.C, 1963), (fig. 3) : 

- à la base, ils ne se développent pas du tout, d'où le nom d'écaille «stérile l> 

donné aux euphylles de cette partie de la pousse; 

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

- au sommet, ils évoluent en cônelets et en bourgeons subterrninaux. L'allon
gement de ces bourgeons produtra des rameaux longs latéraux. 

____ ~ourgeon ferminel 

Pseudo ~ "'ertic.if1e d'ouxiblcstes 
- - - -.J."'o- e~ de 

: canes femelles 

grochyblaste, ' 

1 Pcr~ie 

-+- , feuillée 

(l A J 
P,eudapnylle, ' 

E cci Il el 

" s téri!es U 

Partie \'s~ërile n 

FIC. _, 

H 
a 
u 1 
t 1· 
e 
u 
r 

t 1 
a 1 
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a 1 

1 1 
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~ 

Description d'li/! cycle morphogénériq!te (d'après KRE:'lE.R & ROUSSEL, 1932). 

Description oÎ a morphogenecÎc cycle (in KIŒ~.tER & ROUSSEL, 1982). 
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Le nombre total de brachyblastes, de branches ec de cônes a donc été noté par 
comptage' direct· su'r les pousses terminales des années 1919 à 1984 selon la méthode 
décrite par A. KRE:VlER & G. ROUSSEL (1982) (fig. 4). En ce oui concerne les écailles 
stériles;'leur nombre n'a' pu être relevé de façon fiable- que pou; !es 4 dernières années. 

• • • • 

**** 

FIG. 4 

Pc:-:: stiqve d 'ordre 

5 .sene1tre. 

?::::::nic;ve d'ordre 
g dextre. 

Description d'une parrie de la pousse cnn((e[{e (d'apr2s K..'<.::::'!ER & ROUSSEL, 1982). 

Description of a segment of ,he annual shoot. P hy[{olacr:'c arrangements of the cctaphy{[s 
(in KREMER & ROUSSEL, -1982). 

Les points A et B sont les intersections d'un oarasciaue d'ordre 5 avec la verticale 
passant au niveau du tronc et sont séparés de 5 - n <:nt~e-nc:uds où n est le nombre 
d'encre-nc:uds sur une révolution du parastique donné. Su~ ce schéma ne sont re[Jrésentées 

. que les eU[JhyIIes ou cacaphylles : les structures axillaires (brachyblastes, auxiblastes ou 
cônelets) n'ont pas été dessinées. La longueur moyenne 'd'un encre-nœud (LME) sur cette 

discance de A à B (mm) 
panie est alors: LME = ---------- (d'après KR'ê:.!ER & ROUSSEL, 1982). 

5 n 

La longueur moyenne des encre-nœuds a été é','aluée : 

à 3 niveaux de la pousse feulllee : à la base, au mltieu et au sommee; 

sur la totalité de la longueur de la pousse feu~llée (LA). La longueur moyenne 
des entre-nœuds (LME), dans ce cas, a pour expression : LA/NE où NE représente 
le nombre d'entre-nœuds présents sur la partie feuil!ée. 

72 



J.P. GUYON 

2.14. Les p~ramètres climatiques 

. Les donn~es climatiques r,elat~ves aux ann~e,s 19ï9. à 19~4 pr?viennent, à l'excep-
tIon des temperatures de 19S~, d un poste meteorologlque equlpe d'un thermohyaro_ 
graphe, d'un pluviographe et d'un pluviomètre, installé depuis 1973 à un "kilom~tre 
environ de la placette d'étude. Les températures minimales de l'année 1984 Sont 
celles relevées d'un poste climatique installé au centre du dispositif au début de cette 
année-là. 

') ') L'analyse des don.nées 

2.21. Composantes de la croissance en hczwellr 

La longueur de l'accroissement de la pousse feuillée (LA) une année donnée 
est le résultat du produit du nombre d'entre-nŒuds (NE) par la longueur moyenne 
des entre-nœuds (LME) soit : 

(1) -LA = NE X LME et 

(2) Log(LAj= Log(NE) + Log(LME)'S'oic, -en' termes d'e variances-: 

::1 

(3) ULog:(L.J..) U~O!:'("E) + U~(]~(UCE) + 2COV [Log(NE), Log(LME)] 

:2 

en divisant chacun des termes par uLo!:'CL.J..) il vient 

(4) PJ~og(L.J..) = P~Og(XE) + P~og(UŒl + 2PLog (::\E) X PLo;:-(L:'Œl X r[Log(NE), 

Log(UvŒ)] 

où 

PLog(L.I.) 

ULogfLI.) ULog(Ll..1 

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

KREMER & L.>\RSON (1983) proposent une représentation vectorielle de l'équa
tion (4) (cf. fig. 7) et il vient: 

PLo,eXE) r[Log(NE), Log(LA)] + PLO~(UŒ) r[Log(LME\ Log(LA)] 

CLo:;CXE) +- CLOl;(UfE) 

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 paramè
tres suivants : 

a) Le coefficient de piste (PLog(èŒ) ou P Lo;IU(2)) qui traduit 12. variabilité re~a
tive de chacune des comOOSJnces CNE et Uv1E) dans la valeur finale (LA) de l'accrOIs
sement. 

b) Le coefflcient de carrélJeion r qui rend compee des liaisons entre les diffé
rentes composantes. 

c) L e coet"Lcl'rr"rnt de contrj"olltl'on C Oll C dont la sianification est ~ - ,- Lo~U;E) Lo:;IL)[E) ::; 

iJentique à celle du coefficient de piste mais qui lient compte de la liaison qui existe 
encre chacune des composJntes et la longueur de l'accroissement. 
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2.22. L'élongation périodique de l'accroissement total en hawectr 

Les données 'recueillies par quinzaine ou par sema1ne ont été ajustées à une 
fonction -logistique généralisée de RICHARDS (RICHARDS, 1959; CAUSTON & VÉNUS, 

1981). Les paramètres de ces courbes de croissance permettent d'estimer des para
mètres intéressants au plan biologique, à savoir: 

a) -La durée de l'élongation. 

b) Le taux -de croissance absolu moyen qui est le rapport de la valellr finale de 
l'accroissement à la durée de l'élongation. 

Enfin, à part!r des données brutes, il a été calculé les taux de croissance absolus. 
Ces taux qui correspondent à la moyenne journalière de l'élongation calculée d'après 
nos relevés som représentés sur la figure 5 pour les 3 années de- mesure (1982 à 
1984). 

2.23. Les relations climat·croissance en hauteur 

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

3. Résultats 

3:1. L'élongation annuelle 

L'analyse des résultats fait apparaître : 

a) que la durée d'élongation et le taux de croissance interviennent de la même 
façon sur la valeur finale de l'accroissement (tab!. 1) ; 

b) que les taux de éroissance maximum sont observés immédiatement après le 
premier maximum de la température minimale moyenne (fig. 5); 

c) que plus des 2/3 de l'accroissement est réalisé en six semaines (fig. 5) ; 

TABLEAU 1 

Caractéristiques de l'élongation annue[{e estimées p~Ir la fonction de Richards. 

Parameters of shoot growth c(,rves esrimated by the Richard's ftcncriOl! for 3 years. 

Durée Taux de croissance Taux de croissance Valeur finale 
Année de l'élongation absolu maxÎmum absolu moyen de l'asymptote* 

(Jour) (mm/J) (mm/J) (mm) 

1982 · .. 52 10,66. 6,65 348,35 
1983 ï7 7,08 " -- 368,14 · .. -", /) 

1984 · .. 60 6,52 4,13 249,16 

.. Bourgeon non compris. 
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d) que l'allongement du bourgeon est réalisé, _en grande partie, avant la fin 
du mois d'août (Eig. 6). Cet a!!ongement qui traduit la formation d'entre-nœuds : 
(mais qui peut aussi traduire un a!longement de la partie "'stérile), peut se poursuivre 
jusqu'en octobre comme ce Eut le cas en 1932. Il est d'ailleurs remarquable que ce 
prolongement de l'a!!ongement du bourgeon co'incide avec une pluviomécrie plus' 
i.rnp0rLante au mois de septembre 1982. L'essentiel du développement du bourgeon 
se réaliserait donc pendant les mois de juin et juillet. 

Aucune corrélation significative n'est apparue entre le taux de croissance absolu 
sur une période (quinzaine ou semaine) et le total des précipitations de la période 
considérée. De même, il n'a pas été trouvé de relation (coefficient de corrélation = 
- 0,0120) entre la pluviométrie cumulée de la période d'élongation (mars à juillet) et 
l'al!ongement total de la pousse. 

Par contre, un coefficient de corrélation de 0,8SS (significatif an seuil de 1 p. 100} 
a été trouvé entre le taux moyen de croissancè 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-à-dire jusqu'à la période de croissance maximum. Au-delà de cette 
date, le parallélisme entre température et taux de croissance n'existe plus. En ce 
qûï co·ricerne les années 1982 et 198}, la fréquence des observa1:ions"n'a pas- permis. 
de trouver une corrélation aussi étroite qu'en 1984. 

3.2. Analyse des composantes de la crotssance el! hai./te!lr 

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 de~ 
entre-nœuds présents sur la tige feuillée sont identiques. 

Aux deux années de forte croissance (1982 et 1983) correspond un grand 
nombre d'entre~n·œllds. J.~j,. l'inverse, les années où raIl .a. constaté 'les pius fajbles. 
accroissements sont aussi ceUes où l'on dénombre le moins d'entre-nœuds (1979 et 
1980). 

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

Les résultats de l'élongation des entre-nœuds sur différentes parties de la 
tige confirment ceux de KREMER & ROUSSE~ (1982)- à savoir la croissance plus im
portance des entre-nœuds au milieu de la pousse feuillée, cette croissance intervenant 
au moment où les conditions climatiques sont les plus favorables. 

Les relations entre les composances 'ainsi que i'imporc2.nce de chacune des compo
santes sont précisées au moyen des différents coefficients (t2.bL 3). 
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Année 

1983 
1982 
1979 
1981 
1984 
1980 

J.P. GUYON 

T-\BLE.W 2 

Comparaison interannt(e[{e des composantes de la croissance en hau(eé<r. 

Comparison over Ô years of heighr growrh components. 

1) Accroissement des différfllies parlies de la pO(lsse annLlelle (mm) 
et comparaison des moyennes ··(T esr Duncan). 

1 

Partie stérile Année Partie feuillée Anné.:: Pouss.:: totale (1) 

seuil 1% seuil 1% seul! 1 % 

42,62 1983 3?7,lï 1 1983 388,70 
1 35,69 1982 320,31 . 1932 372,67 

30,97 1984 2:2.9,89 1934- 284,76 
28,69 1981 225,93 1981 264,83 
28,67 1980 195,33 

1 

1980 234,63 

1 21,00 1 1979 163,77 1979 209,06 

2) Accroissement des entre-nœLlds sur différenres parties de la cige few'{{ée (mm). 

Allongement Allongement Allongement Allongement 
Année à la base Année au milieu Année au sommet Année moyen 

seul! 1 % seuil l % seuil 1 % seuil 1 % 

1981 1,30 1981 l,3O 1981 1,07 1981 1,24 
1982 l,20 1982 '1,23 1980. 0,99 1983 1,18 
1983 1,16 1983 1,21 1982 0,96 1981 1,18 
1980 1,06 

1 

1980 1,18· 

l, 
1983 0,92 1 1980 1,15 

1 

1984 0,96 1984 0,98 1979 0,76 
1 

1984 0,96 
f 1070 fi 71 1070 ('\ Q:! ., ("\C~·t.d. /"'0. "'7~ -rn-rn (\ 0('\ 

v :7 1 ~-' 1 -' 1 V,U..i 1 1 1:70, 1_ V,/J 1 1 J.717 1 ,0 

J) Dénombrement des entre-nœ!lds présents sur la pousse annue[{e. 

Année 

1983 
1982 
1984 
1981 
1979 
1980 

Nombre 
d'entre-nœuds 
partie feuillée 

seuil 1 % 

279,93 
271,03 
238,74 
184,86 : 

182,53 1 

170,00 1 

(1) Bourgeon compris. 

Nombre 
de bourgeons 

seuil 1 % 

4,45 r 
4,07 1 

3,67 
3,66 
3,50 
3,23 

1 

1 

1 

Il Nombre d'écailles 
,stériles (:!) 

seuil l % 

29,64-
23,79 
23,59 
10,28 

Nombre total 
d'entre-nœuds (:2) 

seuil 1 % 

314,36 1 
299,90 
265,96 
193,04 

(2) Les mc:sures de: 19ï9 et de 1930 n·êt2.icn, p2.S 2.sse:z. b.bks pour ê"c compt2.bilist:es. 
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TABLEAU 3 

Coefficients de pisies, de contriOLllion et de corrélation 
pOLIr les valeurs de Log NE el Log D'vfE. 

Variation of pain, corre!aiion and contrioLlcion coefficients of height growlh components 
OVeT 6 years. 

Campo-
Année santes 

19ï9 Log NE 
Log LME 

1980 Log NE 
Log LME 

1981 Log NE 
Log: T.ME 

._--
1982 Log NE 

Log LME 

1983 Log NE 
Log LME 

1984 Log NE 
Log LME 

Tota! Log NE 
6 ans Log LME 

,~,~ : Significatif à l p. 100. 

NS : 0;-00. significatif. 

Coefficient 
de piste 

0,697 
0,527 

0,880 
0,718 

0,752 
0,798 
. --
0,774 
0,647 

0,884 
0,710 

0,771 
0,520 

0,784-
o,ôn 

LA = longueur de la pousse feuillée. 

Coefficient 
de con ,rib ution 

O,Ô12 
0,388 

0;ô18 
0,382 

0,463 
0,537 

0,590 
0,410 

0,640 
0,360 

0,664 
0)336 

0,584 
0,416 

NE = nombre d'e:1t,e-nc:ud de la partie feuillée. 

Correlation entre l 
LA et LME 

ou LA et NE 

0,878"* 
0,732** 

0,702*" 
0,532"* 

0,615** 
0,671"* .. 

0,763** 
0,634"* 

0,723** 
0,508** 

0,863** 
0,649** 

0,745** 
0,619** 

LME = longueur moyenne d'ua entre-nc:ud de la partie feuillée. 

Correlation 
entré! LME 

et NE 

-;- 0,316 NS 

-0,229 NS 

- 0,169 NS 

-0,016 NS 

-0,227 NS 

-0,176 NS 

-0,062 NS 

Quelle que soit l'aonée, une corrélation poslttye et significative existe d'une part 
entre LA et NE et d'autre part eotre LA et -LME. 

A l'exception de j'année 1981, les coefficients de piste et de contribution de NE 
sont plus grands que ceux de LME, traduisant la part plus importante prise par la 
variation du nombre d'entre-nœuds daos la variation de la pousse terminale. Pour 
ce qui est de 1981, chacune des composantes apporte une contribution équivalente. 

Ces résultats concordent avec ceux obtenus par A. KRE'-fER & G. ROUSSEL 

(1982) et LAscou;{ (1984) sur pin m·aritime. 

Au plan biologique, des corrélations négatives entre NE et LME traduiraient un 
phénomène de «compensation" entre ces deux: composantes : l'allongement des 
entre-nœuds pourrait être d'autant plus important que le nombre d'entre-nœuds initiés 
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.. lZeprisentation vectorielle dLt cûefftcient de piste de Log (LA); Log (lY'E) J Log (Li'viE). 

Graphical representation of componen(s analysis. 

est faible. Ce phénomène de compensation n'apparalt pas aussi clairement dans nos 
résultacs. En effet les corrélations entre ces deux composêlntes changent de signe 
d'une année sur l'autre et ne sont jamais significatives. 

3.3. Variables clima.tiques explicatives de [cr. croissance en hauteur 

Compte tenu de nos précédentes observations, les variables climatiques retenues 
pour expliquer l'accroissement total annuel en hauteur (Br) (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 coefficiencs de corrélatlon simple entre la hauteur de 
l'accroissement l'année n ec le total des précipitations de cha~un des mois précédant 
cet accroissement fait apparaître que ce sont ces trois mois qUl sont le mieux corrélés 
avec les accroissements totaux annuels. 
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TABLEAU 4 

CoefficielHs de corrèlatioll encre {es composantes de la croissance en ha!L!ellr 
et les paramètres climatiqlles. Equations des régressions mldtiples. 

Correlation coeflicielHs bem'un height gro\\lch cOmpOl1ellts ((Ild ciimaiic pClral11eters. 
Ahdcip{e regressiol! analysis. 

Eqlwtions de régressé OIlS m(dtip{e~ linéaires nombre de (l.(U. 

Hr = -201,4 + 1,17 NE + 147,7 LME -+- 0,32 Pn-l (R = 0,999'"") (3 et 2) 
Hr= 109,6 + 0,9464 Pn-l CR = 0,861*) (1 et 4) 

~. = 19.,9 + I5!07 Pn -1 -+- 1,123 Tn -1- 29,23 Ta (R = 0,917 NS) (3 et 2) 
NE = 332,3 + . 0,66Pn - 1- 62,32 Tn-l (R = 0,767 NS) (2. et 3) 

Composantes de 12. croissance en hauteur 

Facteurs climatiques Hauteur de 
l'accroissement 

Nombre 
d'entre-nceuds (NE) 

de la poussée 
feuillée 

Allongement moyen 
(ÜvŒ) de la pousse 

.. ___ annueL(Hr) .. 0 •• _ 

Température minimale moyen
ne des mois de juin et juillet 
de l'année n - 1 (Tn - 1) 

Précipitations cumulées des 
mois de juin, juillet et sep
tembre de l'année n - l 
(Pn - 1) ............... . 

Température minimale moyen
ne des mois d'avril et mai 

. de l'année n (Tn) ....... . 

<, : Significatif à 5 p. 100. 
~;<, : Significatif à l p. 100. 

NS : Non significatif. 
d.d.1. : Degré de libere';. 
(l) Coefficient calculé $ur 6 ans. 

0,861* (1) 

0,430 NS (1) 

(2) .Coefficient c.:cdculé pour la période 1930-1983. 
(3) Coefficient calculé sur 3 ans (1981-1983). 

.. feuil!~e 

o,no NS (1) 

0,592. NS (1) 

0,807* (3) 

Les coefficients de corrélation non significatifs sont de 0,443, 0,405 et 0,709 
respectivement pour juin, juillet et septembre. En ce qui concerne le mois d'août, 
le coefficient de corrélation trouvé est de - 0,261. Les précipitations orageuses qui 
arrivent régulièrement vers la mi-août tombent sur un sol sec et provoquent un 
importê.nt ruisseIIement. Les végétaux ne profitent donc que partiellement de ces 
pluies. L'initiation ralentit vers ceue époque et peut se poursuivre jusqu'en décembre 
(comme ce rut le cas en 1982) si les conditions ciimatiques sont favorables. Ces 
différentes observations expliquent d'une part l'imponance des pluies de septembre 
sur l'initiation et, d'autre part, l'absence de corrélation entre la croissance en hauteur 
d'une année et les précipitations du mois d'août 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. 

r 
,. 

c) La température minimale (Tn - 1) des mois de juin et juillet de l'année pré
cédente, période d'initiation des entre-nœuds. 

S~ AND?E LES ALPES (0 4 ) olt. 1000m. 

Poste" climatique: 

Pousse totale 
onnuerte lemJ. 

S(ANDil.: LES ALPES 1909m] 

Année N À-À 

30 

25 

20 

15 

10 

5 1 ., 

A n née 

70 

60 

50 

40 

3q 

20 

10 

moyenne de 
750 individus. 

• / "-
" • , l "-, , , 

, _ ...... .- -

1978 79 
1 1 

Il ï 2 

n À - À lmm} 
moyenne de 

500 individus. 

80 
1 

13 

/ ..... 

81 
f 

14 

/ 
1 

/ 

82 
! 

15 

"-. --a 

83 
1 

16 

84 
r 

17 

/À~~ 1\\ À-Â 1 \ 
1 \ 

1 \ 
\ À 

./ 

1 \ 

.- --. 
1 

1 

1 

CHARDAVON 

• 

01t.l100 m. 

POSle dimotic:;u~: lE CASTELLARD l1200m) 

1979 80 81 82 83 

FIG. 9 

Précipitations cumulées 
en lm mJ. de 

Juin, JuiUet et Septembre. 

Année (N-ll .- - -. 

300 

250 

200 

150 

100 

Annêcs 

Age des JemÎs lan!) 

,1 

Il 

Année(n-l) .- - -. 

. ~ 350 

1 300 

250 

200 

150 

100 

50 

_ a 

Annëes 

Précipit(!(iol/s et croissance en haweur S((r 2 dispositifs des Alpes de Haute·Provence. 

Variation of ann((al shoot [ellgth and c((mu[ated rain/alls 0/ June, hely and September 
0/ the previous years ar (IVO /ores( sites. 

83 



CLIMAT ET CROISSANCE EN HAUTEUR 'DU PIN NOm, 

Les corrélations significatives..-obtenues'.~qt~,e=·P~·~ 1 et H.r , Pn - 1 et le nombre 
d'entre-nœuds de la ,pousse feuillé~, NE; 'et 'enfin;' Tn et la IO)1gueur moyenne des entre
nœuds de la pousse feuillée LME, confirment d'une' part l'importance des précipita
tions de l'année précédente dans la constitution de la pousse terminale et d'autre part 
l'influence de Tn sur LME. 

La diminution du coefficient de corrélation entre Pn - l et NE quand on passe 
de 4 à 6 années d'observation ainsi que le fait que la corrélation sur 6 années 
calculée entre Pn - 1 et HT soit meilleure qu'entre Pn - 1 et NE incicent à formuler 
des hypothèses quant aux variations des potentialités d'initiation en fonction de 
l'âge. 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'âge pendant la 
phase juvénile, un même niveau de pluviométrie n'aura pas le même effet sur des 
semis que sur des arbres plus âgés. Il apparaît 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 l'absence de signification' du coefficient de corrélation quand 
on intègre ces 2 années dans le calcul de la régression. 

Les équations de régression rassemblées dans le tableau 4 montrent que l'accrois
sement total ~q h<:thlte~Ld'.une,_a.nné~ peut $'e:.œ!iql,ler.: par li!- __ <:ombip.aison des 3 ,p~r_<:.:: 
mètres 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 même type de relation entre 'Pn - 1 et HT 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'avère évidente pour Saint-André
les-Alpes (régénération naturelle après incendie), elle est beaucoup moins nette pour 
Chardavon .. Le fait que la régénération sur ce dernier dispositif ait été obtenue 
par cou'pes progressives (la ~oupe définitive ayant eu lieu en 1983) et l'éloignement 
du poste climatique peuvent 'expliquer dans ce cas l'absence de relations étroites entre 
Hl' et Pn- L 

4. Discussion et ~onclusion 

Les mesures et observations effectuées sur 6 ans permettent donc de préciser 
la part de chacune des composantes (NE et LME) dans la constitution de la pousse 
feuillée ainsi que les mécanismes de croissance en hauteur du pin noir d'Autriche 
en fonction des conditions climatiques, à savoir: 

1) L'importance de NE dans la constitution d'une pousse feuillée et par consé
quent de l'accroissement total en hauteur puisque celui-ci est en grande partie; 
expliqué par la longueur de la tige feuillée. 

En schématisant, le nombre d'entre-n<:euds contribue pour 60 p. 100 à la consti
tution de la pousse, l'allongement moyen des entre-nœuds contribue, lui, pour 
40 p, 100. Cette l répartition de l::l contribution diffère de celle obtenue sur pin 
maritime dans les Landes par L.\SCOUX (1984) qui observe une contribution plus 
élevée du nombre d'encre-nœuds, Cette différence pourrait s'expliquer pM des effets 
plus marqués, en région méditerranéenne, de la sécheresse sur l'initiation des entre-

84 



J.P. GUY00 

nœuds. De la mêm; façon, on pour~ait expliquer l'absence de corrélation significative 
entre le nombre d entre-nœuds et 1 allongement moyen d'un entre-nœud. L'indépen-' 
dance entre ces deux variables . laisse supposer qu'il n'existe pas de phénomène de 
« compensation» comme il a été mis en évidence sur d'autres espèces. 

2) L'influence des précipitations de juin, juillet et septembre de l'année pré
cédente, sur NE. CLÉMENTS (1970) sur Pùws resinoscz 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 même SUCOFF (1971) toujours sur Pimls resinoscz note que l'absence 
d'eau peut aller jusqu'à arrêter l'initiation. 

Les années de meilleure croissance semblent être liées à la possibilité de continuer 
l'initiation à la fin de ['été et au début de l'automne. KRE~IÉR & ROUSSEL (1985) 
remarquent sur des provenances de pin maritime que la supériorité des provenances 
atlanciques est due à la fois à une plus grande durée d'initiation et à un plus fort 
taux de croissance absolu que chez les autres provenances. 

3) Le rôle prépondérant des températures minimales sur l'allongement des entre
nœuds. Les effets à court terme d'une baisse de la température moyenne journalière 
de l'air sur les taux de croissance ont été mentionnés par de nombreux auteurs dont 
L.~RSON (1967), BOYER (1970) sur PinliS taedcz, ODIN H. (1972) sur pin sylvestre, 
PrET~A,.RIN·ENë-t al. ·(1982). Aux' dëûX"-années" dë pïùs faible élongation moyenne des 
entre-nœuds (1979 et 1984) correspondent les températures minimales les plus faibles 
de nos 6 années d'observation. ·Le rang de c!assementde 1981 est dû, pour la plus 
grande part, à un fort taux d'allongement coïncidant avec une température minimale 
élevée en début et au milieu de la période d'élongation. Cependant, un faible nombre 
d'entre-nœuds dont l'élongation serait importante ne saurait produire un accroissement 
total en hauteur identique à celui issu d'un grand nombre d'entre-nœuds dont l'allon
gement moyen serait plus faible. 

La prévision de la production en fonction des précipitations de juin, juillet et 
septembre de l'année précédente apporterait auX" modèles de croissance du pin noir 
d'Autriche une partie des bases biologiques qui leur font actuellement défaût. 

A terme, ce sont les relations indépendantes de la sylviculture (comme la liaison 
âge-hauteur) qui pourraient être améliorées en y intégrant un indice climatique qui 
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 peuple~ents, elles demandent donc 
à être 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 l'époque, la durée et J'intensité de ce mécanisme biologique. 
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Summary 

Effecrs of climacÎc factors on heighc growch componenrs ln Allstrian b{ack pine 
(Pinus nigra ssp. ntgncans Am,) 

Weekly (or blweekly) le2.der shoot growth was assessed over 3 growlng seasons 
(1982-1984) 2.nd annu::t.l sh~ot length W2.S measured ove, 6 yeu: (1979-1984) for J. 30 seedllngs 
(age: Il yeJ.rs) sampled In a n2.turally regener2.ted stand or black pine, located at i\lont 
Ventoux in southern France. .. . 

The number of internodes (stem units) was assessed over the same period (1979-1984). 
Annual shoot lengch of a glven year appeared· as malnly controlled by the number 

(lE internodes iniclated during the summer of the previous yeu. Investigations of climatic 
. factors taking pIlee during the assumed initiation stage, have shown a signific2.nt correl2.tion 

between the annua! leader shoot Jengtn and the cummulated rainfaIt of June, July aad 
Seotember of the prevlolls year. By contras" the correla"tlons becween temperature factors 
du'ring the assumed time of inl,i:ltlon and number of iniciated internodes of the same year 
were not significant. The wed:ly shoot growth was significantly related to the averag.è of 
minimum :lir temperature of the sa me period, at the time oE height growth, that is tà say 
April and M:lY. . 

Fina!ly-the .possibility of integrating these results into growth rnodcJs-·is ·discussed. 

Key \Voras : HeEghl growll!, morphogenesis, morphogenecic cycle, growrh raie, 
temper(lwre, rainfaU, Pinus nigra, cataphyll inicimion, stem tmie elOl1g(lrion. 
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Résumé - Nous comparons les données dendrométriques, et écophysiologiques (nutrition miné
rale) de 10 couples de p:ê.cette (saine/dépérissante) de peuplements de pin maritime (Pinus pinas ter 
Ait) de la forét domaniê.!e des Pê.ys de Monts (Vendée). Nous avons mis en évidence l'influence né
faste des pluies d'hiver et de printemps sur la croissance radiale, ê.insi que la présence de 2 origines 
génétiques (Aquitaine et Péninsule Ibérique). Nous montrons que les rê.pports calcium/sodium et po
tassium/sodium dans les ê.iguilles discriminent aussi bien les populations dépérissantes et saines 
que les populations aquitaines et ibériljues. Enfin, une analyse multivariable faisant intervenir les ca
ractères de croissance, de peuplement et de nutrition minérale, permet de regrouper les populations 
selon leur état sanitaire et leur origine génétique. Ces résultats suggèrent que les dépérissements 
observés sant le résultat d'une sécheresse physiologique induite par un excès de sodium, consécutif 
à de fortes pluviométries hivernales: la réponse des arbres à cet excès de sodium diffèrerait selon 
leur origine génétique. ~. 

dépérissement / dendrochronologie / écophysiologle / Pinus pinaster/ dune côtière 1 Vendée 

. 
Summary- Maritime pine forest diebad< on North Atlantic coastal dunes. Stand and ecophy
si%gica! data sets {rom 20 maritime pine plots, have been compared. These plots '.'Iere stratified 
into 2 groups by degree of vita/ity: heafthy and decfining. Using.a stepwise multiple regression we 
(ound a negative correlation bel:ween Ihe radial grO'lIIh index of one year and wet winters of the pre
vious year. Another observation 'lias that these forests are cOfj1pound in origin, with 2 kinds of prove
nance, "Aquitaine" and ulberian". The fo/iar calcium/sodium and potassium/sodium ratio in the nee
dIes difierentiate both the healthy vs decfining populations and the 2 provenances. Fiesu[ls of a 
principal components analysis suggested Iha! maritime pine forest decfine is a cfimate provenance 
Înteraction phenomenon due to sodium toxicit'j. . 

dieback / dendrochronology / ecophysiology / Pinus pinas ter 1 coastal dune 1 Vendée 
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INTRODUCTION 

Le mauvais état 'physiologique du pin mari
time (Pinus pinaster Aït) sur la côté atlanti
que concernerait actuellement plus de' 
5 000 ha dans les forêts domaniales des 
dunes côtières, depuis la presqu'île de 
Ouiberon (Morbihan) jusqu'à l'île d'Oléron 
(Charente-maritime). Ce dépérissement, 
qui se traduit par un jaunissement et une 
chute prématurée des aiguilles, pouvant 
induire la mort de l'arbre, a déjà fait l'objet 
d'observations il y a une vingtaine d'an
nées (Bonneau, 1969; Riv-aillon, 1971). 
Pendant une vingtaine d'années, de tels 
faciès de dépérissement n'ont plus été 
observés. L'ampleur et la gravité du phé
nomène - qui est réapparu nettement de
pUÎS-.19'33 .- ont imposé_l'ouverture, _~n_ 
1988, d'un programme de recherches dont 
l'un des volets concerne la recherche des 
causes d'origine abiotique. 

Les observations de Bonneau (1969) et 
l'étude de Boudaud (1986) avaient en effet 
pour conclusion que ce dépérissement 
était plutôt dû à des causes d'origine éco-. 
logique (climat, sol, sylviculture) qu'à des 
insectes ou des champignons. 

Les milieux. géologiques et pédologi
ques dans lesquels s'observent ces dépé
rissements sont très divers. Dans l'île 
d'Oléron (Charente-maritime), la forêt do
maniale des Saumonards touchée à plus. 
de 30% de sa surface par ce dépérisse
ment (INRA, 1988), est située sur des 
dunes récentes, qui reposent sur des cal
caires argileux et des marnés du Porilan
dien supérieur. La forêt de Saint-Trojan 
(Charente-Maritime), au sud de l'île d'Olé
ron, qui ne subit pas ce type de dépérisse
ment, est assise sur le même substrat que 
la forêt des Saumonards. La forêt doma
niale d(·s Pays de Monts (Vendée) est 
elle, sise sur des dunes qui elles-mêmes, 
reposent sur les marais flandriens. 
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L'o.bjectif d~ cette étude est d'une part, 
~e falr.e le pOint sur le rôle des facteurs 
ecologlqu~s dans le processus de dépéris
sement, et d'autre part, de fournir une ex
pli~ation de.s mécanismes physiologiques 
qUi condUisent au jaunissement. La 
connaissance de ces mécanismes doit 
per~.ettre d'une part, de savoir si le pin 
maritime est actuellement à sa place dans 
ces milieux, et d'autre part, de pouvoir 
conseiller les forestiers dans la gesticn de 
ce dépérissement. 

MATÉRIEL ET MÉTHODES 

Choix des placettes et données 
stationnel/es 

Le domaine d'étude concerne la forêt domaniale 
des Pays de Monts (Vendée). Nous avons adop
té la méthode des couples de placette (saine/ 
dépérissante) utilisée dans le cas du dépérisse
ment de la sapinière vosgienne (Becker et Lévy, 
1988). 

À partir de photographies aériennes en infra
rouge couleur au 1/5 000, prises dans le courant 
de l'été -1989 par le laboratoire de télédétection 
de l'INRA à Bordeaux (INRA, 1989), il a été ré
péré 10 couples de placette (saine/ 
dépérissante). soit 20 placettes numérotées de 
1 à 20. Les numéros pairs correspondent aux 
placettes saines, et les numéros impairs aux· 
placettes dépérissantes. Chaque placette est de 
surface variable. La limite de la placette est dé
terminée par le dernier des 20 arbres dominants 

-à partir du centre de la placette, choisi arbitraire
ment. 

L'état sanitaire est apprécié selon le degré 
de jaunissement des arbres (ONF, 1988). Une 
placett~ saine est une placette où la totalité des 
houppiers de tous les arbres de la placette sont 
verts.. Une placette est jugée dépérissante 
quand tous les arbres de cette placette ont au 
moins 50% de leur houppier jaune. 

Chaque couple de placette se situe dans des 
conditions de station aussi homogènes que pos
sible, selon le plan d'expérience décrit dans le 
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tableau 1. Les seules données stationnelles re
cueillies sont des analyses pédologiques. Ces 
analyses concernent les horizons A des 10 
couples de' placette et les horizons C de 4 de 
ces 10 couples. Les analyses concernent les 
éléments majeurs (K, l'\'lg, Ca, Na) et les oligo
éléments (Cu, 8, Fe - total et facilement extrac
tible -). 

Ont été aussi analysés : le calcaire total, la 
matière organique, le calcaire actif, ainsi que les 
caractéristiques physiques de ces sols. 

Observations sur !es arbres 

L'origine génétique des arbres des pla...:ettes a 
été déterminée par analyse des tissus corticaux 
des jeunes rameaux de l'année de 30 arbres de 
chaque placette, selon la méthode décrite par 
Saradat et Marpeau-Bezard (1988). 

Les caractéristiques dendrométriques princi
pales des placettes ont été relevées. Nous 
a'ions réali::;,ë un inventaire en plein, sur 5 ou 10 
ares (selon la densité du peuplement). Nous 
avons mesuré les diamètres (à Î ,3 m) de tous 
les arbres présents sur cette surface et les hau
teurs des 20 arbres dominants de la placette. 

Des analyses dendrochronologiques ont été 
faites sur 400 carottes de sondage (20 arbres 
dominants par placette). Les dor.nées climati
ques (tempérê.tures et pluviométries men
suelles) proviennent de la station de Nantes 
Petit-Port (44). Nous avons utilisé, dans cette 
étude, l'indice de croissance relatif défini par 
Van Deus en et Koretz (1988) comme le loga
rithme népérien du rapport (R(A)/R(A-1 )), R(A) 
représente la largeur d'un cerne élaboré l'année 
net R(A-1), représentant la largeur du cerne 
élaboré l'année n - 1. Ce rapport représente 
bien les variations annuelles de croissance (in
dépendamment de l'âge du cerne) et semble 

Tableau 1. Caractéristiques du réseê.u de couples. L'âge estimé est celui des archives. L'âge réel est 
l'âge moyen à 1,3 m calculé sur 20 carottes de sondage (soit 20 arbres) par placette. 

Situation 
géographique 

Littoral 
(soit à moins 
de 200 m du 
bord de mer) 

Intérieur 

Classe d'âge 
présumé (1) 
(en années) 

20/40 

40/60 

60 et + 

20/40 

40/60 

60 et + 

Âge rée! 
moyen (2) 

(en années) 

16 
24 
22 
21 

31 
33 

ë.-,:J 

57 

48 
46 
26 
23 

40 
38 
43 
52 

86 
96 
91 

93 

91 

sanitaire 

Sa:n 
dépérissant 

sain 
dépéïissant 

dépérissant 

Sain 
dépérissant 

Sain 
dépérissant 

sain 
dép'érissant 

Sain 
dépérissant 

sain 
dépérissant 

S2.in 
dépériss2.nt 

s 2.i:: 
dépérissant 

N° de code) 
(origine) 

7 (ibérique) 
8 (ibérique) 

17 (ibérique) 
18 (ibérique) 

19 r;j., ~"';f""?! ft""\. \ 
\IU;;;;;II'4 U C;/ 

20 (ibérique) 

15 (ê.quitain) 
16 (aquitain) 

1 (ibérique) 
2 (ibérique) 
3 (ibérique) 
4- (ibérique) 

13 (aquitain) 
14 (ê.quitain) 

5 (ibérique) 
6 (ibérique) 

9 ( ê.cuit2in) 
10 (aquitain) 
1 1 (ibérique) 
12 (ibérique) 
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être le m ~illeur indice à corréler aux variations 
climatiques (Van Deusen, 1988). 

les prélèvemE;nts de rameaux feuinés pour 
la détermination d'éventuelles carences ou toxi
cités ont été réalisés en septembre 1989. Nous 
avons fait analyser pour chaque placette un 
échantillon «moyen" constitué de rameaux pré
levés sur 10 individus dif"férents, choisis au ha
sard sur la placette. 

En outre, pour 3 placettes, nous a':ons f2.it 
analyser dix individus sép2.rément. Les élé
ments analysés sont les éléments majeurs (N, 
P, K, Ca, Na, Mg) ainsi que B, Cu, Fe, Mn, Zn 
et S. Ces analyses ont été réalisées par le La
bor2.toire d'analyses végétales de l'INRA à 80r
deaux (Gironde). 

L'analyse des données 

Afin de connaître les vari2.bles climatiques expli
catives de la croissance en diamètre, nous réali
sons une régression multiple pas à pas. On 
compare ensuite les placettes saines et dépéris
santes sur la base des résultats moyens des 
analyses foliaires, pédologiques et des données 
dendromp.triques. 

Une analyse en composantes principales 
permet de regrouper entre eHes les placettes 
pour lesquelles les valeurs des caractères étu
diés précédemment sont proches les unes des 
autres. À partir des résultats de ces analyses, 
on peut formuler des hypothèses sur les méca
nism::s physiologiques qui conduisent au jaunis
sement. 

RÉSULTATS 

Une forêt composée de plusieurs 
origines génétiques 

La fiaure 1 donne la disoersion dans le 
~ , 

plan 1/2 des centroïdes des 20 placettes 
analysées. Il est toujours diHicile de déter
miner avec précision les limites entre les 
différents groupes géographiques. 
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Cependant, nous avons distingué les 2 
groupes suivants: 

- le groufle des placettes aquitaines : 9, 
îO, 13, 14, 15 et 16; 

- le groupe des placettes d'oricine ibéri
que: 1, 2, 3, 4, 5, 6, 7, 8, Î 1, 1~2, 17, 18, 
19 et 20. 

La répartition des placettes dans les dir
férents groupes est indépendante de leur 
position par rapport à la mer et de l'âge 
des peuplements. Ce classement des pla
cettes est légèrement différent de celui ré
alisé par le Laboratoire d'amélioration des 
arbres forestiers de l'INRA à Pierroton (Gi
ronde). En effet, nous avons regroupé 
sous l'appellation «Aquitaine" des peuple
ments issus vraisemblablement d'un mé
lange «Aquitaine" et "Péninsule ibérique". 

Le rôle de /'interaction 
climat/provenance génétique 
sur fe dépérissement 

Les indices de croissance relatifs (ICR) né
gatifs des arbres des placettes actuelle
ment dépérissantes d'origine Ibérique sont 
significativement plus grands que les ICR 
négatifs des arbres des placettes actuelle
ment saines d'origine Aquitaine (Laumaillé, 
1990). En d'autres termes, les ralentisse
ments de la croissance radiale sont plus 
accusés chez les populations ibériques dé
périssantes que chez les populations aqui
tain es saines. 

Dans un premier temps, nous avons 
cherché quelles étaient les variables clima
tiques les mieux corrélées (individuelle
ment) à l'ICR. Nous avons ensuite modéli
sé cet indice de croissance en fonction de 
ces variables climatiques, dans le cadre 
d'une régression multiple pas à pas. 

Les tableaux Il et III donner.t respective
ment le classement des variables par 
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Fig 1. Situation, en fonction du profil terpénique, des 10 couples de placette (sain/dépérissant), par 
rapport à des peuplements d'origine génétique connue. 

ordre de priorité explicative et les résultats 
de la régression multiple. les facteurs cli
matiques expliquent 53% de la variance to
tale. Le coefficient de corrélation entre le 
modèle et les valeurs observées est de 
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0,73 (significatif à 1%). La représentation 
des variations de croissance radiale en 
fonction du climat est donc très satisfai
sante, comme l'atteste le schéma de la fi
gure 2. 
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Tableau Il. Corrélations entre l'indice de croissance relatif de l'année n et les paramètres climatiques. 

Numéro Nature de fa variable Corrélation 
(A) ordre 

1 Pluviométrie cumulée de janvier à juillet de l'année n - 1 (JVAJT1) - 0,51 
+ 0,43 
- 0,34 
.!. 0,16 
- 0,20 

2 Pluviométrie cumulée d'avril à septembre de l'année n (ASi'J) 
3 Température moyenne de mai à juillet de l'année n - 3 (MIJT3) 
4 Température moyenne de juil!et à octobre de l'année n - 2 (JTOi'v\2) 
5 Pluviométrie de septembre de l'année n - 3 (S3) 
6 Température moyenne de mai à octobre de l'année n UvllOMN) -0,27 
7 Pluviométrie cumulée de juin, à août de l'année n - 2 (JATN2) - 0,20 

Tableau III. Résultats de la régression progressive entre l'indice de croissance relatif et les para
mètres climatiques. Les abréviations des variables sont celles du tableau II. 

Variable Paramètre A2 (partiel) A2 (modèle) TEST F (signif) 

Constante 0,537137 
JVAJTi - 0,000 068 0,26 
ASN 0,000 072 0,12 
MIJT3 - 0,000 995 0,05 
JTOi'Il2 0,000 852 0,03 
S3 - 0,000 087 0,03 
MIOMN - 0,000 495 0,Q1 
JATN2 - 0,000 033 0,02 

Il est surprenant de constater que la 
pluviométrie cumulée des mois de janvier 
à juillet de l'année n - 1 (qui explique près 
de la moitié du modèle) est corrélée néga
tivement à l'ICR des arbres calculé l'année 
n. On serait tenté d'interpréter cela de la 
manière suivante: pa"r construction même, 
l'ICR l'année n est d'autant plus négatif 
que la croissance l'année n - 1 est impor
tante. Cependant, une corrélation négative 
(non significative) existe entre la crois
sance absolue moyenne l'année n et la 
pluviométrie cumulée de janvier à juillet de 
l'année n. Il en va de même pour la pluvio
métrie de certains mois des années n - 2 
et n- 3. 
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01,42 (25%) 
0,26 34,40 (1%) 
0,38 19,15 (1%) 
0,43 09,17 (1%) 
0,46 05,53 (1%) 
0,50 06,45 (1%) 
0,51 02,53 (10%) 
0,53 " 03,02 (10%) 

Les résultats concernant la pluviométrie 
de l'année n, ainsi que ceux concernant 
les températures, sont plus logiques. üne 
apparente contradiction semble exister 
dans le rait que les pluies cumulées des 
mois d'avril à septembre d'une année don
née influent positivement sur l'indice de 
croissance radiale de cette année-là, et 
négativement sur la croissance radiale de 
l'anné~ suivante. Nous faisons l'hypothèse 
que l'effet positif des pluies de printemps 
et d'été d'une année donnée entraîne une 
croissance radiale importante en fin de sai
son de végétation cette année-là, mais un 
début de croissance ralenti l'année sui-
vante. 
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Fig 2. Indices de croissance observés (trait plein) et calculés (tiretés) au moyen de variables climati
ques. 

Sodium et calcium des aiguilles 
diffèrent selon la provenance 
et l'état sanitaire 

Les résultats des analyses foliaires sont 
décrits. élément par élément. et dans une 
analyse multivariable, par Magnin (1990). 
Les résultats les plus significatifs de cette 
étude. montrent 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
ports Ca+/Na+ et K+/Na+ pour les popula
tions saines et dépérissantes et pour les 
populations ibériques et atlantiques (ta-. 
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.-
bleau IV). Le tableau V compare les 
mêmes éléments mais par catégorie d'ori
gine génétique etd'état sanitaire. 

D'une manière générale. nous consta
tons: 

- que les rapports Ca+/Na+ et K+/Na+ des 
aiguilles d'arbres sains sont supérieurs aux 
rapports Ca+/Na+ et K+/Na+ des aiguilles 
d'arbr~s dépérissants; 

~ que les valeurs les plus faibles de Na+. 
ainsi que les rapports les plus -élevés de 
Ca+/Na+ et K+/Na+ se trouvent chez les po
pulations aquitaines; 

- que les valeurs de cette population. 
constituée des arbres d'origine Aquitaine 
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Tableau IV. ïeneur moyenne en éléments mi
néraux dans les aiguilles d'un an pour diffé
rentes pcpulations. 

Élément Ibériq1./es Aquitains Sains Dépéris
sants 

Calcium (%) 0,24 0,26 0,23 0,27 

Potassium (%) 0,36 0,36 0,39 0,33 

Sodium (%) 0,13 0,07 0,09 0,15 

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

Potassium/ 3,37 5,54 5,41 2,64 
sodium 

Tableau V. ïeneur moyenne en éléments mi
néraux dans les aiguilles d'un an, par prove
nance et parélaXsanitâire. '- - --

Ibériques Aquitains 
Élément Sains Dépériss- Sains Dépéris-

sants sants 

Calcium '%) 0,22 0,26 0,24 0,29 

Potassium (%) 0,40 0,33 0,38 0,35 

Sodium (%) 0,10 0,18 0,05 0,10 

Calcium/ 2,64 1,79 4,56 2,93 
sodium 

Potassium/ 4,47 2,28 7,60 3,48 
sodium 

et actuellement sains, ne diffèrent de 
façon significative qu'avec les populations 
ibériques dépérissantes. 

Les caractéristiques des sols de la forêt 
domaniale des Pays de Monts (Vendée) 
ont été décrites par Bonneau (1969), Bou
daud (1986) et Magnin (1990). La variabili
té des cêractéristiques physico-chimiques 
de ces sols est très faible sur toute la sur
face de la forêt. 
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C.'est. un s?1 qui se caractérise par un 
pH eleve (toujours supérieur à 8,5), à forte 
teneur en calcaire total (20 à 25%) mais à 
faible teneur en calcaire actif (moins de 
1 % en rnoyenrie). Ces sols salsodiques 
sont dits alcalins. Le sodium est présent 
en quantité importante (0,3-0,7 méq pour 
100 g, selon les placettes). Les teneurs 
des autres éléments (N, P, K) ne diffèrent 
pas significativement de celles des sols 
landais (ONF, 1989). 

Il n'y a pas de différence entre placettes 
saines et dépérissantes, dans la teneur en 
éléments et en oligo-éléments. En d'autres 
te,mes, aucun racteUr physico-chimique ne 

. différencie les placettes saines des pla
ç:ettès dépérissantes. Ceci semble logique, 
compte tenu de la proximité des 2 pla
cettes. 

Le rôle des facteurs sylvÎcoles 

Les surfaces terrières, les nombres de 
tiges par ha ainsi que les facteurs d'espa
cement ont été calculés pour les 20 pla
cettes. La- surface terrière des placettes 
saines est supérieure à la surface tercière 
des placettes dépérissantes (fig 3) pour les 
couples de placettes suivantes: 1/2, 3/4,. 
5/6, 11/12, 17/18,19/20. Ces placettes 
sant d'origine ibérique. Pour les couples 
d'origine aqüitaine, 9/10, 13/14, 15/16, la 
surface terrière des placettes dépér!s
santes est supérieure à celle des placettes 
sains::s (fig 4). Un seul couple de placettes 
échappe à ce schéma, il s'agit du couple 
7/8. L'examen de la figure 1 montre que la 
placette 8 est proche des aquitains, alors 
que la placette 7 est proche des ibériques. 

Nous avons fait la même observation 
pour les variables de racteur d'espacement 
et de nombre de tig2s par ha. O'une' ma
nière générale, chez les ibériques, les pla
cettes saines sont donc celles qui partent 
un plus grand nomore d'arbres, qui ont la 
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Fig 3. Comparaison des surfaces terrières des 7 couples de placette (sain/dépérissant) d'origine ibé-
rique. Les placettes de numéro pair sont saines. . 

plus farte surface terrière et le plus faible 
racteur d'espacement. C'est le phénomène 
inverse que l'on observe chez les aqui
tains. Il reste à déterminer si l'observation 
faite actuellement est la cause ou la cons
équence du phénomène. 

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

L'analyse en composantes principales a 
été réalisée à partir des variables étudiées 
séparément et qui discriminent mieux l'état 
sanitaire des peuplements. Il s'agit: 
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- de l'indice de croissance -relatif 1989 
(ICR89); 
- des rapports Ca+/Na+ et K+;Na+ dans les 
feuilles; 
- des surfaces terrières GHA,des densités 
NHA par ha ainsi que du facteur d'espace
ment (S%). 

Le.s résultats sont résumés dans les ta
bleaux VI et VII et dans la figure 5. La cor
rélation positive et significative (0,57) entre 
ICR89 et GHA confirme l'observation que 
nous avions faite sur les relations entre dé
périssement et surface terrière. 

Les 3 premiers axes expliquent 90% de 
la variance totale. La première compo
sante COî (.13% de la variance totale) 
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Fig 4. Comparaison des surfaces terrières des 3 couples de placette (sain/dépérissant) d'origine 
Aquitaine. Les placettes de numéro pair sont saines. 

Tableau VI. Matrice de corrélation .des variables 
de l'analyse en composantes principales. ICR89 
= indice de croissance relatif en i 989. Ca+/Na+ 
= rapport du taux de calcium sur le taux de so
dium dans les aiguilles. K+/Na+ = rapport du 
taux de potassium sur le taux de sodium dans 
les aiguiiies. GHA = surface terrière/ha. NHA = 
Nombre d'arbres/ha. S% = racteur C::'2space
ment. 

ICR89 Ca~/ K'"/ GHa NHa 5% 
Na~ Na--

ICR89 1 
Ca"'/Na';' 0,29 1 
K+/Na+ 0,33 0,9 
GHA 0,57 -0,15 -0,17 
NHA 0,19 -:J,1S -0,23 0,29 
SOI 

'0 -0,22 0,24 0,34 -0,66 -0,57 1 
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Table-au VI!. Analyse en composantes princi
pales. Corrélation entre variables et compo
santes. ICR89 = indice de croissance relatif en 
i 989. C2:'/Na+ = rapport du taux de calcium sur 
le taux de sodium dans les aiguilles. K+/Na'" = 
rapport du taux de potassium sur le taux de so
dium dans les aiguilles. GHA = surface terrière 
par ha. NHA = nombre d'arbres par ha. S% = 
facteur d'espacement. 

COt C02 C03 C04 

ICR89 , -0,20 0,83 0,33 -0,39 
Ca.;./Na+- 0,62 0,69 -0,26 0,18 
K.;./Na.;. 0,68 0,68 -0,15 0,09 
GH . .1, -0,70 0,50 0,42 0,22 
NHA -0,69 0,22 -0,63 -0,26 
SOI 10 0,86 -0,26 0,22 -0,32 
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peut s'interpréter comme une «variable .. 
sylvicole. En effet, cette composante est 
surtout liée aux variables dendrométri
ques, négativemen.t à GHA et NHA, et po
sitivement à S%). La seconde composante 
C02 (33% de la variance totale) peut s'in
terpréter comme une variable de l'état phy
siologique, puisque liée à l'ICR89 et aux 
rapports Ca+/Na+ et K+/Na+. La figure 5 re
présente les coordonnées des placettes et 

coz 
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des variables dans le plan des 2 premières 
composantes (C01 et C02). Les regrou
pements, sur cette figure, ont été faits ma
nuellement. , . 

En première approximation, l'axe 2 sé
pare les populations saines (ordonnée po
sitive) des populations dépérissantes (or
donnée négative). Quant à l'axe 1, il 
sépare les populations ibériques continen
tales (abscisses négatives) des popula-
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Fig 5. Analyse en composantes principales sur les critères dendrométriques et écophysiologiques. 
Représentation dans le plan 1/2 des couples de placette et des variables. CAp/Na;' : rapport taux de 
calcium / taux de sodium dans les aiguilles de l'année. ICR89 : indice de croissance relatif de 1989. 
Ca-: taux de calcium dans les aiguilles. Na· : taux de sodium dans les aiguilles. K- : taux de potas
sium dans les aiguilles. GHA et NHA: surface terrière et nombre d'arbies à l'hecta~e. S% : facteur 
d'espacement. 
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tians aquitaines et ibériques. atlantiques -
Tras 0 Montes- (abscisses positives). 

Cinq placettes échappent à ce schéma, 
il s'agit des placettes 5, 7, 8, 11 et 16. La 
placette 8 (ibérique dépérissante) est plus 
proche des aquitains que des ibériques 
(fig 1). La placette 5 (ibérique saine) n'est 
pas bien représentée dans le plan 1/2, eile 
se situe trop près de l'origine des axes. La 
placette Î 6 (Aquitai.1e dépérissante) est 
en fait intermédiaire entre les 2 prove
nances. La placette 11 proche de l'origine 
portugaise atlantique (Tras 0 Montès), se 
rapproche plus des origines aquitaines 
que des origines ibériques continentales. 

tés de prélèvement de j'ion calcium et 
donc de l'ion potassium. 

Dans une seconde phase, pour ré
pondre à"'une augmentation de la pression 
osmotique de l'eau dans le sol, les arbres 
doivent augmenter le potentiel osmotique 
de l'eau dans leurs tissus, donc la teneur 
en K~ dans les racines. 

Des stratégies différentes de résistance 
il fa sécheresse selon la provenance 

L'augmentation du potentiel osmotique de 
l'eau dans les tissus se réalise selon 2 

Finalement, seule reste inexpliquée la stratégies (NGuyen et Lamant, 1989) qui 
position de la placette 7 (ibérique saine), correspondent aux 2 schémas de résis-
qui se classe parmi le groupe des pla- tance à la sécheresse mis en évidence 

. cettes dépérissantes. La positiOfl dans'ce - .. chèë le pin rr'-aritime -(Guyoii,-i 980).' 
plan pourrait traduire le fait que cette pla
cette vient de subir une éclaircie sanitaire. 

DISCUSSION ET CONCLUSIONS 

La sécheresse physiologique 

L'évolution du type de sol de la rorèt do
maniale des Pays ce Monts est sous la 
dépendance des eal.:X pluviales (Duchau
four, 1988) qui provcquent une alcalinisa
tion selon le schéma: 

Argile Na + H20 = Argile H + Na+ + OH-

Dans la suite de la discussion, nous fai
sons référence aux résultats de NGuyen 
et Lamant (1989), puis nous verrons dans 
quelle mesure ces hypothèses correspon
dent à nos observatiGns. 

Dans une première phase, la libération 
massive de Na+- a pcur conséquence une 
augmentation de la pression osmotique de 
l'eau dans le sol et l.:ne augmentation du 
rapport Na~/Ca+, ençendrant des difficul-
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Les provenances aquitaines limitent le 
transfert de l'ion K+ vers les feuilles. Il y a 
donc un stockage de K+ existant dans les 
racines. 

La provenance marocaine Tamjoute ac
cumule le K~, par prélèvement (difficile) de 
cet ion dans l'eau du sol, il y a donc aussi 
un prélèvement de Na~ et Ca+ et transport 
de ces ions v.ers les feuilles. 

Dans la suite de notre discussion, nous 
rapprochons le comportement des prove
nances ibériques au comportement des 
provenances iT:arocaines. Il a été en effet 
démontré (Guyon, 1980) que le comporte
ment des ibériques vis-à-vis du stress hy
drique est plus proche du schéma qui évite 
la sécheresse (Tamjoute) que du schéma 
qui tolère la sécheresse (Landes). 

Le prelèvement de sodium par les pro
venances ibériques implique qu'il y a, dans 
un premier temps, photosynthèse et donc 
croissance, puis dans une seconde étape 
saturation de sodium dans les vacuoles 
des racines et des feuilles (Lauchli et 
Schubert, Î 987). Le rapport Na+/Ca~ aug
mente 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 dépolar)sation de la membrane et 
donc un efflux de K+ des membranes, d'où 
une diminution du rapport Na+/K+ (Flowers 
et Yeo, 1989). Si le phénomène est de 
courte durée, il peut y avoir une repnlarisa
tian de la membrane, sinon le phénomène 
devient irréversible et provoque donc la 
mort des aiguilles. 

La stratégie des provenances d'Aqui
taine consiste à limiter l'importation d'ions 
potassium, la contrepartie de cette straté
gie est une limitation de la croissance, ceci 
jusqu'à un certain seuil de tolérance au
delà duquel ces provenances doivent im
porter du sodium. Ces hypothèses sont en 
accord avec nos observations. En effet: 

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

- la teneur en potassium (qui est éliminé 
par afflux de sodium) est plus importante 
chez les arbres sains que chez les dépé
rissants; 

- la teneur en calcium (qui s'accumule 
dans les feuilles) est plus importante chez 
les dépérissants que chez les sains; 

- le ratio Ca+/Na+ (qui diminue s'il y a des
truction de la paroi par afflux de ~odium) 
est plus élevé chez les aquitains que chez 
les ibériques, ainsi que chez ies popula
tions saines (quelle que soit leur origine). 

Les conclusions précédentes valent 
aussi pour le ratio K-i-/Na+, dont la teneur 
donne des indications sur la destruction de 
la membrane. Les différences significa
tives des rapports Ca+/Na"" et K-i-/Na"" 
s'observent pour les populations extrêmes, 
à savoir les aquitains sains et les ibériques 
dépérissants. Enfin, l'observation de la 
carte du dépérissement et des peuple
ments fait apparaître que le jaunissement 
est plus intense sur les bordures (chemins, 
routes, clairières) et sur les sommets des 
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dunes qu'à l'intérieur des peuplements, 
c'est-à-dire dans des situations où il y a 
des problèmes accrus d'alimentation en 
eau. 

Comment expliquer afors la réversibilité 
du phénomène 

La discrimination entre les arbres sains et 
dépérissants se fait lors d'une baisse de 
croissance radiale (Lau maillé C, 1990). 
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, 1990). Sait l'année n une popula
tion d'arbres P1 dont la croissance a été 

- -affectée, et une populatiocLd:achc.es. P..2if}-:_ 
demne de tout jaunissement. Si l'année n 
+ 1 est favorable à la croissance, Pt va 
croître moins que P2, et par conséquent 
va stocker moins de sodium. Dans ces 
conditions, si une nouvelle période défavo
rable survient, la croissance de Pt rede
viendra supérieure à celle de P2. 

Le phénomène de dépérissement du 
pin maritime se présente donc comme une 
sécheresse physiologique, due à un excès 
de sodium dans le sol. Les arbres exprime
raient différemment cette contrainte hydri
que selon leur origine génétique (aquitaine 
ou ibérique). Les facteurs écologiques qui 
peuvent déclencher ce phénomène sont 
les fartes pluviométries des années anté
rieures. Les éclaircies seraient respon
sables de l'aggravation du phénomène. 
Les recherches à conduire doivent per
mettrf d'une part de tester ces hypothèses 
en laboratoire et au champ, et d'autre part, 
de mieux cerner les possibilités d'améliorer 
l'état sanitaire de ces arbres, par exemple 
par une fertilisation au sulfate de calcium, 
qui en augmentant le taux de Ca.;. rendrait 
plus favoraole, pour le pin maritime, le 
ratio Na';'/Ca~. 
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CAUSES ET GEST(ON , ;-

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

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

10000 HECTARES DE FORÊTS LITTORALES DOMANIALES DE PIN MARITIME CONCERNÉES 
PAR UN PHÉNOMÈNE CYCLIQUE 

Les pinèdes du littoral Nord-Atlantique. couvrant 10000 hectares de Quiberon à Oléron, ont été 
s'ignalées périodiquement dépérissantes par les forestiers (Rivaillcn, Î 971). La crise actuelle, très 
aiguë, a débuté en 1983. Ce dépérissement se manifeste par un jaunissement du feuillage pouvant 
se terminer par la mort de l'arbre. 

Les arbres - principalement le Pin maritime - de tout àge et de ·tout statut social sont affectés. 

Trois grandes questions se posent à tout gestionnaire confronté à ce type de problème, à savdr : 

Quelles sont l'importance et la vitesse du phénomène? 

Quelles peuvent être les causes du dépérissement? 

Quelles -règles de gestion appliquer à ces forêts ainsi dégradées? 

Répondre à ces questions c'est engager des études pour: 

- Cartographier le phénomène et surveiller son évolution. 

- Étudier, en forêt et en milieu contrôlé, le fonctionnement des arbres en relation avec les 
facteurs de l'environnement. 

- Préconiser des espèces de remplacement, des règles d~e gestion et installer un observatoire 

à long terme de ces écosystèmes. 

Ces études ont donné lieu à un programme de recherches menées durant cinq ans de 1988 à 1992. 

LA CARTOGRAPHIE ET L'OBSERVATION DU OÉPÉRISSEMENT COM~yjE AIDE 

À LA COMPRÉHENSION ET À LA GESTION DU PHÉNOMÈNE 

Suivi de l'état sanitaire des peuplements 

La localisation des dommages et leur estimation sont issues de photographies aériennes en 

infrarouge couleur, généralement au 1/5 000 ou 1/6 400 réalisées pu le laboratoire de Bioclimatolo

gie (film Kodak 2 443, format 240 mm). Certaines forêts ont été étudiées de manière très détaillée: 

Barbâtre au sud de l'île de Noirmoutier et Pays de Monts pour la Vendée, Usay et Saumonards sur 

=or. Fr. XLVI - 5-19'24 
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les îles 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 même pour chaque forêt et chaque année. Deux niveaux 

d'information sont distingués: 

- Occupation forestière: délimitation d'unités forestières ou non, c'est-à-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. 

- État sanitaire des peuplements de Pin maritime (délimitation de zones de même 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 cinq classes: sain, Di, D2, D3 et 04, 
correspondant respectivement à 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 TOUCHÉES PAR LE DÉPÉRISSEMENT 
ET ÉVOLUTION SUR PLUSIEURS ANNÉES (estimations issues de la photo-interprétation) 
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Les dépérissements à causes multiples 

Pour chaque année et pour chaque forêt, ces deux couches d'information sont numérisées 

stockées puis analysées dans un système d'information géographique (logiciel' Arc-lnfo). Leu; 
analyse numérique ,donne lieu à une estimation des surfaces touchées chaque année. Leur 

combinaison sert à mettre en évidence: dégradation, amélioration ou stagnation des dommages, 
coupes rases réalisées. 

D'autres paramètres ont été étudiés. La répartition spatiale du dépérissement sur certains secteurs 
suggère un lien avec la topog~aphie (Grellier, 1992). 

Suivi de l'état sanitaire des pins 

Un réseau de 23 placettes d'une trentaine d'arbres chacune, choisies en fonction de leur âge et de 
leur distance à l'océan, est suivi depuis 1988. Ce réseau est complété par des observations sur une 
expérience de fertilisation mise en place la même année à Barbâtre. 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 détalllée des symptômes 
aériens sur 80 pins (Grouhel, 1991). Chaque année, les observations sont faites par plusieurs 
notateurs. Ceci a permis de montrer que, pour être significatives, les variations d'effectifs de 
chaque classe, d'une date à l'autre, doivent être supérieures à 6-10% de l'effectif total pour les 
classes 1 et 2 et à 2-5 % pour la classe 3 plus facile à identifier (Nicolle, 1991 ; Correc, 1992). 

Les principaux résultats 

• Estimation des surfaces touchées 

Les résultats sont résumés en figure 1 (p. 486). où les forêts sont indiquées par ordre de 
dépérissement croissant. Barbàtre et lisay, les forêts les plus touchées, ont la quasi-totalité de 
leurs surfaces touchées à plus de 50 %. Ces dernières 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 1992, l'augmentation des surfaces de classes" sain" et 01 indique une 
amélioration générale de l'état sanitaire, pour toutes les for,êts (Orazio, 1993). 

e Structuration spatiale des dommages 

La répartition des dommages et de leur intensité est variable d'une forêt à l'autre. Si les pins les 
plus touchés sont à 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 évidente sur certains secteurs comme le 

Nord de la forêt des Pays de Monts . 

• Progression du dépérissement et \'iCesse de dégradation 

Les observations au sol et les cartes d'évolution montrent que plus un peuplement contient 

d'arbres jaunes, plus son avenir est compromis. On remarque également que les mortalités 

apparaissent bien dans les secteurs les plus atteints. 
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r 

Figure 2 FORÊT DOMANIALE DES PAYS DE MOHTS (VENDÉE) 
Évolution de l'état sanitaire des peuplements de Pin maritime entre 1983 et 1990. 
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Sain; aucun pin jaune 

Dl : moins de 20 % de pins jaunes 
02 ; 20 % il 50 % de pins jaunes. 
03 ; 50 % à 100 % de pins jaunes 
04 : 100 % de pins jaunes 

Sain ou tach.es de mortalité en 1988 : 
< 0,5 ha 

Surface 1990 en ha 

Dl 02 00 D4 TM Total 

0,31 0.31 
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• 04: dégradé 

~ 04: coupé 

~ 04 : inchangé 

~ 04: amélioré 

• 03: dégradé 

~ 03: coupé 

~ 03 : inchangé 

~ 03: amélioré 

IIIIIII 02: dégradé 

~ 02: coupé 

~ 02 : inchangé 

~ 02: amélioré 

ffiIill 01 : dégradé 

~ 01 : coupé 

~ 01 inchangé 

§ 01 amélioré 
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ÉVOLUTION DU DÉPÉRISSEMENT DANS LE TEMPS 
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On peut admettre qu'un Pin très dépérissant deux-trois années de suite est condamné (Nicolle, 
1990 ; Carree, 1991). , 

Le caractère aggravant de l'origine génétique (Guyon, 1991) est confirmé: la dégradation de l'état 
sanitaire des arbres en 1989 est plus forte pour les pins aquitains qui cependant se rétablissent 
plus vite en 1992 que les ibériques (cf. figure 3, p. 489; aquité!.ins prépondérants à Ré et Oléron, 
ibériques en Vendée), ces derniers accusant alqrs des taux de survie deux fois plus faibles . 

• Prévision des travaux 

Les informations spatialisées obtenues sur le dépérissement et les résultats de leur analyse 
peuvent servir à établir des cartes de travaux à réaliser parcelle par parcelle- (figure 4, p. 491). Par 
exemple, à court terme, les coupes ne sont à prévoir que sur les zones totalement dépérissantes 
(classe 04) trois ans de suite. Par la suite, la base de données spatialisées renseignée plus 
quantitativement sur les peuplements et mise à jour régulièrement par les agents de terrain doit 
permettre d'obtenir un état des lieux annuel et de disposer d'un outil de gestion des peuplements. Il 
est évident que certaines des règles de gestion à y appliquer découlent des connaissances 
acquises sur lagénèse du dépérissement. 

LA RECHERCHE DES CAUSES COMME AIDE À LA GESTION DU DÉPÉRISSEMENT 

La compréhension des mécanismes qui conduisent à la mort des arbres doit permettre de définir 
les règles de gestion du dépérissemenr (reconstitutions et éclaircies sanitaires). 

Les observations in situ de dendrochronologie, de bilan nutrttif dans' un réseau de 10 couples (sain/ 
dépérissant) de placettes (Magnin, 1990 ; Guyon, 1991) montrent qu'il ex [ste : 

- Un facteur prédisposant: le pH très 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 libèrent le sodium du sol. 

- Des facteurs aggravants dont les principaux sont: 

• l'origine génétique, 
la position géographique ou topographique, 

• l'âge des arbres, 
l'absence de sylviculture. 

- Des facteurs .. hors de causes" comme les inseates ou les champignons (Taris et 
Ménassieu, 1993). 

Les peuplements les plus vulnérables sont ceux d'origine ibérique, en position topographique haute -. 
(sommet de dune) ou proche de la mer ou encore près des lisières et trouées, d'âge compris entre 
40 et 60 ans, et dont la densité est très élevée (Nicolle, 1991 ; Carree, 1992). 

Les aspects écophysiologiques de la résistance au chlorure de sodium de trois provenances 
géographiques de Pin maritime ont "lors été étudiés en milieu contrôlé. 

À partir de graines prélevées sur des peuplements sains et dépérissants des forêts vendéennes et 
charentaises et élevées sur des sols des Pays de Monts "(peuplement dépérissant) et d'Oléron 
(peuplement sain), le stress salin appliqué - pulvérisation et arrosage à différentes doses de 
chlorure de sodium - révèle des réponses différentes selon l'origine génétique. Le sodium se 
révélant, à forte dose, plus toxique pour les provenances ibériques que pour la provenance 
aquitaine (Saur et al., 1993 ; Queyrens et Derre. 1993). 
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Figure 4 FORÊi DU LISAY (ÎLE DE RÉ) - PARCELLE 15 

DESCRIPTION DES PEUPLEMENTS EN 1991 r 

o Sain 

~ Dl : moins de 20 % de pins jaunes 

~ ~ 02: 20 % à 50 % de pins jaunes 
§ 

.~ ~ 03: 50 % à 100 % de pins jaunes. 
c.. 

~ 04: 100 % de pins jaunes 

Il Tache de morcalité 

~ Feuillus 

~ Autres résineux 

[[[1] Plantation 

EZl Terrain forestier non boisé 

[] Dune 

PROPOSITION DES TRAVAUX À RÉAliSER DE" 1991 À 1996 

§] Plantation 

E7J Coupe rase de Pin maritime 
GJ et plantation 

G0i Éclaircie sanitaire 
~ de peuplements de Pin maritime 

Riëil Dégagement et éclaircie 
bQd de peuplements feuillus 

.~ Dégagement et éclaircie 
~ de peuplements résineux 

~ Nettoiement et dégagement 
de plantation 

o Entretien et aménagements dunaires 

Les premières analyses sur deux placettes de surveillance des écosystèmes forestiers (réseau 
RENECOFOR) montrent des teneurs en sodium dans l'eau de pluie dix à vingt fois supérieures à 
celles des autres placettes du réseau et une concentration de cetLe teneur en sodium plus élevée 

dans les pluviolessivats et dans les solutions de sol que dans les eaux de pluies. 

La toxicité du sodium engendre donc, à la suite de pluies, une sécheresse physiologique qui peut 

être exacerbée si l'arbre ou le groupe d'arbres est dans des conditions stationnelles augmentant le 
déficit hydrique (bord de mer, forte densité, trouees, lisières) ou bien se trouve être d'origine 

génétique qui tolère moins la sécheresse. 
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LES RÈGLES DE GESTION 

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

Ces résultats suggèrent que les espèces susceptibles de coloniser ces milieux doivent être 

halophytes ou du moins résistantes à la sécheres~e, 

Les arboretums et plantations comparatives d'espèces installés depuis 1985 tiennent compte de 

ces spécificités (ONF, 1'991), 

Les espèces que l'on peut suggérer - c'est-à-dire celles qui donnent les meilleurs résultats en 
terme de survie et de croissance initiale - sont: 

le Cyprès de Lambert et le Cyprès d'Arizona; 

le Pin laricio, le Pin pignon et le Pin noir, mais aussi le Pin maritime landais; 

le Chêne vert. 

L'installation des plantations les plus littorales doit se ralre après la constitution d'un rideau brise

vent. 

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

Le Chêne vert, installé sous couvert de peuplements dépérissants de Pin maritime, semble avoir un 
meilleur taux de reprise que lors de plantations en plein découvert. 

Éclaircir tôt, abaisser l'âge 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 l'àge d'exploitabilité. Cette mesure doit permettre, entre autres, une récolte 
d'arbres sains, La durée actuelle de la révoLution - 80 ans - ne semble pas convenir à des 
situations géographiques - bord de mer, sommet de dunes, lisières - où le risque de dépérisse

ment est important. 

DISCUSSION ET CONCLUSIONS 

• 
la compréhension des mécanismes qui conduisent au dépérissement a permis de mieux connaître 
les relations milieu/génotype dans le cas de ces peuplemen1s. Il est clair que nos observations 

conduisent à penser que les arbres ont du mal è. ajuster leur fonctionnement physiologique quand 
deux années successives sont très contrastées (1988 très humide et faisant suite à plusieurs. 
années sèches, 1989 très sèche). Les arbres les plus vulnérables sont alors ceux qui, en condition 

moyenne, ont les meilleures performances - ici les ibériques - ceci pouvant expliquer le 

développement de ce génotype au profit du génotype landais. 

Ces résultats concordent avec les observations raites sur la même espèce en milieu landais (Guyon 

et Kremer, 1982). 

L'analyse du dysfonctionnement de ces écosystèr.18s forestiers 2 permis de définir leurs règles de 

renouvellement et de gestion. 

Ces écosystèmes forestiers, bien que de création récente, ont déjà beaucoup évolué dans leur 

structure ces quarante dernières années (8eau very, 1992 ; Kicin, 1992), 
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À titre d'exemple, la superficie occupée par le Pin maritime en forêt du Lisay sur l'ile de Ré a 
diminué de 50 % entre 1950 et 1987, 

Cette biodiversifiC?.tio~ des espèces dans les forêts de protE~.ction du littoral Nord-Atlantique est, à 
ce jour, la réponse la plus visible aux nombreuses questions que pose la gestion des forêts dans 

ces milieux difficiles. 
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RESUME 

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

Cette étude a été conduite pour déterminer comment intégrer les données environnementales de la 
croissance des peuplements dans la réalisation et la modélisation des itinéraires techniques. 

La croissance en hauteur du pin maritime (Pinus pinaster Aït.) et du pin noir d'Autriche (Pinus nigra 
Arn.) ainsi que la croissance en diamètre du pin maritime sont expliquées, en conditions naturelles, par 
les facteurs environnementaux (climat et sylviculture) et la génétique, dans trois milieux contraignants. 

Dans les alpes sèches, l'expression des deux composantes de la croissance en hauteur du pin noir 
(initiation et élongation des entre-noeuds) est sous la dépendance de la pluviométrie pour la première 
et des températures pour la seconde. 
Dans les landes de Gascogne, la variabilité génétique de la croissance aérienne des provenances de 
pin maritime est expliquée par leur comportement écophysiologique. 
Dans les dunes littorales d'entre Loire et Gironde, la croissance en diamétre du pin maritime est 
dépendante de la pluviométrie et à un degré moindre des températures. Les relations entre croissance 
radiale et pararnètres climatiques permettent d'expliquer les causes du dépérissement observé. 
Nos résultats trouvent des applications sylvicoles à chaque ètape de la vie d'un peuplement depuis 
son installation jusqu'à 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 écologique 
que les gestionnaires assignent aux peuplements de milieux où la contrainte hydrique est forte. 

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

ABSTRACT 

Forest growth and yield are primarily Iimited by water avaibility in environmentally constrainted sites. 

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

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

ln the dry Alps site, the expression of the two components Iinked with height growth of black pi ne -
number of stem units and mean stem unit lenght - are found to be dependent on rainfall for the former 
and tempe rature for the lalter. 
ln the Landes de Gascogne site, the genetic variability in the height growth of maritime pine 
provenances is explained by their ecophysiological behavior. 
ln 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 to a lesser extent on temperature. The correlation 
between radial growth and climatic parameters are used to explain the forest dieback. 
Our results have sylvicultural applications at every stage in the Iife of a plantation, from its installation 
to renewal. 

The explanation of growth factors by the integration of environ mental data with sylvicultural pratices is 
one of the necessary conditions for the optimization of ecological functions 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, sylviculture. 
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