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Résumé

L'expérience a porté sur 3 espéces de sapins de réputafion croissante pour 'adaptation 4 la
sécheresse (Sapin pecling, 5. de Mardmann, 5. de Mumidie). Menée sur 60 semis de 1 ans, elle s'est
poursuivie sur Zannées consécutives. Trois medalités de régime hydrigue ont été imposées en 1™ annde:
aucune restriction (mod. 1), sécheresse accusée 4 partir de "élé (mod. 1) ouv du printemps (mod. 3) :
seule la modalité 1 a éé appliquée en 2" année, Les plants éfaient installés dons des pots éanches
permettant des restitutions confrélées deaw, et lo transpirafion a éé suivie réguliérement par la
methode gravimétrigue.

Les principaux résultais sont les suivants :

— Confirmation de I'existence d'un rythme saisonnier de la transpiration (en mod. 1) indépen-
dant des surfaces feliaires of du pouveir évaporant de 'air {max. en aclf). Le caractére endogéne du
phénoméne n'est pourtant pas acquis, et la température pourrait également étre mise en couse.

— La transpiration est optimale jusqu’a enviren pF 3,2, au deld duquel se manifeste une chute
brutale des taux. Cefte valeur apparait générale chez les résinevx (Becker, 1970, 1974). Par ailleurs,
foutes les esplces survivent & des pF trés supérieurs 4 4,2 pendant de nombreux mois.

— La sécheresse a une incidence directe dés la 17¢ année sur la creissance racingire ef. @ un
degré maindre, sur la croissance en diamétre. La croeissance en longueur n'est prafiquement pas
fouchée. Les gufres effets ne se manifestent qu'ou cours de la 1° soison : refard au débourremant
pouvant afteindre 15 jours, diminution trés nette du nombre d'aiguilles (provenant donc d'wne réper-
cussion en premiére année sur les bourgeons), creissance en longueur frés amaindrie. Croissance en
diamétre ef croissance racinaire par confre refrouvent un niveau normal. Ces résultats s expliguent
par comparaisen de la phénclogie des divers arganes avec lo péricde de sécheresse occusée,

— La notion d'adaptation 4 la sécheresse est discutée. Dans le cos des espéces étudiées, elle
apparail beaucoup plus lide & un bon synchronisme entre les divers stades phénologiques et les cycles
climatiques moyens de la région o0 elles sont installées, qu'a des adaptations morphologiques spé-
cialisées ou des propriétés physiclogiques particuliéres des fissus. Cependant, dans le cos des sapins
éludiés, un rapport & racines parties aériennes » élevé se confirme &tre un bon critére d*odaptation,
ainsi que I'efficience de I"'eau transpirée (mafiére séche fixéde/eau transpiréde): valeur plus édlevée lorsque
I'humidité est aptimale, et plus faible en cas de sécheresse, fraduisant une régulation plus vigoureuse
face oux conditions ambiantes,

Article disponible sur le site http://www.afs-journal.org ou http://dx.doi.org/10.1051/forest/19770203
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1. — Introduction et objectifs

Le comportement des plantes en fonction de leur alimentation en eav a été large-
ment débattu (voir en parficulier Slavik B, 1965 ; Kozlowski T. T., 19680, 19685,
1972). Mais il s'agit la d'un des phénoménes les plus difficiles @ appréhender de fagon
totalement satisfalsante, et il subsiste encore de nombreux points non parfaitement
€claircis, ou faisant I'objet de divergences de vue parfois profondes. Clest le cas plus
particuliérement chez les végétaux pérennes, et tout spécialement chez les arbres.

Ceci est di surtout aux difficultés techniques de 'expérimentation : mesure etjou
contréle de la transpiration et des paramétres qui la conditionnent (état hydrique,
aération el température du sol, humidité et température de I'air, vent...), mesure de la
photosynthése et étude des divers transferts de matiére dans la plante, rythmes endo-
génes propres & la plante, efc..

La notion méme d'espéce xérophile (ou xérololérante) est loin détre claire, &
tel point que Stocker (1954) estime que le terme est impossible a définir tant sont nom-
breuses, chez des plantes aux habitats trés divers, les possibilités d’adaptation, qui
interférent elles-mémes entre elles. Ce point, déja abordé dans une étude précédente
(Becker, 1974), sera évoqué plus longuement dans la discussion.

En ce qui concerne plus particuliérement les arbres, on rapporie assez communé-
ment que les effets d'une année climatique défavorable ne sont pergus qu'a partir
de la saison qui suit, sans que les phénoménes entrant en jeu soient entiérament élucidés
de fagon convaincante. Mos fravaux antérieurs (Becker, 1970, 1974) nous ont déja
permis d'apporter une contribution dans ce domaine. Certains auleurs avanceni que
la croissance radiale surtout est touchée dés la 1™ année (Fritls, 1958) ; d'autres
constatent que les élongations elles-mé&mes peuvent &re fortement atteintes (Dofis e
Moulopoulos, 196%),

D'autres aspects demeurent encore plus ou moins flovs. Zahner (1968) fait
remarquer la carence d'études sur l'influence de I"état hydrique du sol sur les rapports
racine/pousse aérienne. La croissance racinaire est-elle assujetiie 4 des processus
internes (Reed et MacDougal, 1937 ; Arbez, 1971) ou strictement sous la dépendance
de facteurs externes (Kramer et Kozlowski, 1960} ? Quels sont les pF du sal & partir
desquels la transpiration est ralentie ! Cette question falt encore 'objet des propasitions
les plus contradictoires (Stransky et Wilson, 1964 ; Sands et Rutter, 195% | Jarvis ef
Jarvis, 1963 ; Zavitkovski et Ferrell, 1968 ; Megisi et Satoo, 1954 ; Clark, 1961 ;
Allmendiger ef al,, 1943 ; Lopushinsky et Klock, 1974). Quelle est la valeur au-deld
de laquelle la survie de la plante est compromise ? Mous avens déja vu que le chiffre
traditionnel de 4,2 (16 almosphéres) ne pouvait étre retenu pour les résineux éfudiés
(Becker, 1970, 1574).

Au cours de nos expériences précédentes (portant toules sur des résineux), nous
avons déja apporté des éléments de réponse a cerfaines de ces questions (existence
de rythmes endogénes saisonniers de transpiration, capacité de survie étonnante & des
pF trés supérieurs & 4.2, chutz brutale des faux de transpiralion & partir de pF 3,1 &
3.3) et émis des hypothéses dont il convenaif de tenter la vérification,

Mowus aviens surtout mis en évidence de fagon trés nette I'incidence de sécheresses
de printemps et d"été beaucoup plus marquée sur la croissance du systéme racinaire que
sur celle des organes aériens. On pouvait y voir la une des explications essentielles au
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décalage d'un an observé couramment dans la nature & I'extériorisation des consé-
quences d'une saison de sécheresse. Le protocele mis en place alors (Becker, 1974)
n'avait malheureusement pas permis de vérifier expérimentalement de fagon probante
cetle hypothése au cours de la 2¢ salson.

C'est ce & quoi nous nous sommes plus particuligrement attaché dans la pré-
sente étude. En outre, le matérizl végétal utilisé comprend 3 espéces appartenant au
méme genre : le Sapin pectiné (Abies alba Mill.), le Sapin de Mordmann (Ables nord-
mannfana Spach.) et le Sapin de Mumidie (Abies numidica de Lannoy). Ces 3 espéces
onl, dans "ordre, une réputation croissante de résistance a la sécheresse (Pourtet,
1951), et il était intéressant d'étudier comment celle-ci pouvait s’extérioriser.

Comme précédemment, I'expérimentation porte sur des jeunes plants (2 ans). Il
seralt sans doute présomplueux d'en extrapoler frop hativement les conclusions a des
arbres adulies (Zahner, 1968) ; pour des conclusions d'ordre pratique, une telle étude
sera une contribution & mettre en paralléle avec les expérimentations et observations
faites en condilions naturzalles sur des individus (et des peuplements) plus dgés. En
contrepartie, les événements climatiques que subissent de jeunes plants ant, en valeur
relative, des effets beavcoup plus marqués que pour des arbres qui les « tamponnent »
plus ou moins fortement ; d'autre part, contréle de 'aclivité iranspiratoire et mesure
des bilans de croissance sont beaucoup plus aisés,

2. — Méthode

Mous passerons rapidement sur la méthode ulilisée, frés semblable & celle déja
décrite (Becker, 1970, 1974). Mous insisterons seulement sur les points qui sont propres
a |'étude présentée ici.

2.1, — le disposilif expérimental

Vingt-cing semis d'vn an de chacune des 3 espéces, issus de groines de provenance
parfaitement identifiée (') (afin de réduire la variabilité infraspécifique du matériel
végétal), de morphologie aussi voisine que possible, ont été repiqués dans les mémes
pots de culture que précédemment (1,5 litre). Le subsirat utilisé est un mélange
comprenant : 2 parties de sable grossier, 3 de sable fin et 2 de terre limono-argileuse.
Les systémes d'obturation des pots (cire, avec manchon souple pour la tige) et de resti-
tution d'eav sont les mémes que ceux déja utilisés. Une balance électrique permet de
suivre trés exactement les quantités d'eau transpirée en cours d'expérience. Une
sonde hygrométrique (en platre) est placée dans certains pots pour élablir la corres-
pondance entre pF et humidité relative du mélange utilisé,

Cette méthode gravimétrigue sur plants entiers n'est bien sir pas exempte d'in-
convénients (Kramer et Kozlowski, 1960) que nous avons tenté de fourner dans toute
la mesure du possible.

Les plus critiques viennent du caractére anormal des conditions climatiques
ambiantes, en particulier du régime thermique. Le dispositif est donc installé sous un
ﬁ"S.T!;‘E..AN“ allka : provenance MET194 | forél de Celles-sur-Plaine (Voages) ; all, 700 m ; lof. 46°20° M ; lang.

Abfes nordmaonniana : provenance MNEB191 | Arboretum de Royal (Puy-de-Dome) : alt. 700 m ; lab. 45045 ¥
lang. 373" E.

: A.b-j!]s Tumidl:n : provenance MEE3I4 | mossil des Bobors (Kabylie orienfale, Algérie) alt. 1 800 m | lot, 36930° M
eng. 5°37" E.
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abri adossé a un mur orienté au nord et largement ventilé. D'autre part, pour parer
@ une inévitable micro-hétérogénéité climatique, un dispositif tournant a &té mis en
place pour assurer la « randomisation » permanente des plants.

Un autre inconvénient touche & I'enracinement. |l s'agit de trouver un compromis
délicat entre un pot de culture de faille suffisante pour ne pas trop perturber le déve-
loppement des racines, et un velume de terre — et partant, une réserve en eau — pas
trop Importante en regard de la transpiration potentielle, qui permette d'agir &
volonté assez rapldement sur I"humidité du substrat. Notre 1™ éude (Becker, 1968)
nous a montré que, de 3 grammes jusqu'a 15 grammes environ (maliére séche fotale),
le compromis était tout & fait acceptable : au deld, les parois fagonnent un enracine-
ment de plus en plus anermal.

L'aération du systéme racinaire est également un probléme. Mous avons tenté
d'y remédier en insufflant périediquement de I'air dans les pots.

1.2, — Lle prolocole expérimental

2.2.1. Saison préliminaire,

Pendant 1 an, les plantules installées (poids sec 0,9 gramme enviren) ont &ié
seulement suivies de loin en loin afin de maintenir le sel @ une humidité relative de
20 p. 100, proche de la capacité au champ (environ pF 3,0),

2.2.2. Premiére saison d'expérimentation.

Le 9 février, 20 plants de chaque espéce (sur 25) ont été choisis pour participer &
Iexpérience proprement dite (critére d’aspect ef de transpiration cumulée au cours de
la salson préliminaire). Chaque série est répariie en 3 lofs destinés & subir 3 moda-
lités différentes de régime hydrigue :

Modalité 1 : malntien du sol & 20 p. 100 d"humidité relative (proche de la capacité
au champ) pendant toute la durée de I'expérience. Les pesées el restitulions d'eau ant
lieu & des intervalles de 1 a 4 jours selon |"intensité de 'activité transpiratoire,

Modalité 2 : elle est congue de fagon 4 soumetire les plants 4 une sécheresse d'éié
marguée, A cette fin, les restitutions sont stoppées & partir du 30 juin ; plus exactement,
afin que I"humidité décroisse de la méme fagon chez tous les plants de modalité 2
(loutes espéces comprises), on aligne I'humidité sur celle du pot qui a le mains perdu
d'eau entre 1 pesées, auguel il n'est rien restitué,

Modalité 3 : elle est destinée & créer une sécheresse accusée dés le prinfemps
L'arrét relotif des restitutions (comme en mod. 7} intervient dés le 9 février, départ des
pesées réguliéres.

En fin de cette 17 sgison, lo moitié des plonts sont sacrifiés pour un 1¢f bilan de la
fixation de matiére séche dans les divers organes. Quelques observations phénolo-
glques sont également faites en cours de saison.

2.2.3 Deuxiéme saisan de végéltalion.

Le reste du dispositif est romené a la copacité au champ, afin que les différences
observées & |'issue de la 2 saison ne soient imputables qu'aux conditions imposées au
cours de la 17=
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Toutefols, I'importante restitution nécessaire a liev & 1 époques différentes :
le 27 oclobre pour les plants de modalité 3, que nous craignions de voir périr avant
le printemps de la 2¢ saisen ; le 15 janvier pour ceux de modalité 2. Nous verrons plus
loin I'information supplémentaire que cela a permis d'abtenir.

En fin de saison, tous les plants ont été sacrifiés et analysés en détail (pesées et
complage des diverses fractions : racines, tige, aiguilles, etc...).

3. — Résultats

3.1. — Phenolagie du débourrement et de I'allangement de la pousse

Les notations portant sur le débourrement ont éé faites selon I'échelle des stades
phénologiques b0 4 b4 adoptée par Debazac (1965).

Au printemps de la premiére saison.

Les moyennes des notes altribuées 4 3 dates différentes sont les suivantes :

13 avril 18 avril 21 avril
Pecting ......... 2.3 3.0 E |
Mordmann. ..... 1.5 1.9 2.3
Mumidie ....... 22 28 32

Il n’y a pas de différences enfre modalités,

Au deld du 21 avril, certains plants ayant commencé leur allongement et d'autres
étant encore au stade b3 ou b4, les comparaisens entre espéces sont plus difficiles. On
constate que Sapin pectiné et Sapin de Mumidie sont tout a fait comparables ; par
contre le Sapin de Mordmann apparait nettement plus tardif, d'environ une semaine,
Ces résultats, valables pour les provenances ufilisées ef les conditions assez parti-
culiéres de l'expérience, ne sauraient bien sbr avoir de valeur générale, surtout quanti-
tativement. Mais ils sont nécessaires a une meilleure interprétation de nos autres obser-
valions,

Au prinfemps de lo deuxiéme saison.

Les résultats sont résumés dans le tableau 1,

En ex-modalité 1 : au 197 juin, les 3 espéces ont faif plus de 90 p. 100 de leur allon-
gement total. De plus, on retrouve le décalage d’environ 1 semaine dans le départ de
la végétation entre Pecliné el Mumidie d'une part, Nordmann d'autre part.

En ex-maoadalité 2 : on ebserve, chez les 3 espéces, un retard trés marqué dans la
départ de la végétation, qui peut &lre évalué a environ 15 jours. La sécheresse d'une
année n peul donc avoir pour conséquence une réduction non négligeable de la lon-
gueur de la saison de végétation au cours de l'année n + 1, méme si les conditions
hydrigues sont redevenues optimales av cours de I'hiver {ici le 15 janvier, soit prés
de 4 mois avant le débourrement).

En ex-modalité 3 : on constate qu'il existe encore un retard sur 'ex-modalité 1,
mais bien inférieur a celui de I'ex-madalité 2 (moins d'une semaine). Cetle observation
ne peut s'expliquer que par la date beaucoup plus précoce de refour a une alimentation



142 M., BECKER

TABLEAL 1

Débourrement el allongesment (en mm) en 20 saison
(les valeurs entre parenthéses sont les pourcentages de I'allongement fotal au cours de la saisen)

Opening of buds and sproufing (in mm) during the Znd season
(numbers in a parenthesis are percenfoges of total shoot)

Modalité

Espéces s i 11 mai 18 mai 15 mai 147 juin
1 b 38 34 (66 p. 100) 44 (86 p. 100) 48 (93 p. 100)
Pecting 2 b 1.0 2 (8p 100) 14 (47 p. 100) 23 (& p. 100)
3 b 37 13 (60 p. 100) 18 (B3 p. 100) 20 (¥ p. 100)
1 b28 16 (51 p.100) 25 (78 p.100) 29 (91 p. 100)
Mardmann ! B 1.5  b25(0p 100) 3.5(30p 100) 5 (43 p. 100)
3 b29 5 (27 p.100) 14 (72 p. 100) 18 (90 p. 100)
1 b33 19 (F9p.100) 21 (87 p. 100} 22 (%4 p. 100)
Numidie 2 b10 b2 (0p. 100) B3 (0p 100) 11 (76 p. 100)
3 b 24 b 33(0p 100) 9 (72p 100) 10,5 (84 p. 100)

optimale (27 octobre) ; une restitution d'automne permet donc de rétablir I"équilibre
physiclogique interne des plants (ou d’éviter gqu'une sécheresse plus prelongée ne
le perturbe).

Il s'agit la de résultats intéressants autant sur le plan pratique que fondamental :
les pluies d'avtomne sont donc trés importantes, beavcoup plus que les plules dhiver,
non seulement pour la reconstitution du stock d'eau dans le sol pour la saison svivante,
mais pour une bonne mise en condition physiclogique des plants. Cette observation
conforte de plus les observations relatives é la prolongation de I'activité potentielle
des racines en fin de saison, et m&me en hiver (Huberman, 1940).

3.2, — Les courbes de fronspiration

Comme & l'occasion des expériences précédentes, pour faciliter le lissage des
courbes brutes de I"évelution de la transpiration, a été calculée la transpiration nor-

malisée Tn = To.Em/E.
Te : valeurs observées de la transpiration.
E : données d'un évaporométre Piche, Installé également sur le dispositif
tournant.
Em : moyenne du Piche au cours de la saison (2,43, puis 3,12 millimétres/jour au
cours des 1 saisons).

Cet artifice permef en cutre de mieux mettre en évidence le rythme transpiraloire

propre au végétal.

3.2.1. Premiére saison de végétalion.

Les courbes obtenues pour les 3 espéces et les 3 modalités d'alimentation en eau
apparaissent sur les figures 1 a 3.
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FIG. 1. = Evolution de lo franspirofion normalisée ef de "humidité du sol ou cours de lo 17 saison.
Cos de Abies alba.

Course of normalized franspiration and soil moisture during the 1st seazon. Example of Abies alba.

Absence de resiriction d'eou (modalité 1).

L'existence d'un maximum trés net se refrouve une fois de plus ; il se situe ici aux
environs du 10 aolt, et pour les 3 espéces. Nous reviendrons sur ce peoint dans le
§3.2.0

Par ailleurs, la forme de ces courbes est frés comparable, a "amplitude prés,
d'une espéce a I'autre.

Sécheresse d"été (modalité 2).

Pour les 3 espéces, le décrechement de Tn par rapport 4 la modalité 1 est extré-
mement brutal ; il se situe de plus @ la méme date, le 7 juillet, scit 9 jours aprés le
début de I'application de la modalité 2, pour une humidité relative de 16 p. 100, soit
environ pF 3,25.
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FIG. 1. — Evolution de la fronspiration normalisée ef de ["humidite du sol ouw cours de fa 17 saison.
Cos de Abies nordmanniana.

Course of normalized franspiration and soil meisture during the 151 season, Exomple of Abies nordmanniana,

Puis le pF continue @ monter rapidement ; il atteint 4,2 (B,7 p. 100) le 9 septembre,
4.5 (7.8 p. 100) fin octobre, et devient ensuite immesurable avec les sondes utilisées.
Les plants ont done passé plus de 4 mois & un pF supérieur au point de flétrissement
permanent théorigue sans qu'aucune perte ne soit observée. Mous y reviendrons ci-
dessous.

Sécheresse de prinfemps (modalité 3).

La encore, le décrochement par rapport d la modalité 1 est trés brutal, environ
100 jours aprés le début d'application de la modalité 3 ; 4 savoir : le 18 mai pour
le Pecting ef le MNumidie, @ une humidité de 15,5 p. 100, soit pF 3,30 ; le 22 mai pour le
Nordmann, a 15 p. 100, soit pF 3,35.

Les valeurs sont donc irés semblables en modalité 2 et 3, malgré des dales, et donc
des stades physiclogiques, différents. Elles sont comparables a celles obtenves précé-
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FIG. 3. — Evolution de lo franspirotion normalisée ef de 'humidité du sol ou cours de lo 17 saison.

Cas de Abies numidica,

Course of normalized dranspiration end seil maisture during the 15t season. Exemple of Abies numidica.

demment pour le Douglas (Becker, 1974) : pF 3,10 et 3,15. Elles contredisent Negisi e
Satoo (1954) sur Pinus densiflora, et Clarck (1961) sur Picea glauca et Abies balsamea,
qui observent une diminution des taux de transpiration dés la capacité au champ ;
mais elles confirment les observations de Stransky et Wilson (1964) sur Pinus ponderosa
P. conlorta, Pseudofsuga menziesii, Abies grandis et Picea engelmanni (pF 3.0 a 3,3).

Mous pensons donc qu'en moyenne, les résineux ne sont pas affectés dans leur
aclivité par une sécheresse légére jusqu'd un pF du sol de 3.2 (soit 1,7 atmosphére).

Passé le 21 mai, le pF continue de croitre rapidement : la valeur 4,2 est atteinte
dés le 24 juillet et 4,5 au 15 acit alors que les taux de transpiration sont & leur maxi-
mum en modalité 1. L'asséchement s’accentue jusqu'au 27 octobre (restitution géné-
rale), sans avcune maorialité.

Cefte capacité de survie extraordinaire que nous avons constatée dans foules nos
expériences sur des espéces frés variées confirme que |a n’est pas la clé de leur adapta-
tion relative a la sécheresse observée dans la nature. Nous y reviendrons.
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En outre, il est une fals de plus évident que le point de flétrissement permanent
est, chez les résineux, une notion assez théorique, Comme Duchaufour (1970) en
signale la possibilité « chez certains arbres =, il apparait que les résineux ont la capa-
clté d'absarber I'eau a des pF supérieurs a 4,2, Mals qui plus est, Il nous semble
impossible de faire périr un plant résineux bien installé dans son substrat, av cours
d'une unique saison de végétation, du seul fait de la sécheresse du sol. Certains des
plants non sélectionnés pour 'étude proprement dite ont été conservés sous le local
expérimental, sans aucune restitution ; ils n'ont pas débourré au printemps suivant,
mals il a fallu attendre la mi-juin pour qu'ils puissent étre déclarés morts, avec bru-
nissement des aiguilles ; ils continvaient alors a perdre environ 1 gramme tous les
2 jours, avec une humidité relative du sol de 5,0 p. 100.

Il en irait sirement autremeni en conditions naturelles, et deux hypothéses peu-
vent 8tre avancées : "humidité de I"air n'étant, elle, pas contrélée, il est possible gu'une
certaine absorption par les fevilles (Heller, 1969) ait contribué 4 la survie. Mais il est
plus probable que dans la nature les fempératures élevées qui accompagneni en géné-
ral de tels desséchements du sol soient un élément supplémentaire déterminant (une
des fonctions essentielles de la transpiration est d'ailleurs de refroidir les plantes).

Remarquons enfin les différences considérables dans les valeurs Tn le 10 aoiit
(date & laquelle Tn est maximum en modalité 1) ; pour le Pectiné, Tn peut varier de 1 a
20 selon la sécheresse du sel, pour une méme surface foliaire ; une amplitude sem-
blable a déja été trouvée pour le Douglas (Becker, 1974).

3.2.2. Deuxitme saison de végéiation,

Les 9 courbes abtenues soni loutes trés comparables dans leur allure et compa-
rables a celles de modalité 1 de la 17 saison. Seule I"amplitude varie et elle est parfai-
tement traduite par les valeurs de transpirafion eumulée du fableau 3 ;
nous ne jugeons donc pas ufile de les reproduire ici.

Tn passe la encore par un maximum frés net, 4 la mé&me date pour toutes les
espéces el toutes les ex-maodalités, situé environ au é aoit,

Les dates observées au cours de toutes nos expérimentations, indépendantes des
espéces étudides sont les sulvantes :

5 aolt, 15 aoiit, 7 aclt, 22 acit, 10 aodt, 6 acit.

Le phénoméne a foujours éé trés net el trés brutal (courbes trés « poinfues »).
Il ne semble pas pouveoir &re lié, ni aux variations du pouvoir évaporant de 'air
{du fait de la « normalisation» des transpirations mesurées), ni & une diminution
des surfaces évaporantes (pas de chutes d'aiguilles) ; constatons d'ailleurs que Tn
augmente encore de début juin (pousse aérienne terminée) au é oodl, soit pendant
2 mois, alors gue I'on aurait pu s'attendre @ un palier.

L'interprétation est donc délicate, Le phénoméne pourrait traduire I'action d'un
autre facteur climatigue, ainsi que le laisseraient penser les variations de date consta-
tées d'une saison a 'autre,

En particulier, il n'est pas impossible que I"évolution saisonniére de la fempéra-
ture, dont I'action est bien difficile & dissocier de celles des variations de pouvoir
évaporant de 'air qui lui sont corrélées, soil @ incriminer (Wilson, 1948, cité
par Heller, 196%). Des mécanismes photopéricodigues pourraient également étre
invogques,
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Mais il pourrgit aussi s'agir d'un rythme interne des planis, sous la dépendance
de processus physiologiques plus ou moins complexes. Seule une expérimentation en
ambiance contrélée pourra enfin permetire de trancher.

3.3. — Les hilans de fin de saison

Voir tableaux 2 et 3, L'essentiel de la discussion concernant les mécanismes de
I'adaptation a la sécheresse est reporiée au § 4.3, aprés 'exposé de fous les résultals
bruts.

3.3.1. Comparaison des espéces en ['absence de resiriction d'eau {modalité 1).
La transpiration cumulée.

La transpiration cumulée au cours de la 1 saison (du 9 février au 25 octobre)
place assez nettement le Sapin pectiné en téte, devant le Mordmann (93 p. 100), puis
le Mumidie (76 p. 100). Cet ordre était d"ailleurs déja perceptible a l'issue de la saison
préliminaire, avec les chiffres svivants (dv 4 avril au 9 février), pour des semis de
poids trés semblables au départ :

PHENBG o covnisomn ppomns s 467 grammes
Mordmann ................ 404 grammes (87 p. 100)
Mumidie .................. 365 grammes (78 p. 100).

Mais en fin de 2¢ saison, I'ordre se modifie nettement :
Mudimie {105 p. 100) = Pectiné = MWordmann (87 p. 100) {tabl. 3).

On pourrait penser incriminer I'échantillon, celul de 2¢ saison étant un sous-
ensemble du 1°7 ; il n'en est rien, car au cours de la 17 saison, I"échantillon maintenu
en 2¢ saison est lui aussi blen caractérisé par I'ordre :

Pectiné = Mordmann (93 p. 100) = MNumidie (B4 p. 100).

Il y a bien une inversion au cours de la 2¢ saison, qui sera commentée dans le
§ 3.3.2.2,

La matiére séche élaborée. Efficience de ['eaw transpirée.

La colonne « accroissement total » du tableau 2 est une estimation de la matigre
séche fixée au cours de la 1% saison, racines comprises, aprés déduction de celle
fixée au cours de la saison préliminaire et du polds sec Initial des semis (0,9 grammes en
moyenne). Les valeurs sont pratiquement identiques pour les 3 espéces.

L'efficience de I'eau transpirée au cours de |la saisen (en grammes de matiére
séche fixée par litre d'eau) permet donc le classement :

Mumidie (133 p, 100) = MNordmann (108 p. 100) = Pectiné,

En I'absence de restriction d'eau, les espéces réputées plus xérophiles ont donc
mieux « valorisé » 'eau consommée au cours de cette 11 saison.

Mais le classement s'estompe complétement en faisant intervenir la 2¢ saison.
5i I'on cumule la transpiration au cours des 3 saisons et qu'en la rapporte au poids
sec total & l'issue de l'expérience, l'efficience globale de I'eau transpirée est trés
comparable pour les 3 espéces :

Pectiné (3,9 grammes/litre) ~ Mordmann
(3,7 grammes/litre) =~ Mumidie (3,6 grammeslitre).
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TABLEAU 2

Bilans en fin de 17" soison

Main results after the 1350 season

Poids

Accrais-

.i.llu.ngp +ru nspi- F;uids F-D-Ed_! sec  Poids Poids Racines Accrols- E{ﬂ:i:n;
ment ratian frais sec [Paids sec sec Jaérien sement sement del'sau
axial cumulée fotal tatal frais aérien racines aérien total
(mm) ] (g} (g) ig) (g} () (g) (a/1)

q.. 5 1803 30,2 1.7 0,39 5.0 &7 1.34 .0 8.6 48
y e 51 1202 159 94 0,57 5.2 3.9 0.75 3.2 6,0 5.0
E e 4 447 16,8 7.5 0,45 4.1 3.5 0,85 18 4.4 9.8
. R i} 167 183 11,6 0,41 49 6.7 1,37 ] 8,6 5.2
- 15 913 2.7 74 0,58 41 33 0,80 1.3 4.3 4.9
3. 20 ELE) 13,8 &1 0,44 2.5 316 1,44 1.5 ER 8,0
[ e 20 1377 30,0 12,0 0,40 4.0 8.0 2,00 1.2 8.8 6.4
1. n G449 14,7 7.7 0,52 3,5 4.2 1,20 2.0 4.5 4.7
k- FE i 474 16,1 71 0,44 34 3.7 1,09 2.2 19 8.2
TABLEAU 3
Bilons &n fin de 2* soizon
Main resufts after the Ind season
__A.I.Iﬁe- o axe = axe Mbre aig. Mbreaig. Transpir. Poids Poids _I‘-'uid.s -__R_ucines . _.Iu:mE
ment élaborées élaborées cumulée 58C 5eC seC aérlen sement
axial aérien racines aérien
2* zaizon 17 saison  2* saisen 17 saison 2° saison 1° sdison tetal total 2¢ salisen
{mm) imm) {mm} (g} (g} (g} (g) ig)
1 52 5.0 2.5 658 1756 683 25,6 138 1.8 0.86 5.7
2 30 4,2 2,3 565 1 385 Jore 0,0 10,5 2.5 0,20 3.6
3 22 EN:) 22 654 995 2 BBS 18.3 9.5 88 0,93 3.7
| 32 4.4 2.4 577 1080 3197 213 10,9 11.4 1,05 4.0
2 12 35 2.8 451 615 1 858 149 T2 6,9 0,96 22
3 0 39 24 380 410 1M 14.3 5.5 7.8 1,20 21
1 24 4.3 2,0 595 1™ 3853 118 10,4 12,4 119 4,3
2 14 16 2.4 445 1354 2ET4 15.0 7.4 7.6 1.03 2.8
3 11 16 2,0 2 1152 1 464 13,6 6,1 1.5 1,23 .1
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On peut en déduire que, l& aussi, I'ordre s'est netement Inversé au cours de la
2¢ saison, Un élément le confirme partiellement, & savoir le rapport « Accroissement
aérien » (nouvelle pousse uniquement)/« transpiration cumulée » :

Pectiné (1.6 gramme/litre) = MNordmann (1.3 gramme/litre)
= Mumidie {1,1 gramme/litre).

les rapports « Racines/Parfies aériennes ».

On observe fréquemment qu'un rappert ¢ racines/pariies aériennes » élevé est un
indice intéressant d'adaptation & la sécheresse (Kramer et Kozlowski, 1960 ; Heller,
1969).

C'est bien ce que I'on observe, déja en modalité 1, et pour les 2 saisons de végé-
tation :

Mumidie = Mordmann = Pectiné.

3.3.2. Les répercussions de lo sécheresse,

3.3.2.1. Les teneurs en eau des plants.

Quelle que soit la modalité d'alimentation en eau, les rapports poids sec/poids
frais (tabl. Z) ne montrent avcune différence sensible entre les espéces étudiges.

Ces rapports sont bien évidemment plus élevés en modalité 2 qu'en modalité 1 :
au moment ol lls ont é& sacrifiés, les plants éiaient encore soumis & la sécheresse
du sel. Par contre, en modalité 3, on aurait pu s'aftendre @ des taux comparables a
ceux de modalité 1, puisque le retour a la capacité au champ est intervenu pour eux le
27 oclobre, prés de 3 mois avant qu'ils ne solent sacrifiés. Or on observe systématique-
ment des taux un peu supérieurs. Ceci pourrait &re di & la perte d'eau trés fortement
lige (plus de 34 atmosphéres) av cours de la saison, résultat de processus hydroly-
thiques (Gusev M. A, 1965).

3.3.2.2. Efficience de I'equ franspirée (en grammes de matiére séche fixée par
litre d'eau transpirée).

Au cours de la [ saison.

On constate (tabl. 2), que I'ordre observé en modalité 1 est inversé lorsque la
sécheresse intervient : le Sapin pectiné devance les 2 auifres espéces, surtout en
modalité 3 (la plus dure), elles-mémes peu différentes. Une interprétation provisoire
pourrait &re la svivante : Mumidie et Mordmann ont une faculté d'adaptation aux
conditions hydriques ambiantes supérieure & celle du Pecliné ; ils assimilent plus, 4
quantité égale d'eauv transpirée, lorsque les conditions d'alimentation sent favorables,
et « savent » mieux se meftre au ralenti lorsque la sécheresse intervient,

L'ordre observé en modalité 2 et 3 est donc le méme que celui déja signalé
(¢ 3.3.1) pour les plants de 2* saison n'ayant subi que des medalités 1. Tout se passe
comme i en 2° salson, malgré I'ajustement & la capacité au champ, I'ensemblz des
plants avaient soufiert, non pas d'un mangue d'eau, mais plus vraisemblablement d'un
défaut d'aération provenant d'un tassement excessif du sol (et peut-Btre méme d'un
certain engorgement par diminution corrélative de la capacité au champ). En effel
une aération déficiente diminue la capacité des racines & absorber ef & conduire I'eau
(Parker, 1949). Les effets de fels phénoménes semblent trés comparables 4 ceux de la
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sécheresse (MacDermott, 1954 ; Hunt, 1951 ; Hosner et Leaf, 1962). De plus, en fin
d'expérience, la plupart des plants avaient franchi la barre des 15 grammes de matiére
séche au deld de laquelle le pot de culture utilisé devient assez inadapté du point de
vue enracinement (cf. §2.1). Comme dans le cas de sécheresse, Mordmann et Mumidie
auraient davantage restreint leur croissance dans les conditions difficiles que le Pecting,

3.3.2.3. Lle systéme racinaire,
A l'issue de la 17 saison.

Comme au cours des études précédentes, se retrouve l'incidence immédiate consi-
dérable de la sécheresse sur le développement des racines : — 46 p. 100 en moyenne
en modalité 2 et — 4% p. 100 en modalité 3, par rapport 4 la modalité 1. Ces résultats
confirment également les observations de Aussenac (1972), Les différences entre espéces
ne semblent pas décisives.

Ces résultats s'expliquent aisément par le fait qu'il semble bien qu'il n'y ait pas
de périodicité interne a I'élongation racinaire et que celle-ci soit sous la stricte dépen-
dance des facteurs physiques du sol environnant : température, humidité, aération.
(Fielding, 1955 ; Kramer et Kozlowski, 1960). Il 5’y gjoute également la résistance phy-
sique & I'élongation d'un sol durci, qui peut devenir déterminante (Barley, 1963 ;
Taylor et Gardner, 1963). Arbez (1971) a également souligné le réle limitant du pF
du sol sur I'activité racinaire.

A l'issue de la 2* saison,

Il n"est bien entendu pas possible, dans les conditions de I'expérience, de séparer
les diverses années de pousse d'un systéme racinaire. Sur I'ensemble des racines, le
tableau 3 montre une atténuvation, en valeur relative, des différences enfre ex-moda-
lités ; ce qui traduit des écarts encore plus faibles, voire nuls, pour la seule 2¢ saison.

En tablant sur I"homogénéité du lot de plants ulilisé, il est cependant possible
d’évaluer les accroissements de 2¢ saisan en modalité 1, par différence avec les résul-
tats de 1™ saison :

Pecind o vnimiiaiiiamiess 5,1 grammes
Mordmann .ooiviaiiiiviiioss 4.7 grammes
Mopdimbe: corsidsvssale i e 4.4 grammes

5i I'hypothése d'une incidence nulle des ex-modalités était vérifiée, on devrai
observer en fin de 2¢ saison les poids fotaux de racines suivants :

Modalité 2 Modalité 3
Pudind: o o 9.0 grammes 8,6 grammes
Merdmann .......... 8.0 grammes 8.3 grammes
Modimie ....... ..., 8.0 grammes 8,1 grammes

La comparaison avec les valeurs réelles montre une grande similitude, qui
confirme I"hypothése. Toutefois, les chiffres réels sont toujours légérement supérieurs
aux théoriques pour le Pecling, et légérement inférieurs chez le Mordmann et le
Mumidie qui, la encore, semblent donc réagir plus fortzment que le 12f aux conditions
difficiles.
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3.3.2.4. La pousse aérienne,

Les chiffres présentés portent uniguement sur la matiére séche fixée par les allon-
gements de ['année (fleche et rameaux latéravx) et nonsur l'aceroissement en diamétre
des pousses anbérieures,

Premiére saison.

L'incidenca d=s medalités apparait considérablement plus faible que sur les
racines, voire nulle (l'exception du Mordmann medalité 3 semble due 4 des malferma-
tions de pousse terminale). En moyenne : — 9 p. 100 en modalité 2 et — 4 p. 100 en

modalité 3 (sans le Nordmann). Les résultats antérieurs se confirment donc (Becker,
1970, 1574).

Deuxidme saison.

Les chiffres oblenus apportent enfin, de fagon expérimentale, la preuve des effets
a retardement de la séchzresse sur la pousse aérienne, Les différences entre modalité 1
et I'ensemble modalité 2 + modalité 3 sont considérables :

— 36 p. 100 pour le Pectiné,
— 46 p. 100 pour le Nordmann,
— 41 p. 100 pour le Mumidie.

La encore, lzs essences plus xérophiles ont davantage réagi, Par contre, les dif-
férences entre modalité 2 et 3 ne paraissent pas significatives (comme celles concer-
nant les racines en 1™ saison d'ailleurs).

3.3.1.5. Les ropporls Racines pousse aérienne.
Fremiere saison.

Compte tanu de ce qui a &é vu ci-dessus, ces rapports diminuent bien évidemment
avec la sécheresse. Malgré le peu d'éludes solides dans ce domaine (selon Zahner,
1962), nos conclusions confirment donc les cbservations de Steinbrenner, Rediske
(1964) et Ledig, Perry (1968).

Mais il est plus intéressant de constater que le classement des espéces reste sensi-
blement le m&me qu'en modalité 1 lorsque la sécheresse intervient ; les Sapins médi-
terranéens (Mordmann, Mumidie) conservent un rapport plus élevé que le Pectiné.

Deuxiéme saison.

Les différences nettes entre ex-modalités s'estompent et deviennent ininterpré-
tables, ce qui était prévisible puisque le systéme racinaire retrouve une croissance
normale et que la partie aérienne accuse seulement la sécheresse de 1™ saison.

Par contre, et ceci pour toute les modalités, on retrouve trés nettement le classe-
ment :

Numidie == MNordmann = Pecliné

Le rapport Racines/Pousse aérienne apparait donc bien un excellent critére
d'appréciation de |"adaptation des espéces 4 la sécheresse.

Par ailleurs, on constate qu'en ex-medalité 1, ces rapports sont nettement plus
faibles qu'en modalité 1 de 1™ saison, plutét comparables & ceux de modalité 2 ou 3 ;
la encore, tout se passe comme si les plants avaient souffert en 2¢ saison malgré une
humidité en principe oplimale.

Annales des Sciences forestigres, — 1977 1
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3.3.2.6. Croissonce en longueur ef en dioméire.

En 1t saisan, les allongements de modaliiés 1 et 2 sont trés comparables (2 a 2)
pour les 3 espéces ; ce qui était prévisible, puisqu’en fait la modalité 2 n'a commencé
a étre appliquée que le 30 juin, alors que les pousses étaient acquises le 7 juin. En
modalité 3, on constate une pousse légérement inférieure chez le Pecting et le Mord-
mann ; le 7 juin, le pF était déja & enviren 3,55,

En 2@ saison, les chiffres sont également une confirmation des résultats portant
sur les pesées de matiére séche,

Les mesures de diamétre (tabl. 3) ont toutes été faites & I'issue de la 2¢ saison.
Les différences entre modalités constatées sur la pousse de 1™ saison (modalité 1 —
modalité 2 = modalité 3) pourraient donc provenir de différences d'accroissement du
cerne de 2° saison. Il ne semble pas qua ce soit le cas, car les diamétres dzs pousses
de 2* saison ne présentent pas de différences significatives entre ex-medalités : seule la
croissance en longueur aurait donc &€ perturbée en 2¢ saison et expliquerait la dimi-
nution de production de matiére séche. A I'inverse, en 1™ saison, la croissance en dia-
métre pratiquement seule a é1é touchée par la sécheresse.

Ces observations s'expliquent aisément par le fail que la croissance en diamétre
se prolonge bien au-dela de la fin de I'allongement des pousses (Kozlowski, 1958
Frazer, 1962 ; Serre, 1976).

3.3.2.7. Observations sur les aiguilles.

En ce qui concerne le nombre d'aiguilles élaborées, on constate (& I'exception
touvjours de l'anomalie du Mordmann modalité 3) "absence de différznces significa-
tives entre modalités en fin de 17 saison, ce qui était prévisible, puisque les ébauches
foligires sont déja initiées dans les bourgeons (Camefort, 1956).

A l'issue de la 2¢ saison par contre, les différences sont trés importantes, pour les
3 espéces.

Toutes ces observalions concordent done avec les précédentes, avec un élément
important de plus : la diminution brutale d'accroissement racinaire en 1'* saison
n'est pas seule & incriminer pour expliquer la baisse de preduction du systéme aérien
au cours de la 2® saison. La sécheresse de 17 saison a également eu des effets impor-
tants sur la formation des bourgeons, en particulier sur le nombre des ébauches
folinires, effets qui ne s'extériorisent qu'au cours de la saison suivante. Ceci confirme
les observations de Duff et Molan (1958) et de Lotan et Zahner (1963) sur Pinus resinosa,
ainsi que de Kozlowski (1964).

4, — Discussion et conclusions
4.1. — La lranspiralion

Existence d'un rythme saisonnier,

L'ensemble de nos expérimentations, qui ont porté sur Pin laricio, Pin weymauth,
Epicéa commun, Douglas, Sapin pectiné, Sapin de Mordmann et Sapin de Numidie,
ont mis en évidence, en I"absence de restriction d'eau, I"existence d'un rythme saison-
nier de transpiration, indépendant des surfaces foliaires et du pouveoir évaporant de
I"air. Il s’agit donc d'un phénoméne trés général chez les résineux.
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Toutefois, si le maximum de transpiration est toujours trés marqué, la date cor-
respondante est soumise & des fluctuations non négligeables d'une année & I'autre,
qui ne sont pas liées aux espéces (enire le 5 et le 22 aodt). Conclure au caractére stric-
tement endogéne du phénoméne parait donc en définitive prématuré, et il est pos-
sible que I'évolution saisonniére de la température intervienne également, en dehors
de sa lialson avec le pouvoir évaporant de l'air. Une expérimentation en amblance
contrélée doit étre envisagée.

Influence de la sécheresse du sol,

Jusqu'a un pF du sol d'enviren 3,2 (1,7 atmosphére) la transpiration n'apparait
pas perturbée par I'asséchement. Mais au dela se produit une chute brutale des tauvx.
Mous apportons | une contribution dans une controverse déja évoquée (cf. § 3.2.1).

Par ailleurs, pF 4,2 ne peul &re considéré comme déterminant a lui seul un
« point de flétrissement permanent» ; des valeurs trés supérieures peuvent étre
supportées par les résineux pendant de trés longues périodes. Mous avens déja émis
I'hypothése (§ 3.2.1) que, dans la nature, ce sont les températures élevées, qui accom-
pagnent généralement de telles sécheresses, qui sont responsables de la mort des
plants : la transpiration esi alors insuffisante pour les refraidir.

4.2, — Action de lo sécheresse du sol sur lo croissance des résineux

MNous résumons ci-dessous, dans I'ordre ol elles interviennent, les diverses réper-
cussions de la sécheresse sur la croissance des plants étudiés, telles qu'elles se sont
manifestées, principalement a 'occasion de I'étude rapportée ici.

Les conclusions exposées sont essentiellement valables pour les espéces ne faisant
qu'une seule pousse dans la saison ; pour les espéces 4 pousse multinodale (= poly-
cyclique), les phénoménes sont d'interprétation plus délicate, mais les phases de mani-
festation des diverses pousses peuvent grossigrement &tre considérées comme autant
de saisons de végélation successives (Becker, 1974).

Au cours de la saison ol la sécheresse survient.

Il se produit une certaine déshydratation des tissus qui se traduit par une augmen-
tation des rapports « Poids sec/Poids frais ».

A cdté de cefte observation banale, 'incidence de la sécheresse sur la croissance
proprement dite apparait directement liée av stade phénologique du plant av moment
ol elle se manifeste :

— La croissance racinoire, qui a liev normalement fout au long de la saison, esi
toujours affectée par la sécheresse, el d'auvtant plus que celle-ci est plus précoce. Or
on sait par ailleurs que, par gramme de fissu, les racines stockent beaucoup plus
d’hydrates de carbone que les tiges (Kozlowski et Keller, 1966). On comprend que,
de ce fait, des répercussions importontes puissent s'ensuivre "année suivante.

— En ce qui concerne la pousse aérienne, si la sécheresse ne se manifeste, comme
c'est souvent le cas dans la nature, qu'aprés que son élongation soit terminée, son
incidence sur la fixation de matiére séche est minime ; elle n'est pourtant en général
pas nulle, car I"activité cambiale, nous I'avons dit, se poursuil bien au dela de I"élonga-
tion des pousses, ef la croissance en diaméire peuf étre affectée. 5i lo sécheresse est
plus précoce (cas de la modalité 3), la croissance en longueur peut elle méme &tre
atteinte. Dans tous les cas, il n'y @ pas de répercussion sur le nombre d'aiguilles for-
mées, dont les ébauches étaient déjd acquises dans les bourgeons en début de saison,
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La controverse qui demeure & propos des rapports enfre sécheresse du sol et
croissance en diamétre peut & notre avis s'expliquer par les considérations qui pré-
cédent. Avec Fritts (1958), Kozlowski (1955), Fraser ef al. {1964), nous constatons que
les conditions d"une saison donnée ont beaucoup plus de répercussions, au cours de la
méme année, sur la croissance en diaméire que sur la croissance en longueur. Mais
nous comprenons Dafis et Moulopoulos {1969) qui constatent sur Pinus brutia et P. hale-
pensis une nefte incldence sur la croissance en longueur : les plants sont soumis &
des modalités diverses d'humidité du sel, mais celle-ci est constante tout au long de la
saison. Dans ce cas, outre le caractére irréaliste — mais cet asped est secondaire —
d'une telle procédure, il doit d'aillevrs se poser un probléme critique de reprise
des plants installés dans de telles conditions, qui peul infroduire un biais dans les
valeurs observées,

Au cours de lg saison suivante,

— Les premiers effets directement perceptibles portent sur la date de débourrement :
un retard plus ou moins accentué se manifeste, selon que la réhumectation est inter-
venue plus ou moins longtemps avant le départ printanier. Des pluies précoces d'au-
tamne rétablissent pratiguement complétement la situation ; par contre, si la réhumec-
tation n'intervient pas avant janvier, un retard considérable au débourrement peut
&tre enregistré (15 jours environ dans notre cas). Ceci diminue donc d'autant la lon-
gueur de la saison de végétation, ce qui ne peut donc manquer d'entrainer une baisse
de production. L'effet des conditions hydriques sur le démarrage de la végétation,
rarement évoqué dans la littérature (Whitmore et Zahner, 1966 ; Serre, 1976), apparait
ici manifeste.

— Le systéme racinaire refrouve d'emblée une croissance normale ef ne semble
donc plus affecté par les conditions rigoureuses de la saison passée.

— Par conire, la pousse aérienne réagit @ son tour irés fortement. Le nombre
d'aiguilles formées, en particulier, est d'autant plus réduit que la sécheresse passée o
été plus longue ; ceci traduit son incidence directe sur l'initiation des ébauches foliaires
dans les bourgeons dés la premiére saison,

En ce qui concerne la croissance proprement dife, il est nécessaire la encore de
distinguer croissances radiale et longitudinale. La croissance en diamétre redevient
pratiguement normale, alors que 'allongement des pousses est trés fortement affecté ;
il s"agit |4 de la manifestation la plus visible, qui frappe le plus les observateurs sur le
terrain.

Sur le plan quantitatif, la m&me sécheresse n'aura pas le méme poids chez un
semis ef chez un arbre. Chez un semis, le rapport « Racines/ Aérien » est rapidement
trés affecté et la perfe de production due & la réduction de I"élongation en 2° saison
est la plus sensible. Chez un arbre, au contraire, l'essentiel de la production est le fait
de la croissance radiale (Zahner, 1968) ; la réduction sera donc trés sensible dés
I'année de sécheresse.

4.3, — L'adaptation d la sécheresse

Mous avons déja rappelé en introduction combien la notion méme d'adaptation
4 la sécheresse était encore peu claire, ce qui apparait a fravers les nombreuses défini-
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tions qu'en donne la littérature (Parker, 1968). Pour Stocker (1961), la résistance a la
sécheresse au sens strict est la résistance fondamentale 4 la sécheresse du proloplasme,
qui caractérise les plantes dotées d'une trés forte résistance 4 la dessication,

Valable & I'échelle de tout le régne végétal, cette définition apparait insuffisante
zi I'on considére seulement le minuscule sous-ensemble que sont les résineux ufilisés
en climaf tempéré. Dans ce cas, les différences inter-spécifiques apparaissent beaucoup
plus subtiles et ne semblent que peu liées a des propriétés physiologiques particulléres
situées au niveau des tissus, mais plutét & une bonne harmonie entre phénologie
des espéces ef climat moyen local,

MNaus avans vu en particulier que la capacité de survie aux sécheresses édaphiques
extrémes ne peut en aucun cas expliquer les différences entre espéces : toutes sont
capables de survivre a des sécheresses plus accusées el plus longues que celles qui se
manifestent dans la nature.

Bien plus, nous avens constaté que toutes les espéces étudiées réduisaient leur
transpiration, et leur activité, & partir, sensiblement, de la mé&me valeur de sécheresse
du sol, soit pF 3.2 (= 1,7 atmosphére).

Au dela de cette valeur, toutes les fonctions qui étaient potentiellement en activité
sont fortement ralenties, voire stoppées. Une modalité importante d'adaptation 4 la
sécheresse pour une espéce consiste donc toul banalement & assurer naturellement
I'essentiel de son cycle végélatif en dehors des périodes od, au lieu considéré, les
risques de sécheresse sont les plus grands. Les Pins par exemple, qui font 'allonge-
ment de leur pousse frés t5t en saison, alors que les réserves en eau du sol sont en
général encore importantes, apparaissent de ce fait mieux adaptées que les Sapins
et les Epicéas (Bouvarel, 1961 ; Becker, 1970).

Quelques propriétés plus particuliéres, non dépendantes des conditions écolo-
giques ambiantes, différencient cependant les espéces réputées, par expérience, plus
résistantes des aulres.

Le rapport enfre systéme racinaire el parties aériennes en particulier se confirme
étre un excellent critére de classement, valable aussi bien (mals avec des valeurs dif-
férentes) en condition d'alimentation optimale qu'en période de sécheresse.

L'efficience de I'eav transpirée, enfin, c'est-d-dire la quantité de matiére séche
fixée par litre d'eau transpirée, semble également un bon indice. Lorsque "humidité
est optimale, les espéces « résistantes » ont une efficience supérieure. Lorsque les
conditions deviennent défavorables, elles ont la faculté de ralentir davantage leur
activité, ce qui se traduit par des valeurs beaucoup plus faibles ; il peut méme y avoir
inversion compléte du classement, comme c'est le cas dans I'expérience présentée.
Du seul point de vue de I'alimentation en eau, les espéces adaptées & la sécheresse
apparaissent donc dotés de mécanismes pholosynthétiques a la fois plus puissants et &
meilleure régulation.

Recu pour publication en décembre 1976,
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Summary

Contribution fo the study of franspiration ond droughf resistance of resinous species.
Example of three firs from mediterranean regions (Abies alba, A. nerdmannianag,
A. numidica)

The 3 species used for the experiment have an increasing reputation for drought resistance (A
numidica > A, nordmanniana = A, alba). It was conducted with 60 2-years old seedlings during 2 conse-
cufive years. Three modalifies of water supply were imposed during the first year : no restriction
(15t med.), severe drought from summer (Ind mod.) or frem spring (3rd mad.) ; ihe anly 1. mod, was
applied during the second season, The seedlings were set in fight pots, which allowed controlled res-
torations of water ; transpirafion was regularly followed by the gravimetric method.

The main resulls are :

— Confirmation of a seasonal transpiration rythm (for 1. mod.), which is independant of the
foliaceous surfoces and of air evaporating potential (max. in august.). However if is not evident that
it is endogenous ; temperature also can be invelved,

— Transpiration i eptimal Hll nearly 1,7 atmesphere {(3eil potential) ; then transpiration rates
are brutally decreasing. This wolue seems general among resinous species (Becker, 1970, 1974).
Moreover, all species survive at more than 16 atmaspheres during numersus months,

— Dirought has a direct incidence since the first year on reot growth and semewhat on growth
in girth. Extension growth is proctically not affected. The other effects occur only during the Znd sea-
son : delay for budburst can reach 15 days : number of needles undergoes a serious decrease, which
comes fram an incidence on buds during the 1st year ; extension growth is much lessened. Other-
wise growth in girth and roof growth become again normal. These results can be explained by compa-
ring the growih rhythms of the different organs with the drought occurings.

— The noticn of drought resistance is debated. For the studied species, it appears to be more
subordinated to o good synchronism beetween the different phenclogical siafes and the average cli-
matical cycles of the region where they grow, than fo specialized morphological adaptations ar par-
ticular physiclogical peculiaritizs of tissues. However, for the studied species, a high " root/shoot "
rafio is confirmed as a good indication for drought resistance, just as transpired water efficiency
(elaborated dry matter/franspired water) : greatest volue when moisture is sufficient, but lowest
when drought occurs (more energefic regulation accerding fo surrounding changes),

Zusammenfassung

Beitrag zur Unfersuchung der Transpiration
und der Trocknisanpassung der Nadelhdlzer
Dargestellt am Belspiel von drei zirkummediterranen Tannenarten

Die Untersuchungen wurden an drei Tannenarten durchgefiihrt, die aligemein fiir ihre unter-
schiedlich Anpassung an die Trockenheit bekanni sind [Abies alba, A. nordmanniona, A. numidica). Die
Messungen daverfen zwei Johre und wurdzn an 60 zweijdhrigen Sdmlingen durchgefihrt. Drei
Modalitdten wurden entersucht : normales Wasserangebot {mod. 1) ; kinstliche Sommertrocknis
{med. 2) ; kinstliche Fruhjahrstrecknis, Im zweiten Jahr wurde nur die Madalital 1 (med. 1) ange
wandt. Die Pflanzen wurden in abgedichteten Tépfen gehalten, die eine genave Ersetzung des ver-
brauchten Wasser ermaglichten, Die Transpiration wurde gravimetrisch bestimmt,

Die folgenden wesentlichen Ergebnisse wurden erzielt :

— Der saisengebundene Rhytmus der Transpiration kennte bestdtigt wurden, Er ist bei Behan-
dlung 1 (mod. 1) vnabhdngig von der Blatioberflache und dem Verdunstungsvermigen der Luft
(Maximum im August!. Es konnte jedoch nichi fesigestelll werden ob es sich dabet um ein rein endo-
genes Merkmal handelt, da die Temperatur gleichfalls eine bestimmie Rolle spielen dirfte,

— Bis zu einem pF-Wert von 3,1 ist die Transpiration optimal und fallt dann sehr rasch. Dieser
pF-Wert scheint vielen Nadelholzarfen eigen (Becker, 1970.1974). Deswelteren zeigte sich, dass alle
Arten bei pF-Werten von weit mehr als 4,2 noch monatelang Gberleben kdnnen.

— Trockenheit beinflusst bereits ab dem ersten lahr das Wurzelwachstum und bis zu einem
gewissen Grod ouch das Durchmesserwachstum ; das Hehenwaschstum scheint jedoch kaum betrof-
fen. Weitere Auswirkungen zeigen sich erst wohrend der folgenden Vegetationsperiode : Verzs-
gerung des Ausireibens bis zu 15 Tagen, deutliche Verringerung der Madelanzahl (Einfluss der
Treckenheit aul die Anfange der Knospen), Abnohme des Héhenwaochstums., Das Wurzel-und
Durchmesserwachstum sind im Folgejahr wiederum normal. Diese Ergebnisse kénnen durch den
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Vergleich der Wachstumsrhytmen der verschiedenen Organe mit den ausgeprdgilen Trockenpe-
rioden erkldart werden.

— Der Begriffl der Trocknisanpassung wird diskutiert. Bei den untersuchten Arten scheint die
Trocknisanpassung eher an eine gute Synchronisation der verschiedenen phdneologischen Stadien
mit dem regionalen Klimaablauf des Pllanzenstandartes gebunden, als an spezielle morphologische
Anpassungen oder besondere physiologische Eigenschaften der Gewebe. Bei den untersuchten Tannen
zeigte sich jedoch, dass ein hoher Wert des Yerhdltnisses Wurzelmasse zu Madel -und Sprossmasse
ein gutes Merkmal der Trocknisanpassung darstellt. Dies kann auch durch die Effizienz der Transpi-
ration (produzierte Trockenmasse zu franspiriertem Wasser) zum Ausdruck gebracht werden. Hohe
Werte bei Trockenheit lassen awf eine gute Regulation bei verschiedenen Umweltbedingungen
schliessen,
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