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INTRODUCTION GENERALE

Une bonne partie de 1'Europe de 1'ouest a été frappée par le passage de deux tempétes
catastrophiques et théoriquement rarissimes, entre le 25 et le 28 décembre 1999. A chaque
reprise, des vents dépassant les 200km/h en certains endroits de la cote Atlantique ont succédé
a plusieurs jours de précipitations critiques et se sont maintenus pendant plusieurs heures.
Brisés, arrachés, vrillés et couchés comme sous l'effet d'un immense bombardement, les
arbres ont été tres largement victimes de ce double ouragan, provoquant dans leur débacle des
dégats sans précédent sur les voies de communication et les constructions. Les paysages de
certaines régions demeurent encore aujourd’hui profondément meurtris et tandis que les
réseaux dévastés continuent d’étre restaurés, la forét panse péniblement ses blessures. La
sylviculture francaise a connu d’autres traumatismes de cette ampleur par le passé, parfois
suivis de I’extinction progressive d’activités économiques comme le gemmage ou la
production de travées minieres. Il est donc 1égitime d’envisager un certain bouleversement de
la filiere bois consécutivement a ce nouveau choc, depuis I’émergence plus ou moins
spontanée de nouvelles pratiques sylvicoles jusqu’a a la mise en place parallele de
dispositions législatives stabilisant et renforgant la filiere. Mais le souci majeur auquel se
heurtent alors les décideurs, est celui toujours plus criant dans nos sociétés modernes, de la
prédiction, de la hiérarchisation, et de la prévention efficace des risques. Et 1’enjeu est
d’autant plus important que la forét du sud-ouest est composée de peuplements réguliers et
monospécifiques, morcelés en une myriade de parcelles privées, gérées sans coordination
particuliére vis-a-vis du vent. En outre, comment travailler tant du point de vue économique
que sylvicole ou scientifique, sur une matieére premiere qui se produit au cours d’un cycle de
50 ans pour le pin maritime, alors que le marché connait des fluctuations parfois brutales, que
les techniques sylvicoles sont en évolution constante, que le génome des peuplements est
modifié, et que le climat comme les qualités de I’air évoluent dramatiquement ?

La forét landaise est pour finir I’exemple type de massif forestier dont I’histoire est
récente et tres artificielle. Outre son role fondamental de protection contre I’ensablement du
littoral aquitain, le pin maritime est en effet la seule essence qui se soit également révélée
productive dans les terres pauvres et sablonneuses des Landes de Gascogne. Spontanément,
c’est une espece pionniere qui colonise facilement les milieux ouverts et supporte les
conditions extrémes de salinité, d'abrasion, de sécheresse estivale et d'ennoyage hivernal.
C’est du reste une espeéce héliophile dont les semis se développent sans ombrage et dont les
plants ne peuvent pas constituer un sous-étage. Particuliérement bien adapté au climat
océanique, le pin maritime craint surtout les froids prolongés, les races ibériques et
portugaises mourant a -15°C. Cette vulnérabilité climatique a d’ailleurs justement conduit a



INTRODUCTION GENERALE

I’adoption d’une disposition législative préventive n’autorisant que les semences de
provenance autochtone dans la région. En contre partie de sa frugalité exceptionnelle, le pin
maritime présente néanmoins une extréme irrégularit¢é morphologique, trés caractéristique.
Une origine de cette propriété est que la sélection exercée autrefois dans un objectif de
production de gemme et non de bois, fut favorable aux individus compacts et flexueux, plus
résinifeéres. La mauvaise réputation de cette essence perdure encore aujourd’hui malgré une
sylviculture tournée désormais vers le bois et malgré les efforts développés pour corriger les
"vices de forme" de la production de grumes. De par ses caractéristiques biologiques
(fructification rapide notamment) et son importance économique, le pin maritime est en effet
I’essence forestiere frangaise pour laquelle I’amélioration génétique est la plus avancée.
Plusieurs variétés améliorées pour la vigueur et la rectitude basale du tronc ont été obtenues
par croisement de cultivars remarquables et sont disponibles actuellement sur le marché.
Quoiqu’il en soit, cette essence n’en demeure pas moins spécifiquement phototropique et
sensible au vent. Aux contorsions de la tige pour atteindre le meilleur éclairage de la strate
dominante, il faut ajouter les travers de I’ancrage, particulierement incertain dans les sols
meubles, inondables et peu profonds qui caractérisent les zones de prédilection de cette
essence. Il en résulte fatalement des déviations basales et de nombreuses flexuosités de tiges,
particulierement prononcées chez les individus de lisiere ou de peuplements denses, et
difficilement maitrisables. Ces singularités loin d’étre exceptionnelles induisent de
nombreuses complications sylvicoles telles qu’un entretien pénible entravé par des rangées en
bataille, des éclaircies non plus sélectives mais sanitaires et anticipées, des billons
nécessairement coupés courts et une exploitation des billes de pied rendue impossible.
L’encombrement présenté par ces billons difformes constitue aussi un souci logistique
d’importance. Et la dévaluation économique de ces produits continue de s’aggraver a chaque
nouvelle étape de la chaine de transformation, en raison de nombreux autres défauts présents
aux échelles inférieures du billon. L’excentricité et la non circularité des sections droites par
exemple, la déviation progressive du fil du bois et la présence disparate de fibres atypiques
multiplient les déchets au sciage, compliquent sensiblement le déroulage, diminuent la
fiabilit¢ mécanique des pieces produites (fissurations et déformations parfois rédhibitoires) et
entravent méme le blanchiment chimique des pates a papier.

En fait, la synthése progressive des axes ligneux est un long processus biologique,
souple et évolutif, pour lequel le génome est une banque de données et non le principe
régisseur. Cette plasticité physiologique, considérée comme une des principales réponses
végétales a ’immobilité, dépend fortement des facteurs de I’environnement et prend toute son
importance chez les plantes pérennes a longue durée de vie. La croissance adaptative des
organes de support & mesure de leur chargement mécanique est ainsi avancée comme un
aspect de cette plasticité. L’exceptionnelle résistance aux tempétes des arbres de lisieres et a
I’inverse, la fragilité notoire des individus subitement privés d’appui ou de protection comme
les bordures issues de coupes rases, semblent illustrer cette accommodation dont on ignore
néanmoins les fondements cellulaires. Il est donc essentiel d’aborder le déterminisme de la
morphogenese et du métabolisme végétal en milieu physiquement instable, en
approfondissant notamment la question du comportement biomécanique des structures
ligneuses soumises a 1’action d’un chargement dynamique et récurrent tel que celui du vent.
Le principe sous-jacent d’accommodation impose que la démarche soit suffisamment
intégrative en considérant au moins la plante dans son ensemble et sur le long terme, depuis
ses comportements strictement physiques jusqu’a ses activités a proprement parler
biologiques.

10
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Les applications directes de tels travaux répondent a une demande sociale et
industrielle sur la stabilité¢ et la fiabilité des peuplements ou de leurs diverses productions,
notamment pour des questions d’assurance et de droits. Nous pouvons les regrouper
rapidement en trois points principaux:

- le développement de techniques permettant d’anticiper 1’apparition des défauts
de forme et d’identifier les individus a risque vis a vis des coups de vent, tant
sur le plan sylvicole et ornemental que sur celui de la sécurité publique

- le diagnostic et la quantification de ces risques, limités dans un premier temps a
tout ce qui touche a la détérioration physique des peuplements (flexuosité,
volis, chablis, qualit¢ du bois) puis étendus dans un second temps aux
phénomenes différés de nature écologique, climatique, économique ou sociale

- et enfin la proposition de moyens préventifs comme par exemple la sélection
ou le conditionnement au vent des plants produits en pépiniere, par
I’application de stimulations mécaniques adaptées, sans utiliser de substances
chimiques ni toucher au génome.

J’ai mené en ce but, depuis le début de ma formation doctorale et dans une démarche
qui se veut aussi synthétique que possible, un certain nombre de procédures expérimentales
portant sur un large éventail de classes d’age chez le pin maritime et sur de nombreux aspects
de son activité biomécanique. Initialement c’est la découverte, en surface des racines de
support de cette espece, de précontraintes de maturation présentant un profil orienté selon la
direction des vents dominants (Stokes et al, 1998), qui a motivé la poursuite des travaux sur la
sensibilité et I’adaptation de ’arbre au vent, quelques années avant la tempéte catastrophique
de décembre 1999. Nous avons notamment entamé 1’étude des mouvements de séve brute
induits a la base du tronc par une flexion simple et durable (Stokes et al, 2000), mais le strict
contenu de ce mémoire de these se limite aux seuls effets sur la croissance et la maturation
du xyléme, d’une exposition durable a un vent récurrent chez le pin maritime.

Le premier chapitre introduit les concepts de base présentés dans la littérature pour
aborder qualitativement les réactions morphogenes de ’arbre soumis au chargement du vent.
Il souligne les lacunes de ces concepts ou 1’action mécanique de petites brises ordinaires est
totalement négligée, et insiste sur la nécessité d’un travail prospectif visant a établir un
"tempérament moyen" du pin maritime vis a vis des turbulences quotidiennes (sensibilité,
mode de réaction...). Le deuxiéme chapitre repose sur I’exploitation d’un dispositif de
ventilation inédit permettant d’aborder les questions de I’établissement du semis, de sa
vigueur, de son enracinement et de ses réactions d’orientation pendant 3 années d’exposition a
un écoulement intermittent, de faible vitesse moyenne. Il s'agit d'observations aussi originales
qu’élémentaires, qui apportent des connaissances sur la biomécanique des axes ligneux en
milieu instable et dégagent ainsi plusieurs pistes de recherche sur ce théme encore marginal.
Le troisiéme chapitre aborde la duraminisation caractéristique de 1’arbre adulte (50 ans ici)
en relation avec sa longue exposition aux vents dominants d’ouest. Il s’agit a nouveau d’un
travail préliminaire descriptif (de type dendrométrique) situé a I’autre extréme de la vie d’un
arbre et en plein cceur du tronc, mais toujours suffisant pour établir de nouvelles hypothéses
au sujet, cette fois-ci, de la fonction et surtout de la formation du duramen.

11
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Chapitre 1 : L’arbre face au vent : INTERCEPTION, STIMULATIONS ET REACTIONS POTENTIELLES.

1.1 Caractérisation sommaire du vent

L'objectif de ce paragraphe n'est pas d'exposer une formalisation mathématique
pointue des écoulements atmosphériques turbulents en eux-mémes, mais de présenter les
variables aérodynamiques nécessaires pour aborder la question de ’interception du vent par
un arbre. L’approche est surtout qualitative, dans un but d’identification, de localisation et de
classification des principales stimulations de l'arbre exposé au vent.

L’air est un vecteur, fluide, composé et visqueux. En raison du mouvement de rotation
et de I’exposition solaire de la planéete, I’atmosphere est parcourue de courants aérauliques
dont certains, bien établis dans les couches supérieures de la troposphére, sont de large
amplitude. A mesure que I’on se rapproche de la surface terrestre, les forces de frottement et
les transferts thermiques prennent de I’ampleur, multipliant la formation de turbulences a des
échelles toujours plus réduites. L’air en mouvement, trés peu visqueux, se trouve ainsi
caractérisé par un ensemble de données ponctuelles aux variations chaotiques et trés rapides.
La mécanique classique suppose que les gaz sont homogenes, mais dans 1’étude de
phénomeénes sensibles a des gradients de concentration bien particuliers comme 1’abrasion ou
les transferts convectifs qui prennent place en surface des tissus biologiques exposés au vent,
il convient parfois de considérer la nature polyphasique de I’air (gaz, liquides et aérosols;
Itier, 1984). L’analyse spectrale de la puissance des écoulements atmosphériques en un point
proche du sol et sur une longue période (spectre de Van der Hoven décrit dans Krée & Soize,
1983) permet de mettre en évidence plusieurs échelles de fluctuation du vent. L’énergie des
basses fréquences se concentre sur les périodes de 4 jours et 1 an, elle correspond aux
mouvements aérauliques de larges amplitudes cités précédemment (cycles solaires et lunaires
combinés). A plus hautes fréquences (12 a 24 h), on identifie une période qui correspond aux

17
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phénomenes thermiques qui accompagnent 1’alternance du jour et de la nuit. Enfin les
périodes de 1’ordre de la minute et moins correspondent a I’échelle de temps de la turbulence
proprement dite. Pour rendre compte de cette derniére on effectue donc un calcul de vitesse
moyenne (choix d'échelle temporelle) traditionnellement basé sur une période comprise entre
10 minutes et 2 heures (Krée & Soize, 1983). On peut dans un second temps obtenir un
modele mathématique du profil des vents moyens a 1'aplomb d'un point donné (Gardingen &
Grace, 1991) sous réserve de nombreuses hypothéses simplificatrices, notamment que la
rugosité locale et les aspects moléculaires sont parfaitement négligeables (choix d'échelle
spatiale) et que chaque flux est constant, stationnaire et proportionnel a son gradient respectif
selon l'altitude (principe de diffusion verticale). C'est finalement une correction ultérieure du
profil qui permet d'intégrer l'atténuation superficielle de I'écoulement induite par la porosité et
la rugosité de la surface. Un mod¢le probabiliste permet dans un troisiéme temps de rendre
compte des turbulences, basé sur un processus stochastique indexé en temps et en espace, de
facon restituer la structure cohérente des vortex (Finnigan & Brunet, 1995) :

Modg¢le d'écoulement moyen

' v

V(M,.t)=VM,)+3(M,.t)

V(IM,,t)=V(M,)+V(M,,?)
/ Turbulences :
Vitesse moyenne processus stochastique T
(issue des mesures en M) indexé en temps ... et en espace

Si T'on écrit finalement les équations régissant le comportement mécanique de
I'écoulement en tenant compte du caractere aléatoire des vitesses (Kré & Soize, 1983), on
constate que l'équation de conservation des masses qui est linéaire n’a pas changée, les
vitesses ¢étant remplacées par leur moyenne temporelle, tandis qu’il apparait des termes
supplémentaires dans 1’équation de Navier-Stokes (conservation de 1’énergie). Ces
composantes sont celles du flux des quantités de mouvement turbulent, appelées contraintes
de Reynolds, qui viennent s’ajouter aux contraintes purement visqueuses. La formalisation
mathématique et la modélisation numérique des écoulements turbulents, de méme que le
comportement dynamique des obstacles qu’ils rencontrent, constituent déja des disciplines
scientifiques trés sérieuses que le caractére vivant et évolutif des obstacles complexifie
considérablement. Nous n’irons donc pas plus loin dans cette présentation des écoulements
d'air d'origine climatique sans aborder au préalable la question de leur interception par un
arbre.

1.2 Interception du vent par un arbre

1.2.1 Interception compléte

L'interception d'un flux est un phénomene généralement passif qui fait appel aux
notions d'absorption, de transmission et de réflexion. On peut modéliser les flux par des
équations différentielles du second ordre que le formalisme électrique permet d'établir et de
schématiser plus facilement. Ici la situation se complique sensiblement du fait que des flux
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massiques, thermiques et cinétiques sont simultanément interceptés et interagissent
(Gardingen & Grace, 1991). Il existe de surcroit un control biologique de certains d'entre eux.
Il est donc difficile in fine d’estimer les changements d’états physiologiques induits au sein
d'un systéme végétal déterminé par une exposition au vent également bien définie, surtout sur
le plan tres intégrateur de la croissance du xyléme par exemple. On peut toutefois chercher a
isoler le phénomene particulier de l'interception des quantités de mouvement qui se montre en
effet assez indépendant des expositions aux autres grandeurs (sauf cas extrémes de sécheresse,
de température, de chargement en aérosols ou de tout autre phénomeéne pouvant compromettre
la tenue mécanique des organes exposé€s). La question initiale du changement d’état
physiologique induit par le vent sur le systéme considéré se limite alors a celui qu'occasionne
la seule poussée.

1.2.2 Isolement de l'interception mécanique

Les trainées sont des forces aérodynamiques qui de facon générale, s'opposent a
'écoulement. On distingue en particulier la trainée de pression, dépendant principalement de
la surface frontale offerte a l'écoulement par un obstacle et la trainée de cisaillement qui
dépend principalement du trajet suivi par les filets fluides pour contourner cet obstacle
(Wood, 1995). Pour s'ancrer avec un minimum de performances il n'y a donc guére que deux
solutions : augmenter la résistance mécanique ou réduire les trainées. Le calcul des trainées
est important puisqu'il détermine l'intensité de la poussée globale s'exergant sur le systéme
considéré. Mais le principal écueil opposé a ce calcul d’effort dans le cas de l'arbre est la
souplesse des obstacles qui rend les trainées instables et interdit le passage direct du champ de
vitesse incident a celui des pressions en parois. Des phénomenes d’entrée en résonance sont
néanmoins susceptibles d’apparaitre au sein des structures constitutives de 1'arbre, depuis les
plus petits organes assimilateurs de l'arbre jusqu'a sa structure ligneuse compléte, selon le
contenu fréquentiel de I'écoulement. La caractérisation vibratoire du seul tronc peut étre
approchée analytiquement pour les essences monopodiales (Guitard, 1990) au prix d’un
certain nombre d’hypothéses simplificatrices comme la parfaite rigidité de son ancrage et une
localisation discréte des masses foliaires qu'il supporte. Mais cette analyse modale nécessite
rapidement 1’outil numérique quand la répartition des masses est moins triviale ou quand les
branches prennent suffisamment d'importance pour participer significativement a la définition
des premiers modes propres de vibrations de l'arbre (Rogier & Fournier, 1992). Plusieurs
comportements mécaniques complexes sont par ailleurs simultanément mis en ceuvre quand
lI'arbre oscille sous le vent. Celui de l'ancrage pose des problémes difficiles de structure et
d'interfaces entre les racines et le sol, lequel connait de surcroit des comportements tout a fait
singuliers sous chargement cyclique (notamment de consolidation et de liquéfaction; Cordary,
1994). Des mécanismes dissipatifs tout aussi ardus limitent par ailleurs le développement des
résonances : génération de micro-turbulences par filtration foliaire de 1'écoulement (Nicklas,
1992), collisions, frottements, déformations plastiques au sein de l'arbre, de son ancrage et
surtout de son voisinage. Il s'agit bien en effet, pour protéger une culture du vent, d’exploiter
la porosité d’un brise-vent et non la rigidité d’un quelconque déflecteur dont I’inefficacité est
désormais bien prouvée (Schutz, 1989). Enfin I’inévitable dissymétrie morphologique de
I’arbre comme de ses axes ligneux ainsi que I'hétérogénéité spatio-temporelle de 1'écoulement
turbulent induisent assurément une interception tridimensionnelle, accompagnée de flexions
déviées et de torsions (Rogier & Fournier, 1992). Il est facile d’observer pour illustration de
cet état de fait, que la tige d’un arbre exposé au vent suit des mouvements de va-et-vient a
trajectoires non pas rectilignes mais grossierement elliptiques (Gardiner, 1995; Blackburn,
1997). Finalement les mod¢eles mécaniques présentés dans la littérature prennent en compte
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parfois I’une ou ’autre de ces complications, ou encore la possibilité de grands déplacements
(contraire aux hypothéses classiques de la Résistance des Matériaux ; Fournier, 1989 ;
Ancelin, 2001) mais sont presque toujours plans et sans référence a un comportement
mécanique réaliste de I’ancrage. Sans de multiples apports complémentaires apportés par des
essais en soufflerie ou des mesures de terrain, ces modeles ne permettent pas de prévoir avec
fiabilité le comportement ultime de 'arbre (endommagements, volis, chablis etc.)

1.3  Caractérisation des principales stimulations végétales induites par
ventilation

Nous dresserons dans le paragraphe qui suit, la liste des principales stimulations
morphogeénes de I’arbre induites par une exposition au vent, en tenant surtout compte de la
nature et du domaine de variation possible de ces stimulations. La question délicate,
éminemment physiologique et tout a fait fondamentale, de leurs perceptions et de leurs
transductions respectives ne sera pas abordée ici mais ponctuellement dans les chapitres a
venir, en discussion des résultats expérimentaux présentés. Il s'agira donc uniquement de
stimulations potentielles dans cette section.

1.3.1 Stimulations mécaniques

Les plus importantes manifestations mécaniques de l'interception du vent par un arbre
sont les déformations subies par ses organes (Gardiner & Grace, 1991; Telewski, 1995). La
" mécanosensibilité " semble étre commune a I’ensemble des cellules vivantes et turgescentes
mais quelques organes dits thigmonastiques, et notamment ceux qui assurent le support des
plantes grimpantes ou volubiles, comportent des éléments spécialisés dans cette perception
particuliére, quasi tactile. Il s'agit de cellules superficielles accusant un amincissement pariétal
prononcé, doublé d'un renflement latéral voire méme d'un véritable poil (Shropshire, 1979;
Fabre, 2000). Le dimensionnement conditionne en grande partie le champ des déformations
mais celui-ci dépend plus généralement des raideurs de la structure qui supporte la charge. On
distinguera également les déformations temporaires, bréves et €lastiques dont I'énergie est
entiecrement restituée aprés chargement et les déformations persistantes ou irréversibles
(Telewski, 1995). La nature des déformations conditionne trés fortement leur perception mais
ne préfigure en rien leur caractére traumatique ou défavorable, justement car cette perception
n'a aucune raison d'étre homogene. Certaines déformations intenses et/ou irréversibles font
par ailleurs partie du développement naturel de la plante, qui méme les génere et les utilise
pour déployer ses organes ou disséminer ses graines par exemple (voir la notion de tenségrité
exposée par exemple par Niklas ou Motro, 1992). Plus généralement il faut souligner le fait
que I'hétérogénéité matérielle, la turgescence et la croissance développent déja des
déformations sans qu'il soit question de chargement additif. La maturation cellulaire du bois
suffit ainsi a précontraindre fortement les axes ligneux, modifiant de la sorte leur aptitude a
l'interception mécanique (Fournier, 1989). Elle améliore notamment leur résistance a la
flexion en ¢éloignant les fibres périphériques de leur seuil de résistance a la compression (talon
d’Achille du bois en mécanique), elle favorise également l'obturation des fissures en long
(Mattheck, 1990) et pour finir elle permet le control la disposition spatiale des axes endurés,
un peu comme la turgescence dirige celle des pousses (on parle de tropismes respectivement
secondaire et primaire; Hart, 1989).
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Les secondes stimulations mécaniques induites par une exposition au vent au sein d'un
arbre, sont les déplacements de ses organes sensibles (Gardingen & Grace, 1991). L'arbre est
capable de percevoir des changements d'orientation par rapport a la pesanteur ou aux flux
lumineux et d'y réagir. Les statocytes et les phytochromes constituent les principaux sites
respectifs de perception. En outre, la direction et la qualité des stimuli per¢us modulent les
réactions, lesquelles consistent en des redressement ou réorientations d'axes (tropismes
évoqués précédemment; Hart, 1989). Et a nouveau les effets induits ne seront pas les mémes
selon que les déplacements sont transitoires ou permanents (du moins per¢gu comme tel;
Telewski, 1995). Le déplacement relatif des différents organes les uns par rapport aux autres
constitue €galement une stimulation éventuelle. II modifie en effet l'interception du
rayonnement incident en homogénéisant sa répartition par flashs aléatoires et peut aussi,
méme en étant ¢élastique, conduire a des collisions ou frottements parfois traumatiques entre
feuilles et branches voisines. Un phénomeéne de méme nature se produit entre houppiers
attenants, contribuant avec les modifications de la quantité et qualité de I'éclairage incident, a
la perception physique de son voisinage par l'arbre.

1.3.2 Echanges convectifs

Le vent a également pour effet d’accentuer I’intensité des échanges convectifs entre
l'arbre et son environnement, en réduisant 1'épaisseur de la couche limite autour des organes
assimilateurs, en diminuant la résistance des transferts a 1’interface de cette couche et en
générant des turbulences (Gardingen & Grace, 1991). L'inertie d'un tourbillon en effet,
emporte avec elle plus d'énergie ou de matiere que ne l'aurait fait la méme quantité fluide en
écoulement laminaire (Dupuy, 2000). La transpiration entre autres gradients s'en trouvant
accentuée, la température de la feuille baisse. Ainsi voit-on qu'une exposition au vent peut
parfaitement modifier 'activité racinaire par une simple augmentation des besoins hydriques,
sans qu’il soit question de sollicitation mécanique et d’ancrage. La compréhension de
l'interception du vent a I'échelle de la feuille est alors nécessaire car la forme et la souplesse
de cette dernicre interviennent dans la genése des turbulences. Il faut méme aller jusqu’a une
certaine connaissance du fonctionnement stomatique pour aborder cette question puisque le
stomate est une vanne biologiquement asservie qui régule la majorité des transferts de masse
entre la feuille et son environnement (I’épiderme est peu perméable). Cette régulation est
difficile a synthétiser en raison d'une dépendance rapportée indistinctement dans la littérature
vis-a-vis de I'éclairage, de la température, de la concentration en CO,, de la pression de
vapeur saturante, du déficit hydrique, de leurs variations respectives (Mansfield & Davies,
1985) voire méme des stimuli strictement mécaniques (Todd, 1972). La formalisation
mathématique d'un systéme multifonctionnel comme le stomate face a une stimulation
multifactorielle comme le vent reste donc difficile sans l'aide de I’outil numérique. 1l y a de
surcroit une importante variabilité¢ individuelle dans le comportement stomatique et il existe
aussi des microclimats au sein méme d’un seul individu, surtout quand celui-ci atteint les
dimensions colossales de certains arbres séculaires. Niklas (1992) note d'ailleurs des
différences morphologiques entre les feuilles de pleine exposition au vent et les feuilles
abritées. L'abrasion, la sédimentation ou I’interception chimique d’aérosols (poussicres,
embruns, pollens, polluants, désherbants...) peuvent contraster fortement ces microclimats.
Reste les transferts thermiques, couplés a ceux de nature hydrique, qui dépendent des
capacités thermiques et des chaleurs latentes des tissus exposés. La température de
I’écoulement incident peut abaisser celle des feuilles par transpiration mais augmenter tout
autant celle de tissus secs et morts comme les pommes de pin par exemple, qui se fendent a
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grand bruit sous la chaleur du soleil. Les effets de ces variations thermiques sur les tissus
vivants sont finalement trés divers selon qu’ils rapprochent les cellules de leur température
d’activité enzymatique optimale ou au contraire les en éloignent.

1.4 Formes et structures identifiant les réactions végétales au vent (long
terme)

L'arbre est incapable de motricité (du moins pendant la phase végétative de son cycle)
mais n'est pas inanimé. Les accélérés cinématographiques donnent des images saisissantes de
la mobilité des végétaux (Hart, 1989). Les arbres a fortiori, étant données leurs dimensions et
durées de vie colossales, s'efforcent de répondre aux sollicitations du vent en modifiant les
parametres régissant leur métabolisme et en particulier leur activité morphogene (Mattheck &
Bethge, 1998). La croissance primaire orchestre l'orientation et 1'élongation des axes tandis
que l'activit¢ cambiale en ajuste I'épaississement et la composition. Les couplages
physiologiques, trophiques et "hormonaux" harmonisent ces processus distinctifs sur
I'ensemble de la plante qui bénéficie ainsi d'une intégration systémique pour s'adapter et se
maintenir. Il n'y a pas, en effet, de systeme centralisant et traitant les informations percues. La
littérature ne rapporte pas l'existence d'un rhéotropisme chez l'arbre et le développement
architectural est considéré comme strictement endogeéne (la formation des méristeémes
axillaires correspond a une phyllotaxie spécifique et systématique). Toutes les étapes de ce
développement se maintiennent donc en condition d'exposition au vent mais leurs durées
respectives peuvent néanmoins changer selon les contraintes de I'environnement (stade floral
retardé ou mortalité prématurée par exemple). Dans les cas extrémes d'exposition au vent,
cette sensibilit¢ méristématique conduit progressivement a des formes et structures qui la
mettent bien en évidence.

1.4.1 Morphogenéses collectives

L'anémomorphose
d'un arbre soumis aux assauts
du vent est la manifestation la
plus visible et la plus marquante
des effets du vent sur Ila
morphologie des arbres. Tout le
monde a en mémoire les formes
torturées et les  profils
¢tonnamment aérodynamiques
des especes a ports érigés et
buissonnants qui poussent en
bordure des cotes (Fig.1.1).
Elles sont Il'expression d'un

Fig.1.1 : Un exemple d'architecture (faiblement hiérarchisée)
affectée par le vent : Le port anémomorphosé du chéne vert en cote R . . : .
Médocaine (Gironde). méme phénomeéne dominant qui

est la mortalit¢ des pousses et
des bourgeons les plus exposés (casse, abrasion, dessechement) a la faveur de leurs
homologues abrités (entrainant la mort des espeéces non ramifiées). La neige, le sable et les
embruns peuvent venir accentuer considérablement cette action morphogene. Dans le cas
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d'une architecture monopodiale, I'importante hiérarchie des axes s'enraye régulicrement quand
meurt ’apex, avec a chaque reprise une ou quelques branches prenant le relais de la
croissance en hauteur, jusqu'a ce qu'a leur tour elles perdent aussi leur apex et relancent ainsi
le processus. Statistiquement toutes les branches n'ont pas les mémes aptitudes a prendre le
relais. Les plus vigoureuses et les moins exposées étant favorisées, il en résulte des formes
assez alambiquées mais dont la direction globale coincide avec celle des vents dominants.
Dans le cas d'une architecture buissonnante, sans dominance particuliére, toute une population
d'axes abrités du vent bénéficie de la protection procurée par les plus exposés. Il en résulte des
profils aérodynamiques puisque de moindre prise au vent et donc de moindre mortalité. Ce
processus morphogene collectif est d'ailleurs identique a I'échelle du peuplement. Pour finir
notons un effet indirect mais manifeste et trés fréquent de I'action morphogéne du vent sur les
plantes : celle de 'homme. Pour notre sécurité, nous modifions en effet la forme des arbres
selon notre perception de leur comportement au vent, par toute une série de techniques de
taille ou de maintien aussi diverses les unes que les autres, pas toujours trés heureuses. On
peut noter a titre d’anecdote que l'on tresse les pieds de vignes comme des paniers sur
certaines iles grecques afin de protéger du vent leur production de raisin.

D’autre part, outre la réduction passive de trainée qui
caractérise les anémomorphoses précédentes, pour résister
au vent avec un minimum de performances il y a ¢galement
la possibilit¢ pour l'arbre d’augmenter la résistance
mécanique de son ancrage. Le systéme racinaire oppose
justement aux chargements vent, des adaptations
architecturales tout a fait remarquables (Stokes & Guitard,
1997). Les contreforts imposants de certaines especes
tropicales par exemple (Richter, 1984; Ennos, 1995,
Fig.1.2) ou ceux moins démesurés de quelques essences
européennes, témoignent parfaitement de cette sensibilité.
Néanmoins et plus généralement, la partie souterraine du
systétme racinaire peut également développer de telles
; adaptations. Des essais de semis en soufflerie montrent ainsi
Fig.1.2 : A. Stokes (995) ot les  que les rgciges émises dans la direction ‘opposée au vent
contreforts d'un arbre tropical. sont particuliérement abondantes et ramifiées tandis que

celles qui leur sont opposées sont peu nombreuses et plus
épaisses (Stokes et al, 1995). Intuitivement ces adaptations s'expliquent assez bien par les
différences de fonction mécanique de l'ancrage selon que celui-ci est soumis a des efforts de
traction ou de flexion. Dans le premier cas, le transfert d'effort des racines au sol repose
essentiellement sur la superficie de I’interface sol-racines, laquelle est optimisée a moindre
colit de matiere par multiplication des axes. Dans la seconde configuration, la résistance
mécanique de 1'ancrage dépend essentiellement de celle des racines qui agissent a la maniére
de béquilles, laquelle est améliorée par un épaississement des axes et une diminution des
courbures. Cette interprétation considére implicitement qu'il existe une sensibilit¢ de la
croissance racinaire a une grandeur mécanique mais cette sensibilité n'est pas prouvée et on
ignore si elle est passive ou activement percue (Trewavas & Knight, 1994). Des modeles de
croissance adaptative basés sur ce principe rendent néanmoins compte de nombreuses
morphologies ligneuses rencontrées dans la nature (Mattheck, 1991).
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1.4.2 Réactions individuelles des axes.

Nous considérons ici un
axe unique, indépendamment de
ses voisins ou de ses ramifications.
C'est donc de sa forme propre qu'il
va s'agir ici. Commengons alors
par le cas simple et bien connu
d'une sollicitation statique. Le
déplacement durable de l'axe va
entrainer sa réorientation en deux
temps. Un premier redressement
turgescent en précéde un second
plus tardif par formation de bois
de réaction (Timell, 1986). Un

Fig.1.3 : Forte courbure des arbres exposés au vent par les déplacement durable peut étre
actions combinées du vent et du gravitropisme (ici une lisiere  ipnduit par une fatigue de la

récente de plantation de pin maritime). structure elle-méme ou par une
défaillance de son encastrement. A
ce titre les insertions de branches (de type bois-bois) sont nettement plus performantes que
I’enracinement (de type bois-sol). Les accidents d’ancrage conduisent a 1’apparition de profils
de tige courbes et flexueux trés dépréciatifs sur le plan sylvicole (Fig.1.3). Les racines de
support dont les mouvements sont génés par la présence du sol ne connaissent pas de
redressements endogeénes mais expérimentent parfois sous l'effet du vent d'importants
déplacements, parfois visibles a 1’oeil nu (Watson A.J., 1995; Hintikka, 1972). Tous les axes
mécaniquement sollicités, aussi bien aériens que souterrains, peuvent s'épaissir de fagon trés
hétérogéne. Les sections sont excentriques et non circulaires avec au moins d’un coté
formation de bois de réaction (Saint-André 1998;
Bouillet, 1993 par exemple). Les racines de support de
certaines especes ont en particulier des profils
étonnamment adaptés a la résistance a la flexion (profil
elliptique, en T ou en I chez I’épicéa, Nicoll & Ray,
1996 ou Coutts et al, 1999 ; Fig.1.4 pour le pin
maritime). Nous avons également montré, toujours chez
le pin maritime, que les racines superficielles étaient
précontraintes en accord avec la direction des vents
dominants : la partie supérieure des racines émises a
contre vent est précontrainte en compression tandis que
celle des racines disposées dans le prolongement du
vent I’est en tension (Stokes et al, 1998).

Fig.1.4 : Profil en I pris par une racine
latérale de Pin maritime placée dans le
secteur sous le vent.

Abordons maintenant les réactions de l'arbre a la composante non pas moyenne et
statique du vent, mais a ses turbulences. La littérature rapporte des cas désormais classiques
de thigmomorphogenése (Jaffe et al, 1980; Telewki, 1995, Pruyn et al, 2000, Fig.1.5) ou de
séismomorphogenése (Mitchell et al, 1975) ou des tiges voient leur longueur réduite et/ou
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leur section s'accroitre sous l'effet de petites sollicitations mécaniques réversibles. Le cas du
vent a été implicitement ajouté a la liste des phénomeénes physiques pouvant induire ces
réactions que 1'on observe méme lors d’une simple pulvérisation d'eau chez certaines especes.
La répétition de la sollicitation est un dénominateur commun a tous les traitements, plus ou
moins exclusivement mécaniques, ayant entrainé de telles adaptations. L'éthyléne est
¢galement souvent désigné comme inducteur de ces morphologies trapues typiques (Boyer,
1983, Telewski, 1995). Notons que les tiges en question sont droites, tout en présentant une
excentricité, un méplat (Fig.1.5 et chapitre 3 pour une définition et une étude de ce parameétre
chez I’arbre adulte) et parfois méme du bois de réaction (ou du bois s'y apparentant tel que
celui identifié par Telewski (1982) chez I'épicéa qu'il baptisa "bois de flexion").

Fig.1.5: Un cas de thigmomorphogenese induite par ventilation (d'aprés Telewski, 1982)
A : Epicéas témoins, les tiges ont une taille et une section normales
B : Epicéas ventilés, le port est plus compact et la section présente un méplat prononcé.

Enfin, outre la formation de différents bois de maturation atypique, on rencontre également
chez de nombreuses espéces d’arbres (en particulier agés), une déviation de l'orientation
originelle des fibres, dite fibre torse dont la formation est attribuée aux actions mécaniques de
torsion (Eklund & Sall, 2000 ; Skatter & Krucera, 1998 par exemple). L'orientation dominante
de cette déviation est en effet inversée entre les hémisphéres nord et sud de la planéte, ce qui a
conduit a I’hypothése de formation suivante : la croissance des houppiers serait favorisée vers
le sud en tout point du globe, de sorte que l'action dominante des vents d'ouest (hémisphére
nord) conduirait plutot a des efforts de torsion droite (le sens horaire) tandis que celle des
vents dominants d'est (hémisphere sud) conduiraient naturellement a la tendance contraire.
Parall¢lement, d’autres travaux expérimentaux rapportent une déviation des fibres en réaction
a des efforts de torsion artificiels, de nature toutefois stable et durable, contrairement a ceux
qui caractérisent les chargements naturels et quotidiens du vent (Quirk & Freese, 1976a).

1.5 Conclusion

L’interception des quantités de mouvement aérodynamiques par un arbre est un
probléme mécanique déja abordé par plusieurs équipes d'ingénieurs et de chercheurs dans le
monde, généralement dans le souci de rendre compte de sa tenue, de sa stabilité¢ et de son
intégrit¢ face au vent. Les limites de représentativité de ces modeles déterministes
proviennent principalement de la nature stochastique de I’exposition, de la morphologie
souple et ramifiée de I’arbre ainsi que du comportement méconnu de son ancrage. Ils
parviennent a rendre compte d’une exposition pendant laquelle la croissance est
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mécaniquement négligeable en quantifiant les différentes grandeurs qui définissent a priori la
stimulation mécanique des tissus, mais ils ne rendent pas compte en revanche des mécanismes
adaptatifs susceptibles de se déclencher en retour. Pour les études a long terme, certains
modeles biomécaniques de croissance de I’arbre (Fournier & Moulia, 1992 ; Fourcaud & Lac,
1996 ou Ancelin 2001 par exemple) intégrent également la génération endogéne de
précontraintes et plus généralement une certaine évolution géométrique et anatomique des
axes ligneux (tropismes et pesanteur), mais a nouveau sans qu’il soit question des adaptations
morphologiques rapportées dans ce chapitre. De plus, si l'action quotidienne des petites
déformations passageres induites par le vent sur la croissance est totalement négligée, celle
des échanges convectifs n'est pas non plus prise en considération. L'action du vent sur la
taille, la forme et 1’état de précontrainte de 'arbre se limite donc aux seules conséquences d'un
déracinement partiel, qui plus est basé sur des critéres plus ou moins arbitraires, voire a celles
d'une fatigue ou rupture de la tige encore plus artificiellement établies. Une meilleure
connaissance du role du vent dans la plasticité morphologique des arbres est donc nécessaire
(comme le concedent volontiers Fournier et al, 1993, Deleuse et al, 1994 ou Telewski, 1995
par exemple), en insistant par ailleurs sur la place a attribuer au vent quotidien, sporadique et
régulier, sur la morphogenese des axes ligneux.

Nous avons donc délibérément fait le choix d’un travail prospectif permettant de
commencer a dégager, pour une espéce donnée, le pin maritime en Aquitaine, les contours
d’un " tempérament moyen " face au vent quotidien. Nous proposons ainsi d’aborder le semis
du fait que 1’on puisse connaitre assez précisément son vécu et maitriser presque enticrement
ses conditions de croissance, ainsi que 1’arbre adulte dont la structure résulte d’une longue
exposition au vent dominant d’ouest. Dans le premier cas nous nous concentrerons plus
particulierement sur la croissance primaire (tropismes et architecture) du jeune plant tandis
que dans le second nous aborderons la distribution interne du bois, et en particulier du
duramen. Précisons ici que la classe d’age intermédiaire, située entre le stade du semis et 1'age
d'exploitation, a également fait l'objet d'expérimentations sur 3 ans pour compléter notre
stratégie d'étude. Il s'agissait d'établir les modifications de croissance cambiale induites en
station ventée chez le jeune pin (une parcelle de 10 ans issue de la forét domaniale de
Lacanau, a proximité immédiate du littoral girondin) par I'utilisation de haubans flexibles ou
rigides. Ces travaux expérimentaux, également prospectifs, ont malheureusement subi le
ravage des tempétes au point de compromettre définitivement leur exploitation (casses et
pourritures rapide des tiges).
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Introduction

Initialement le pin maritime de
race atlantique est une essence pionniere
qui prend place naturellement a l'arricre
des dunes du littoral (Fig.2.1). Encore
aujourd'hui, les semis de cette espece se
trouvent en terrain ouvert, sans ombrage
et exposés a une influence océanique plus
ou moins prononcée. Sur le plan
aérodynamique, cette influence thermique
se caractérise notamment par une brise
journaliere dirigée vers les terres. Les
mouvements atmosphériques de large

) » ) ) . . amplitude, les saisons et les marées
Fig.2.1 : Le pin maritime de race atlantique, Pinus pinaster Ait., dulent \vid t ;.
prend naturellement place a l'arriere des dunes du littoral (ici modu ep. cvidemmen ce reg1.me
une photographie exceptionnelle de 1'avancée des dunes au Cap d'exposition en le ponctuant d'accalmies,

Ferret, en Gironde) de coups de vent et de tempétes, mais sans
en bouleverser la périodicité et la direction dominantes. A une échelle temporelle supérieure, on
observe également que les conditions climatiques régnant en retrait du littoral étaient beaucoup plus
violentes autrefois, avant la fixation artificielle des dunes et la mise en place du massif forestier. De
maniére exagérément contrastée, on peut donc voir cette exposition spécifique comme la
superposition de puissants coups de vent sporadiques et d'une brise réguliere. Les premiers dont les
impacts parfois désastreux sont aussi immédiats et évidents, font I'objet de nombreux travaux tandis
que la seconde, aux effets a priori non limitatifs et réversibles, est généralement considérée comme
un ¢épiphénomeéne. Pourtant le succés des cultures en apesanteur dépend de ventilations
"homéopathiques" (en I'absence de transport convectif le végétal est lui méme déplacé, Sievers &
Hejnowicz, 1992) et pourtant encore, la hauteur de certaines cultures est réduite de moiti¢ grace a
une simple secousse quotidienne des tiges (Beyl & Mitchell, 1977 pour le chrysantheme, Mitchell et
al, 1975 pour la tomate ou Telewski, 1982 en chapitre 1, Fig.1.5, pour 1’épicéa).

-

Par ailleurs, si l'on y regarde de plus pres, la sensibilité des végétaux se manifeste en grande
partie a travers une dépendance physiologique fondamentale vis a vis de phénomenes cycliques
(thermo- et photopériodisme), allant jusqu'au synchronisme des processus métaboliques sous-
jacents (horloges internes calées sur l'environnement). Outre I'ensemble des activités vitales
courantes, la capacité d'adaptation des plantes aux aléas dépend aussi de périodes. Cette aptitude
fait référence aux notions dynamiques d'acclimatation et d'apprentissage, mélant rémanence et
mémorisation des stimuli, amélioration et affaiblissement du systéme biologique. Une expérience
amusante rapportée par l'entomologiste et naturaliste J.H. Fabre (du XIX*™ siscle, Fabre, 2000)
donne une illustration anecdotique de ce caractere végétal :
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"Une sensitive *) bien épanouie est mise dans une voiture. Aux premiers cahots du départ, les
feuilles s'ébranlent et se ferment. Comme le voyage est de longue durée, la plante peu a peu se
rassure en quelque sorte, se remet de son émotion, et finit par étaler son feuillage comme si elle
était dans un complet repos. Les heurts des roues contre les cailloux, les soubresauts, dont le
moindre au début l'aurait commotionnée, restent maintenant sans effet : la sensitive y est habituée.
La voiture s'arréte, et l'épanouissement ne s'affirme que mieux. La marche reprend. Nouvelle
contraction soudaine du feuillage mais de moindre durée que la premiere, comme si l'épreuve
passée avait aguerri la sensitive contre l'épreuve présente. Enfin le parcours se continue et s'acheve
avec la plante épanouie en plein."

En fait, dés l'instant que I'on accepte la possibilité d'un traitement dynamique de l'information
par la plante, qui de toute facon ne peut en aucun cas étre instantané dans un systéme complexe, il
devient naturel d'envisager l'effet de la fréquence des sollicitations sur ce traitement, et par suite, sur
les réactions induites.

C'est dans le but d'apporter des ¢léments de réponse a cette problématique dans le cas
particulier d'une exposition au vent, que nous avons men¢ 1'étude prospective qui suit. Et pour
maitriser au mieux l'historique des traitements ou au moins en avoir connaissance, ainsi que pour
des raisons pratiques évidentes, nous nous sommes naturellement intéressés a une étape
fondamentale du développement végétal, celle du semis. Le pin maritime s'est imposé comme
espece d'étude, tant en raison de l'exposition aérodynamique qui caractérise son biotope d'origine,
qu'a I'égard des conséquences économiques du vent sur le massif Aquitain.

(*) La sensitive est 'autre nom du Mimosa pudica qui doit son nom a I'extréme excitabilité de ses feuilles et de ses

rameaux.
2.1 Dispositifs et protocoles expérimentaux
2.1.1 Analyse préliminaire
Inadéquation des techniques de ventilation disponibles

La littérature dont nous avons eu connaissance et traitant spécifiquement des effets du vent
sur l'activité végétale - aspects purement physiques exclus - fait référence a plusieurs techniques
expérimentales (Telewski, 1995 pour une synthése). La plus élémentaire consiste a s'accommoder
du vent naturel en multipliant les observations ou en considérant des cas extrémes. La formation des
contreforts (Richter, 1984; Ennos, 1995) ou celle de houppiers anémorphosés par exemple ont été
abordées dans plusieurs travaux selon ces principes. La confrontation délicate des situations
rencontrées a néanmoins motivé une seconde catégorie d'études comparatives. Celles-ci sont basées
sur une modification artificielle de 1'exposition au vent ou de son interception mécanique, au moyen
respectivement de brise-vent, de tuteurs, de haubans ou de voilures (Holbrook & Putz, 1989;
Jacobs, 1954; Blackburn, 1997). Mais ces montages présentent I'inconvénient de modifier d'autres
conditions importantes de l'activité végétale (strangulation accompagnant le tuteurage et le
haubanage, ombrage provoqué par les brise-vent et les voilures). L'approche la plus sécurisante et
courante est donc I'emploi d'une ventilation artificielle, surtout au stade du semis. Les souffleries
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qui avaient d¢ja fait leurs preuves dans d'autres
champs d'investigation scientifique se sont ainsi
vues recevoir diverses cultures (Telewski &
Jaffe, 1986; Heiligmann & Schneider, 1974;
Stokes et al, 1995). Mais il s'agit généralement
de longues plantations au sein desquelles il
existe invariablement un effet lisiere et un
gradient d'exposition aérodynamique,
convenant donc plus aux études menées a
Fig.2.2 : Utilisation de souffleries climatisées pour I'étude  I'échelle du peuplement qu'a celle de l'individu
de la croissance des peuplements exposés au vent (d'aprés  (Fig.2.2). Certaines sont plus volumineuses, au
Stokes et al, 1995). point de pouvoir accueillir un jeune arbre par
exemple, mais rarement assez larges pour recevoir une quantité importante de spécimens exposés de
front, a I'identique. Une batterie de soufflerie ou au moins de ventilateurs étant pour cela nécessaire,
une alternative originale et bon marché a été proposée (Beyl & Mitchell, 1977). 1l s'agit d'un treillis
métallique horizontal contre lequel les tiges de la plantation sont fixées, et qui est animé par un
moteur d'un mouvement périodique de va-et-vient, a la maniére d'un tamis (Fig.2.3). Mais le
remplacement des sollicitations aérodynamiques par un déplacement cyclique, ponctuel et forcé ne
peut déclencher qu’une réponse partielle,
uniquement relative a cette stimulation
particuliére peu naturelle (cependant non dénuée
d'intérét). Une amélioration sensible serait donc
de procéder a un déplacement non pas ponctuel
mais massif des semis, et continu. Les a-coups
sont alors a proscrire tandis que les mouvements
circulaires développent des forces d'inertie
indésirables (réciproquement l'utilisation dans ce
but des clinostats implique un effet possible du
vent, Sievers & Hejnowicz, 1992) ce qui impose  Fig.2.3 : Simulation des sollicitations aérodynamiques
de grandes trajectoires aux courbures limitées par une secousse collective des tiges (sollicitation
par la vitesse de parcourt, difficiles a réaliser ponctuelle et forcée) d'apres Stokes et al, 1997.
raisonnablement. De plus, de tels déplacements impliquent également une modification de
l'exposition lumineuse des plants. Reste encore 'angle d'attaque des modeles non pas biophysiques
mais numériques de la croissance en écoulement turbulent. Or si la thermodynamique des fluides
est relativement bien simulée par ce genre de modeles, en revanche on manque encore
d'informations au niveau de l'activité végétale, depuis la perception du vent jusqu'aux réactions
architecturales et structurales induites, surtout a long terme (chapitre 1). La référence dans le
domaine d'étude que nous abordons reste donc les cultures en souffleries (soit un modele réaliste
d'écoulement sur une végétation réelle), lesquelles, en dehors de 1'hétérogénéité¢ d'exposition,
impliquent également une périodicité d'exposition nettement limitée vers les hautes fréquences par
la capacité électrique et mécanique du matériel, non prévu a un usage spécifiquement alternatif.

Pour rassembler un certain nombre d'observations préliminaires indispensables (et forcement
assez rudimentaires), un nouveau mécanisme de ventilation spécifiquement périodique était donc
requis, qui puisse solliciter a l'identique et par courtes bouffées régulieres, un grand nombre de
plants.
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Contraintes imposées par les études sous serre

D'autres arguments encore vont a l'encontre d'une utilisation des souffleries pour notre
objet. Celles-ci et plus généralement les serres, représentent un milieu confiné qui nécessite une
climatisation artificielle pour pouvoir recevoir des cultures. Et en plus de la dépendance technique a
une simulation du milieu naturel que cela implique, la régulation des températures est souvent
assurée par une ventilation froide qui peut vite devenir embarrassante en son voisinage immédiat
compte tenu de nos objectifs (Vignes & Carles, 1977). 1l existe également un impondérable effet de
bords dii a la géométrie méme des édifices (Stokes et al. 1995). Enfin, les containers qui
caractérisent aussi nombre de cultures sous serre, bouleversent la croissance des racines alors que
ces organes sont justement trés largement impliqués dans les réactions au vent. Cumulés aux risques
de stress hydrique, par ailleurs aggravés par le vent, ces inconvénients excluent donc définitivement
l'usage de pots pour mener a bien nos travaux.

Par conséquent nous avons fait le choix délibéré d'une culture se rapprochant de conditions
naturelles idéales pour les semis, soit en plein air et en pleine terre, en assurant uniquement un
arrosage régulier, un traitement antifongique, le désherbage et une protection contre les prédateurs.

2.1.2 Site expérimental

Descriptif du prototype de ventilation

Nous devions concevoir un
nouveau dispositif de ventilation robuste,
supportant les conditions climatiques
extérieures et capable de solliciter a
l'identique un grand nombre de semis,
plusieurs fois par heure et sur le long
terme. A I'image de certaines rampes
d'arrosage agricoles, nous avons donc
développé un mécanisme de ventilation
décrivant un tracé circulaire et reposant
enticrement sur un axe central (Fig.2.4).

Le mouvement de révolution est assuré
Fig.2.4 : Photographie du prototype de ventilation périodique

. . o1
par un moteur €lectrique et 1 equ‘lhbre —; de plein air mis au point au Laboratoire de Rhéologie du Bois
la structure par un contrepoids. Un g Bordeaux pour notre étude.

engrenage a chaine et plusieurs réducteurs

a patins placés en série réduisent la fréquence initiale du moteur jusqu'a uniquement 3 tours par
heure. Un contact tournant maintient I'alimentation électrique du ventilateur en dépit des révolutions
de sa structure porteuse. Et l'ensemble du montage électrique, fixé sur une dalle en béton, est
protégé du ruissellement par un coffre ajouré. Dans un premier temps, le régime aérodynamique que
nous avions choisi d'administrer ne devait pas connaitre de variation quotidienne ni saisonnicre. En
fait, le trait a méme été forcé jusqu'a 'adoption d'une ventilation périodique maintenue jour et nuit
toute 1'année. Cela simplifie la nature de la sollicitation mais surtout la hisse loin devant le vent
naturel en terme de régularité (d'occurrence, de vitesse et de direction). L'écoulement devait pouvoir
aussi atteindre pendant quelques secondes une vitesse dont on a plafonné arbitrairement 1'ordre de

J
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grandeur a 50 km/h de facon a figurer une petite bourrasque. La puissance de ventilation que nous
avons finalement obtenue (commercialisée pour 1'évacuation des fumées et le dégazage industriel)
correspond & un débit de 5200 m’/h & travers un conduit de 40 cm de diamétre, soit une vitesse
moyenne de 41 km/h en sortie immédiate. Enfin, le nombre de plants nécessaire a 1'étude en visant
'objectif d'un prélévement de 30 individus par saison de croissance sur deux ans, a définitivement
dimensionné le montage : les semis devaient prendre place a 1m du ventilateur, le long d'un tracé
circulaire de 10m de diameétre. L'exposition artificielle moyenne est alors de 30 secondes par heure
a un vent ne dépassant pas 25km/h. Le dispositif étant prévu pour une utilisation minimum de 2 ans,
des rails verticaux ont di étre placés a lI'extrémité du bras afin d'ajuster progressivement la hauteur
du ventilateur a celle des plants. Une autre fonction de ces rails est de stabiliser le montage en
limitant vers le bas son éventuel tangage (Fig.2.4).

Présentation des parcelles

Nous avons obtenu environ 1500m? d'un terrain homogene et travaillé au sein de la
pépiniere du site INRA de Pierroton en Gironde, site relativement bien abrité du vent par des haies
et les peuplements voisins. Cette étendue a permis d'aménager non seulement une parcelle "témoin"
représentative des conditions climatiques locales ainsi que le dispositif de ventilation prévu, mais
aussi d'adjoindre a ce dernier 2 rangées concentriques supplémentaires (de 12 et 14 metres de
diametre) et surtout de mettre en place un second dispositif de ventilation similaire.

Deux régimes aérodynamiques distinctifs ont donc été établis, correspondant tous deux a la
méme exposition moyenne de 30 secondes par heure a des pointes de 25km/h pour la premicre
rangée, 20km/h pour la seconde et 14km/h pour la troisiéme (le jet fluide obtenu en sortie du
ventilateur est assez directionnel, Fig.2.5). Le premier par bouffées de 10s/20min correspond a une
fréquence de révolution du bras porteur de 833hz (3tr/h). Le second par impulsion de 1s/2min se
caractérise par une fréquence de révolution 10 fois supérieure (8.33Khz soit 30tr/h).

1m 2m 4m 6m

40 35 30 25 20 15 10 5 O

>

Fig.2.5 : Représentation schématique des vitesses moyennes (sur une minute) mesurées sous abri en sortie du
ventilateur. Le jet fluide est tres directionnel et une zone d'accalmie existe en son centre.
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Afin de ne pas interagir, les 3 parcelles sont espacées bord a bord d'une distance minimum
de 10 metres, encore assez faible pour pouvoir considérer que 1I’ensemble du site expérimental est
sous conditions édaphiques et climatiques comparables. Nous nous sommes néanmoins assurés de
cette homogénéité globale par deux caractérisations du site. L'une ponctuelle et globale, a consisté a
une analyse sommaire de la composition du sol. Nous avons prélevé 60 carottes de sondage
superficiel réparties au hasard en quantités égales sur les parcelles ventilées et témoin, afin d'obtenir
pour chacune d'elle un mélange représentatif, tamisé puis séché. Deux échantillons de ces mélanges
ont été analysés par le Laboratoire d'Analyse des Sols de I'INRA d'Arras (Fig.2.6a). Il en ressort de
petites différences, notamment en PH et en azote respectivement favorables aux pins ventilés et
témoins, mais dans des proportions négligeables pour le pin maritime d'aprés les pédologues et
pépiniéristes du site INRA local. La deuxiéme caractérisation des conditions environnementales a
débuté tardivement, en avril 2000, par la mise en place de plusieurs sondes et capteurs (Fig.2.6b)
dans le but de certifier 'homogénéité des conditions climatiques au sein du site expérimental et
d'obtenir des données plus spécifiques d'éclairage et d'humidité du sol.

Figs.2.6 : Caractérisation des conditions

environnementales localisées sur le site L = 4 N
expérimental de ventilation
T 1
H
- - — 2>
Témoins | Ventilés 28
PH eau 5,7 6,3 = ;
N 0,93 0,66 2=
p205] 9/K9 0,133 0,128 3 2 Parcelle
Parcelle ~ ;
Ca 1,05 1,26 témoin ventilée
Mg Cmol+/Kg 0,1 0,07
K 0,03 0,02 H : Humidimétres (sol) T : Thermométres (air)

L : Luxmétres AG : Anémo-girouette

Fig.2.6a : Tableau récapitulatif des analyses de sol
effectuées au Laboratoire d'Analyse des Sols de
I'INRA d'Arras. Les échantillons ont été prélevés
en mai 98.

Fig.2.6b : Emplacement des différents appareils de
mesure (produits MINICUBE) permettant 1'acquisition
des données microclimatiques sur le site expérimental a
partir d'avril 2000.

Les arroseurs disposés en série le long des semis dépendent pour les 3 parcelles d'un
unique circuit hydraulique, déclenché automatiquement de 6h30 a 8h sur une période laissée a
I'appréciation du pépiniériste, s'étalant a peu pres de juin a septembre. Une cloture isole la pépinicre
des chevreuils mais l'incursion vorace des rongeurs justifie amplement la mise en place d'un grillage
supplémentaire en périphérie des semis enterré jusqu'a mi-hauteur.

Enfin, devant I'impossibilité¢ d'extraire les plants au hasard sans endommager exagérément
le reste de la culture (a moins de surdimensionner considérablement le dispositif), nous avons prévu
d'effectuer des prélevements par blocs. Par souci d'homogénéisation, ces blocs ont quand méme été
divisés et répartis en 4 portions distinctes disposées en quadrature dans les rangées. Leurs densités
respectives ont été déterminées au plus juste, selon 1'ordre chronologique des prélévements, afin
d'optimiser l'espace disponible. Le méme protocole a €té suivi pour la parcelle témoin, au détail pres
que celle-ci est de forme rectangulaire (Fig.2.7).
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2.1.3 Matériel végétal
Protocole de semis

Les graines, autochtones, ont préalablement subi un passage de 48 heures a 1’eau froide et
3 semaines de réfrigération a 5°C, de facon a garantir un taux de germination recevable. Apres
¢galisation et mise a niveau du sol, elle ont été semées directement en place a la fin du mois de juin
1998, par poquets de 3 a 5 de fagcon a garantir 1'établissement d'une plantule au moins par
emplacement (776 au total soit plus de 3000 graines). L'arrosage a ét¢ aussitot mis en ceuvre. Puis
en raison de l'importance souvent rapportée dans la littérature des prétraitements sur le
comportement ultérieur des semis (Rowe, 1964 ou Amzallag, 1997 par exemple), nous avons fait le
choix délibéré d'enclencher la ventilation des les premiers signes de levée, le 10 juillet 98. Nous
n’avons eu recours a aucune fertilisation étant donnée la rusticité naturelle du pin maritime, mais la
vulnérabilité des semis a la fonte (une pourriture s'attaquant aux radicules) impose celui d'un
fongicide pendant quelques semaines. Enfin, le démariage c'est a dire 1'¢lection d'une plantule a
chaque emplacement par élimination manuelle des plus malingres ou des plus difformes, a eu lieu
fin aolt. Un désherbage régulier, mécanique et chimique, ¢limine l'effet a la fois compétitif et
protecteur de la végétation adventive.

D'autre part un second semis temporaire destiné a l'arrachage apres seulement 2 mois de
croissance, a ét¢ effectué¢ a l'avant de la premiére rangée, 'année suivante (en juin 1999) selon une
densité de 200 emplacements (15 cm d'espacement, Fig.2.7).

Bien entendu les mémes protocoles ont été suivis au sein de la parcelle témoin, composée
des juin 1998 de 130 emplacements disposés en 4 rangées paralleles (et espacées d'un metre) puis a
partir de juin 1999, d'une 5™ série temporaire de 60 individus (Fig.2.7).

Fig.2.7 : Emplacements des semis
dans le dispositif expérimental.

|
: Ventilés : Chaque quadrant est
subdivisé en 3 blocs
correspondant respectivement a
des écarts de 20cm, 25cm et 30
cm. Le premier prélévement
(20cm) s'intercale entre les semis
du quatrieme (40cm). La rangée
provisoire R4 est uniforme avec
un écart de 15cm.

Prél%lTvements
§ [ &4
|
|

___________

2
La parcelle

témoin : R4 : étude a court terme
! Semis de juin 99
| (prélévement unique)

|
Prélévement

|

|

|

| :
Prélevement /' /7
|3 s o .
Témoins : Les semis sont

organisés en rangées et les blocs
de prélévement correspondent a

ces rangées.

R1, R2, R3 : étude a long terme
Semis de juin 98
(4 prélévements)
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Basculement artificiel des plants

En dehors d'une ventilation lancinante, nous envisagions ¢galement
la possibilité d'une exposition brutale en simulant 1'un de ses effets les plus
préjudiciables, a savoir un basculement du plant (Auberlinder, 1984; Riou-
Niver, 1994 par exemple). Parfois c'est le repiquage lui-méme qui est
pratiqué de biais (Fig.2.8). Les études qui traitent de tels accidents sur la
croissance des végétaux maintiennent parfois les tiges dans une position
fléchie par haubanage (Osler ef al, 1996) ou par fixation a un tuteur incliné
(Castéra & Fournier, 1990). Ces traitements qui correspondent a des
flexions arbitraires et non a un basculement, limitent de surcroit les \_ : : J
mouvements possibles de 1'arbre. D'autres travaux utilisent donc des masses  Fig.2.8 : Repiquage
additives accrochées en bout de branche ou a la tige (Downes ef al, 1994  artisanal ~ d'un  jeune
par exemple). Mais un réel basculement implique un mouvement de  S¢Mis depin maritime.
l'ancrage, opération difficile a normaliser a moins d'une croissance en pot. Les plants forestiers issus
de telles cultures sont d'ailleurs les premieres victimes des coups de vent (Burdett, 1979). Ainsi des
semis agés de 2 ans préalablement élevés en containers allaient prendre place, en mai 1999, aux
endroits laissés vacants du dispositif de ventilation "haute fréquence" (1tr/2min) et dans des
positions obliques (Fig.2.9). Dix-huit furent inclinés a 45° dont 9 dans le vent et 9 & contre vent,
tandis que 10 autres étaient laissés d'aplomb. Puis 16 encore ont été disposés de manicre
comparable, a l'abri du vent artificiel dans la parcelle témoin. Pour normaliser au mieux les
conditions ultérieures de croissance, il n'a pas s'agit d'un réel repiquage mais d'un simple
mouvement de rotation des containers stabilisé par enterrement. Si l'arrosage par micro-arroseurs a
¢té aussitot lancé, en revanche une période préliminaire de 2 jours destinée a vérifier la stabilité des
plants et a corriger les éventuels affaissements (par fluage des tiges et surtout en raison du
tassement des mottes dans les pots), a précédé¢ le déclenchement de la ventilation.

Fig.2.9 : Photographie du dispositif de ventilation "haute
fréquence" (30tr/h) a partir de mai 99
Ci-contre, le détail d'un individu incliné a 45° et des points ff 41_.—1-—— int fixe F

qui serviront & juxtaposer les représentations numériques . T s
de la tige obtenues ultérieurement. \ Base de la':.ﬁéelB.
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Figs. 2.10

Fig.2.10a : Photographie du dispositif de ventilation rapide (dit "haute fréquence") en juillet 98
(le semis est récent et les plants artificiellement inclinés ne seront mis en place que l'année

Fig.2.10b : Descriptif de la photographie précédente

Haies Haies

Parcelle témoin Dispositif basse fréquence

=T T
Dispositif haute fréquence 5t
30 tr/h

Tm~
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2.1.4 Méthodes et outils du suivi de croissance

L'observation de dimensions géométriques par des procédés mécaniques, optiques ou
photographiques est une technique d’évaluation de la croissance aérienne pratique et non
destructive. L'observation intégrale des racines nécessite en revanche des prélévements définitifs,
les techniques radars étant encore cotiteuses, trés astreignantes et balbutiantes pour cet usage
(Lohou, 2000). Ces prélevements peuvent €tre employés pour une étude de l'accroissement de
matiere seche ou pour une description architecturale compléte (systéme souterrain compris).

Néanmoins au stade vraiment préliminaire ou nous en étions, l'objectif était plus de savoir
s'il pouvait exister une réaction significative des semis face aux régimes de ventilation imposés que
de décrire la cinétique suivie par la croissance dans ces conditions (nous n'en avions de toute fagon
pas les moyens). Les mesures ont donc été prises a des dates totalement arbitraires et assez
¢loignées, principalement pour comparaison en des instants donnés, des individus ventilés par
rapport aux témoins.

NB : Une numérotation permettant d'identifier chaque semis selon sa localisation, permet de reconstruire les
historiques individuels de croissance. Ce détail a son importance dans une étude menée a long terme et sur un grand
nombre de plants peu a peu extraits, pour reconnaitre et corriger plus facilement les erreurs de mesure ou de saisie, ou
encore si l'on souhaite éliminer a posteriori certaines catégories individuelles (les plants ayant subi des épreuves comme
'ensablement ou la rouille par exemple).

Caractérisation des morphologies aériennes
La partie aérienne de 1'ensemble des semis a été décrite

par diverses quantifications visuelles de dimensions
géométriques et de dénombrements :

- Les premiers mois de croissance, nous avons classé les
plantules en leur donnant un indice de forme - au sens large -
choisi parmi 5 et quand I'ensablement le permettait (mort,
maladif, droit, courbé ou sigmoide). Nous avons également
estimé leur longueur de la base a la rosette a 'aide d'un réglet
que l'on a souvent dii enfoncer dans un petit amas de sable
accumulé au pied des plantules. Leur trés petite taille
compliquant l'estimation directe de leur inclinaison, cette
derniére fut abordée en deux étapes (Fig.2.11) : 1 Apres examen
visuel, un batonnet était piqué dans le sol parallelement a
chaque tige. 2 La direction et l'intensit¢ de I'inclinaison
pouvaient ensuite étre quantifiées plus aisément par 1'azimut et
l'angle a la verticale de ces batonnets (grandeurs mesurées
respectivement a l'aide d'une boussole et d'un rapporteur a
niveau).

J

Fig.2.11 : Mesure de l'inclinaison des
plantules a l'aide de batonnets, d'une
boussole et d'un rapporteur a niveau.

- Les 2 années suivantes de croissance, la qualification morphologique des tiges par une
méthode optique non destructive ¢était devenu impossible, principalement en raison du
développement dense et génant des aiguilles (ainsi Loup et al., 1991, ont arraché les aiguilles des
tiges inclinées dont ils ont suivi ultérieurement le redressement !). Les morphologies rencontrées
devenaient également plus complexes et subtiles, donc difficiles a qualifier simplement, surtout de
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visu. Nous nous sommes donc contentés d'une simple mesure de hauteur. Nous l'avons néanmoins
renforcée par une description morphologique a partir d'un prélévement de 16 pins ventilés et 15
témoins, en décembre 99, au moyen d'un digitaliseur magnétique. Cet outil permet une reproduction
numérique des l'architectures, sur laquelle il devient possible d'effectuer des calculs géométriques
et/ou topologiques grace au logiciel Amap-mod (Fig.2.12). On a ainsi qualifi¢e la distribution des
branches autour de la tige ainsi que leur orientation en calculant notamment I'écart entre les
directions globales et d'encastrement.

-

Fig.2.12 : METHODE DE DESCRIPTION ET DE REPRESENTATION

DES ARCHITECTURES VEGETALES (commentaires page suivante)
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Une méthode de représentation tridimensionnelle des architectures végétales a été mise
au point par I'¢équipe du CIRAD-Amis de Montpellier sur la base d'un formalisme topologique
(le MTG, Multiscale Tree Graph) et d'une technique de digitalisation adaptée aux besoins de
la biologie végétale pour décrire initialement les morphologies foliaires (Godin et a/, 1999).

Cette technique de digitalisation utilise un systéme de mesure "3 space fastrack"
(POLHEMUS Inc, USA) qui permet de localiser un émetteur-récepteur de petite taille au sein
d'un champ magnétique tridimensionnel. Un boitier électronique permet d'enregistrer cette
localisation. L'émetteur-récepteur étant orienté, il ne s'agit pas de la simple position d'un point
dans I'espace mais de la disposition d'un vecteur unitaire (3 coordonnées cartésiennes et 3
angles). En adjoignant un bouton poussoir a ce capteur, on obtient une télécommande que l'on
peut déplacer le long de la forme a décrire, de fagon a enregistrer par impulsions successives
une série de vecteurs surfaciques. Un étalonnage préliminaire permet de tenir compte de
I'écart existant entre le capteur et le pointeur que l'on déplace réellement en surface de
I'élément a décrire. Le repére spatial est celui du champ magnétique, lequel est développé par
3 bobines ¢€lectriques qui constituent le corps d'un émetteur basse fréquence enfermé dans une
sphere en plexiglas. Sa portée est d'une douzaine de métres que 1'on limite préalablement a un
demi espace orienté vers l'objet a décrire.

Si 1'on déplace convenablement le pointeur le long d'un axe végétal (placé dans le
champ magnétique de référence) on peut représenter un profil facial particulier. Si I'on
renseigne ¢galement chaque disposition enregistrée par un diametre, mesuré conjointement au
pied a coulisse, on peut alors calculer les positions successives du centre géométrique de 1'axe
a partir des coordonnées vectorielles enregistrées. Par symétrie de révolution cette série
constitue une génératrice graphique, mais son calcul permet surtout de prendre en
considération la possibilité de rotations du pointeur autour de I'axe lors de sa digitalisation,
volontaires ou non. Enfin, si pour finir on organise les mesures de fagon a tenir compte des
relations topologiques existant entre les portions d'axe décrites, on obtient alors une
description non plus strictement géométrique mais architecturale (c'est l'avantage de
l'intégration du formalisme MTG dans cette description).

Concretement il faut €tre au moins deux pour décrire une architecture selon cette
méthode : un manipulateur qui enregistre automatiquement les coordonnées en cliquant sur la
télécommande, qui releve également les diamétres et les relations topologiques
(prolongement, ramification ou fin d'axe) puis les annonce a un opérateur, lequel enregistre
manuellement ces informations complémentaires dans le logiciel d'acquisition (POLHEMUS
en fournit un, mais d'autres ont été développés depuis par différents utilisateurs, comme
DIPLAMI que nous avons utilis€) et vérifie 'ensemble grace a un affichage progressif du
fichier MTG sur I'écran d'un portable. L'objet numérique obtenu peut aussi étre traité par des
logiciels de représentation graphique tridimensionnelle, mais surtout in fine par AMAPmod,
logiciel spécifique d'analyse des architectures végétales développé conjointement a cette

Kméthode. /

- Sil'on renouvelle dans le temps la description architecturale précédente pour un méme plant,
I'étude devient dynamique. C'est précisément ce que nous avons fait pour retracer le redressement
sur 5 mois des plants importés en mai 99 dans le dispositif de ventilation rapide. La superposition
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des profils obtenus approximativement chaque 6 semaines a compter de la date de basculement, a
¢été rendue possible grace a la présence dans chaque représentation, d'un point fixe F de référence.
Ce point était physiquement figuré par un poingon a l'extrémité d'un piquet profondément enfoncé
au pied de chaque pot, et comportant également un numéro d'identification (Fig.2.9). Des calculs de
rotation autour d'un axe vertical passant par ce point ont parfois été nécessaire pour corriger les
coordonnées spatiales obtenues a différentes périodes et faire ainsi coincider l'extrémité inférieure B
des profils (autre point supposé fixe, Fig.2.13). Notons que la métrologie employée ici ne
reconstitue pas une génératrice de la tige (nous ne relevons pas les diametres) mais réellement un
profil : l'extrados pour les tiges obliques, le coté exposé au vent pour les tiges droites. Notons que
certains plants témoins périphériques n'ont pas pu étre convenablement décrits en raison des
perturbations magnétiques liées a la présence métallique du grillage.

- g ™

Al

‘ A2

B2
(0) X

0 : Profils
obtenus par
digitalisation

V4
1 : Rotation I

2 : Projection

\_ X /

Fig.2.13 : Opérations effectuées sur les coordonnées cartésiennes des profils d'un méme plant obtenues a des dates
différentes:

1 : Rotation autour du point fixe F dans le plan horizontal afin de ramener les bases de tige en un point unique.
2 : Projection orthogonale des coordonnées obtenues dans un méme plan vertical.

NB : Pour ne pas surcharger la figure précédente, la projection orthogonale illustrée ne correspond pas a la stricte réalité
des opérations mathématiques effectuées. Une vue préliminaire des profils successifs projetés dans un plan horizontal
(soit une vue aérienne) permettait en effet de visualiser la déviation latérale progressive de la tige au cours de son
redressement (parfois sensible, en particulier pour les plants inclinés a contre vent). On a défini ainsi la position du plan
de projection vertical comme celui passant par le barycentre des extrémités successives de la tige au cours de son
redressement.
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Reproduction numérique des architectures racinaires

e [a premiére année

L'analyse morphologique des racines par l'utilisation du logiciel d'analyse d'image Winrhizo
(Régent Instruments INC., Québec) s'est avérée hasardeuse avant 1 an de croissance en raison du
passage a la 2D qu'il implique, du séchage rapide des racines et de la présence imposante des
extrémités assimilatrices, blanches et turgescentes. L'occurrence fréquente de mycorhizes
compliquait également l'opération. Etant donnée leur trés petite taille (2 peine quelques millimetres
de diametre) la seule disposition spatiale acceptable des racines a ét¢ obtenue en les immergeant
dans un bocal d'eau. Mais l'analyse numérique des photographies que nous aurions pu en tirer,
aurait ¢té tout aussi aventureuse et nécessiterait a elle seule toute une investigation (stéréoscopie).
Les mesures ont donc seulement commencé 'année suivante.

e Dés la deuxiéme année

L'emploi du digitaliseur magnétique pour cette description a été possible a partir de 1'été 99,

les racines ayant alors atteint une taille suffisante et les plus grosses présentant un aspect moins
enchevétré. Le déterrement a été manuel et réalisé par blocs afin de limiter les dégats infligés au
reste de la plantation. L'assistance d'une buse profilée alimentée par un compresseur d'air de
chantier (matériel de type Airspade décrit dans Rizzo & Gross, 2000) s'est avérée superflue apres
quelques tentatives, en raison de la structure sablonneuse du sol et de la relativement faible
ramification des racines (par rapport a celles de graminées par exemple). Une marque blanche
portée sur les tiges indique la provenance du vent artificiel chez les individus exposés, le nord chez
les plants témoins. Un changement de 1'apparence de 1'écorce permet généralement d'identifier la
zone de transition entre la partie aérienne et l'ancrage. Bien entendu il reste toujours fatalement
quelques résidus végétaux dans le sol, étant donnée la profondeur d'enracinement du pivot et les
longueurs de plusieurs meétres déja atteintes par certaines racines latérales en un an. Mais l'objectif a
toujours été d'en extraire le maximum, méme par morceaux et tous les plants ont ét¢ soumis aux
mémes attentions. Un ¢lagage virtuel était de toute facon réservé a leur reproduction numérique,
selon des critéres plus formels que l'aurait été un ¢lagage réel, par ailleurs irréversible.
Les reproductions numériques en question ont ¢t€¢ obtenues a nouveau par l'utilisation du
digitaliseur magnétique (Fig.1.12), moyennant quelques aménagements permettant de traiter le cas
d'une structure non autoportante comme les racines fines hors sol (voir également Danjon et al,
1998 pour des racines a 5 ans). Chaque pin préalablement nettoy¢ a en effet été solidement fixé a un
piquet de fagon a présenter fermement ses racines vers le haut a hauteur de travail. Puis faute de
meilleure méthode, c'est au toucher, en les soupesant et en les manipulant une a une, que l'on a
estimé la posture originelle des racines dans le sol. Le cas litigieux des €éléments tragcants tenant plus
du cable que de la poutre, a été résolu en leur attribuant une disposition rectiligne dans le
prolongement de leur insertion, conformément a nos observations de terrain. Il nous est en effet
paru in situ que seul le compactage du sol semblait varier assez brutalement pour détourner les
racines, et que les éléments tragants étaient naturellement assez indifférents a cette discontinuité
plutot verticale (liée a la profondeur des labours). De plus, c'est I'azimut de propagation des racines
plus que leur forme et que leur obliquité qui est déterminant dans les analyses d'adaptation au vent,
ce qui autorise une certaine approximation de la conformation verticale des racines. Enfin, détail
d'importance et encore faute de mieux, la présence matricielle du sol a été restituée au moyen d'un
entrelacs de cordes tendues en tous sens autour des racines, pour leur servir de support et de points
d'attache.
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Le premier prélévement de décembre 99 (dont les parties aériennes ont €té préalablement décrites
par la méme méthode) était constitué¢ de 11 pins témoins et 16 ventilés (ventilation artificielle
"basse fréquence"), tandis que le second, de décembre 2000 en comportait respectivement 16 et 17.
Etant donnée les contraintes de temps (au sens large), certains pins ont du étre momentanément
stockés en chambre froide.

2.1.5 Quelques procédures complémentaires

Pesées de matiere seche

Etant données les conséquences inéluctables de la variabilit¢ hydrique sur la biomasse,
surtout des racines apres déterrement, les pesées effectuées ont toujours porté sur la matiere a 1'état
sec. Pour le premier prélévement, constitué du semis temporaire effectué¢ en juin 99 (178 individus
ventilés et 57 témoins lors de son extraction en septembre 99) nous avons distingué les parties
aériennes et souterraines. Le nettoyage a l'air comprimé s'est montré plus pratique et plus
respectueux des racines qu'un lavage (l'eau plus visqueuse, endommage et agglutine souvent les
racines fines). Pour le second prélévement nous avons uniquement distingué les masses de la tige et
des rameaux puisqu'il s'agissait en fait d'une éclaircie a un an du semis principal (15 témoins et 19
ventilés extraits en juillet 99).

Structure des tiges

L'échantillon d'un an précédent a également fourni des
sections basales de tige sur lesquelles on a mesuré les 2 diameétres
biologiques principaux ainsi que la largeur et la localisation du
secteur de bois de compression (4 mesures).

Des observations similaires ont été faites a partir des tiges
des plants artificiellement inclinés a 45° (en octobre 99), en
distinguant la section basale avant et aprés basculement. Les
mesures ont cependant bénéficié cette fois-ci d'une meilleure
acuité en étant traitée par un outil numérique. Des photographies
des rondelles comportant chacune un repére €talon, ont en effet ¢té -
examinées au moyen d'un logiciel de traitement d'image (IMAQ™  Fig.2.14 : Photographie d'une
Vision Builder) permettant d'obtenir des longueur et surfaces en  rondelle basale et illustration des
tracant respectivement sur les images des segments ou des mesures effectuces (de la section

> . avant et apres basculement). Le
contours fermés (d’ou 8 rayons biologiques et 3 surfaces, pois de compression se distingue
Fig.2.14). par sa couleur caractéristique.

Analyse numérique des architectures racinaires

Un premier prélévement constitué de 16 individus ventilés et de 15 témoins (en décembre
1999) puis un second en comprenant respectivement 17 et 16 (en décembre 2000) ont été effectués
pour une représentation numérique du systéme racinaire par digitalisation. Les analyses
architecturales ont alors été conduites a l'aide du logiciel AMAPmod qui respecte le formalise MTG
en intégrant tout a la fois la morphologie et la topologie de la structure ramifiée a décrire. Il devient
ainsi possible de trier les segments de racines selon des critéres géométriques (taille, position,
forme) et/ou hiérarchiques (ordre de ramification) pour effectuer, sur la base des sous-systeémes
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ainsi définis, les calculs mathématiques désirés, construits a partir des fonctions d'AMAPmod.
Notons bien qu'il ne s'agit pas réellement de segments de racines, de racines, de sous-systémes ni
d'architecture racinaire mais de leurs représentations numériques, que l'on dénomme
indifféremment "vertex" dans le langage d AMAPmod. Ces calculs s'organisent selon les 7 grandes
étapes suivantes :

0. Une rotation préalable autour de la droite {y = x, z = 0} ramene le systéme dans sa position
naturelle tournée vers le bas et dans le respect des directions (contrairement a une unique
symétrie comme celle qui correspond a la simple inversion du signe des cotes).

1. Un premier train de calculs permet d'extraire des grandeurs globales, intégratives de plusieurs
parametres de l'architecture a 1'état brut. Ces grandeurs sont utiles a caractériser chaque
prélevement dans son ensemble et a vérifier son homogénéité. Elles constituent é¢galement des
références permettant d'exprimer les calculs suivants en variables réduites, moins dispersées et
de distribution plus normale que les variables brutes. Ces grandeurs sont les suivantes pour les
diametres : le diametre au collet, le diamétre moyen (ou représentatif du systeme) et le diametre
maximum des racines secondaires. Chaque diameétre moyen est calculé a partir du diamétre des
¢léments d'échelle inférieure (systétme — racine — axe — segment) pondérés par les longueurs
de ces ¢éléments.

ou i est un vertex constitutif de longueur totale L; et de diamétre moyen D,
ZD,»L,» calculé de la méme manicre, jusqu'a I'échelle minimale qui est celle du

D segment (deux points consécutifs dans le systeme digitalis¢). La surface et le
ZL:' diametre ¢lémentaires d'un segment sont alors définis par les intégrales
' suivantes :
A D(x) A .
D ‘i\g‘ * D, X D L
| \//‘ v | >
v |
DR CA— Y
D(x)dx 4 p +D S(x)dx
D=I—:—:¥ et S=J-—:K=—(D12+D1D2+D22)
fax 12 fax —H 12

Nous avons également procédé au calcul de la section moyenne représentative du systéme,
toujours selon le méme principe de pondération par les longueurs, puis a celui du volume total,
de la surface de contact avec le sol ainsi que les extensions maximales (profondeur, longueur et
distance radiale depuis le collet). Un taux de ramification défini par le nombre de ramifications
portées par une racine ramené sur la longueur concernée par ces ramifications (soit celle de la
racine porteuse privée de ses deux extrémités nues) a également été calculé pour chaque racine,
puis pour le systéme entier.

2. Ces grandeurs sont ensuite a la base de criteres sélectifs comme |'élagage (filtrage des vertex)

qui produit une série de systemes rectifiés comme le sous-systéme "superficiel" comportant les
60 premiers pour-cent du volume racinaire total ou le sous systéme "support" constitué
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uniquement des portions de racines d'un diametre supérieur a 2mm ou encore le sous-systéme
"tronqué" réunissant uniquement les portions de racine situées autour du pivot dans un
périmetre de 10 fois le diameétre au collet, etc.

3. Puis une nouvelle série de calculs associe a tout vertex composant ces systemes rectifiés, une
direction moyenne par rapport au nord ou a la provenance du vent. A nouveau, les directions
sont définies par des vecteurs pondérés par les longueurs et projetés sur un plan horizontal
(Fig.2.15).

4. La premicére qualification véritablement architecturale débute alors. Elle concerne la distribution
spatiale des racines secondaires autour du pivot, en considérant dans un premier temps les
espaces qui les séparent 2 a 2. Les lois de la statistique circulaire (Mardia, 1972; Batschelets,
1981) appliquées a ces populations d'angles, fournissent une variance qui qualifie la régularité
du rayonnement tragant (il s'agit simplement de la demi somme des écarts absolus des angles
avec 360°/n ou n est le nombre de racines). La localisation et I'é¢tendue du plus grand secteur
vide sont d'autres indicateurs plus physiques (vis a vis de la stabilité mécanique par exemple) de
cette régularité de rayonnement racinaire que nous avons aussi déterminés. En sommant les
¢carts pour chaque racine entre la direction d'insertion et la direction globale, nous avons aussi
estimé la déviation générale des racines. Enfin I'é¢tape suivante consiste a considérer la
morphologie des racines en calculant des directions représentatives du systéme mais pondérées
cette fois-ci par des grandeurs autres que la longueur comme le diamétre moyen, le volume ou

la surface de contact avec le sol (Fig.2.15).

/ Projection verticale d'un systéme \
racinaire obtenu par digitalisation

Direction des racines pondérée < W -
par leur longueur totale 4 .I .
A , Direction moyenne
N » /S . Y
s des diametres
'\\\\ \\\ \\\ /// ’ /‘
T N Direction moyenne - % A
Ty des longueurs <
A N W
\ v N i

.

.
|
|
|

.

|

i

!

!

!

/

] \ \

v | Direction des racines pondérée ¢

par leur diamétre moyen

Fig.2.15 : Illustration géométrique de la détermination de la
direction moyenne du rayonnement racinaire en longueur ou
en diamétre.

47



Chapitre 2 : Etude expérimentale prospective. LE STADE DU SEMIS.

5. La seconde qualification architecturale correspond a la démarche classiquement adoptée pour
mettre en évidence les réactions du systéme racinaire au vent. Il s'agit de quantifier les
caractéres morphologiques précédents mais pour quatre portions distinctes de l'architecture
définies par rapport a la direction du vent. Ces grandeurs sont a nouveau exprimées en variables
réduites, le rapport se faisant sur les valeurs moyennes du systéme entier. Une comparaison des
différences entre secteurs opposés 2 a 2, ceux correspondant a la direction du vent d'une part et
leurs complémentaires d'autre part, détermine alors s'il y a adaptation significative ou non
(Fig.2.16). Généralement dans la littérature, l'analyse s'arréte sur ce principe subjectif et
équivoque (Stokes et al, 1995; Goodman & Ennos, 1999).

/ Provenance du vent \

Secteur sous Secteur au
le vent vent
Comparaison 1 Comparaison 2

(dans la direction du vent) (dans la direction perpendiculaire)

Comparaison 3
k (critére d'adaptation) /

Fig.2.16 : Représentation des 4 portions classiquement
comparées lors des études de réactions au vent de
I’architecture racinaire.

6. Pour s'assurer que les disproportions éventuellement constatées entre ces 4 portions sont bien
dues au vent, nous avons recherché des différences similaires chez les plants témoins. Nous
avons d'abords arbitrairement considéré les 4 secteurs définis par rapport au nord, en raison de
l'orientation des rangées proche de l'axe nord-sud. Puis un calcul itératif par pas de 5° a
déterminé pour chaque plant, la direction des 4 secteurs présentant le plus intensément le
contraste recherché afin de déterminer si une orientation privilégiée existe.

7. Enfin nous avons recherché un critére morphologique permettant non seulement de distinguer
raisonnablement les individus ventilés des témoins, mais également de retrouver globalement la
provenance du vent. Les calculs itératifs précédents ont donc été appliqués aux architectures des
plants ventilés, de facon a déterminer la direction moyenne des disproportions remarquables
pour comparaison avec celle du vent.

NB : Tous ces calculs ont été effectués sur variables réduites, pour les différents systemes rectifiés ou élagués
envisagés, et selon deux modes de comparaison des secteurs opposés : la différence des valeurs ou leur rapport.
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2.1.6 Tableau récapitulatif

Dispositif lent de Dispositif rapide de P lle témoi
ventilation périodique ventilation périodique arcefle temom
Juin 98 Semis 315 Semis 315 Semis 130
Hauteur Hauteur
Septembre 98 Inclinaison 277 Fonte 88 Inclinaison 127
Forme Forme
Fonte Fonte
Février 99 Hauteur 275 Hauteur 127
Inclinaison
Hauteur
Hauteur Inclinaison 121
Mai 99 Inclinaison 256 Plants incliné 28PI Fonte
D' o T . . r
Fonte 1g Plantg 1£1clmes 16P1
Dig® T
I ——
. Semis Semis
Juin 99 provisoire 200Sp provisoire 70SP
Hauteur 246 Hauteur 121
- Rouille 121
. Rouille 246 - M S 15
Juillet 99 Masse Sa 19 Dig° T 28PI asss: a
Sections 19 Section 16PI
Dig° T
Inclinaison
Septembre 99 | . ' o &Sr' 178SP Masse Sa&Sr | 57SP
Dig°® T Dig® T
Octobre 99 Section v 28P1 Section 16P1
Décembre 99 Hauteur 230 Hauteur 103
Dig® Sa&Sr 16 Dig® Sa&Sr 11
Février 99 Hauteur 212 Hauteur 92
Avril 00 Hauteur 196 Hauteur 82
Mai 00 Hauteur 195 Hauteur 82
Juin 00 Hauteur 195 Hauteur 82
Décembre 00 Dig® Sr 17 Dig® Sr 16

Fig.2.17 : Tableau récapitulatif des différentes opérations réalisées au sein du dispositif
expérimental dans son ensemble (désignation et effectifs concernés)

Dig® indique les opérations de digitalisation,

T, Sa, Sr sont mis respectivement en indice des opérations relatives aux tiges, aux systémes
aériens dans leur ensemble, et aux architectures racinaires,

SP et PI précisent les effectifs quand il s'agit du semis provisoire et des plants inclinés de 99.
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2.2 Résultats et commentaires

2.2.1 Affections pathologiques

La qualité germinative des graines
est excellente puisque 100% des

Taux de mortalité

emplacements présentent au moins une g 80 -

plantule au moment de la levée a la mi § 01

Juillet 98. Mais en dépit des soins qui leur g 60

sont apportés, les effectifs de semis & %0 7 O sept-98
accusent tres rapidement des pertes que le € 40 1 B Mai-99
démariage estompe seulement en partie. £ 30 T

L'agent responsable, que les pépiniéres & 20 1

tentent de réduire au minimum par 10 77/ F-

l'utilisation de terreaux spécifiques et de 0 T o i
traitements antifongiques, est la fonte du Vfazﬁ?” Vfg;'it(':n ﬁg{; c:g:?enss

semis. C'est une pourriture du sol qui fréquence” fréquence”

s'attaque aux radicules et qui se traduit in
fine par un desséchement fatal des

Fig.2.18 : Taux de mortalité des semis a
deux mois de croissance (septembre 98)

plantules. Le semis "fond". Les plantules puis au premier printemps (mai 99)

mortes sont réparties sans logique

¢vidente, par trouées entiéres assez disparates mais d'étendues en revanche trés distinctes d'une
parcelle a l'autre. Les pertes sont en effet de 72% pour le dispositif de ventilation rapide, 12%
pour le dispositif lent et 2% pour la parcelle témoin (Fig.2.18). Ces pertes précoces établissent
pratiquement les effectifs définitifs puisque peu de plants succombent par la suite. On dénombre
ainsi en mai 99 par rapport a l'effectif de février 98, seulement 5% de perte pour la parcelle

témoin et 7% au sein du dispositif de ventilation lent (le second

ayant €t¢ momentanément

abandonné en raison justement de pertes trop importantes, cf. pour mémoire Fig.2.17).

Une autre affection pathologique a touché les semis a partir
de leur premiere année de croissance et de fagon assez manifeste
pour étre identifiée visuellement. Il s'agit de la rouille qui désigne
une famille de champignons pathogénes s'attaquant a la partie
aérienne des plants pendant leurs premieres années de croissance (la
prise de hauteur permet aux pins d'échapper aux infections, Desprez-
Loustau, 19-). La "rouille courbeuse" en particulier (Melampsora
pinitorqua) doit son nom a l'étendue orangée et a la courbure
prononcée qui caractérise sa présence sur les pousses atteintes
(APFA, 19-). 1l s'agit de critéres moins radicaux que ceux de la fonte,
cette affection endémique du pin maritime n'étant pas fatale a I'arbre
(seulement parfois a l'axe), mais a titre indicatif nous avons quand
méme comptabilisé les individus présentant ces symptomes en juillet
99. Les effectifs touchés représentent alors 14.9% des individus
ventilés et 7.5% des témoins (Fig.2.19). La différence est encore
suffisante pour pouvoir étre prise en considération (et les populations

examinées sont largement assez importantes).
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Fig.2.19 : Taux d'affection
des semis par la rouille
courbeuse a un an de
croissance (juillet 99).
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2.2.2 Croissance en hauteur

Une des principales grandeurs mesurées sur le terrain a plusieurs reprises et sur I'ensemble
du peuplement, est la hauteur des plants. La juxtaposition dans un méme graphique de ces
mesures (Fig.2.20) permet a nouveau de distinguer clairement la parcelle ventilée (a vitesse de
révolution lente) de la parcelle témoin puisque leurs hauteurs moyennes respectives Hy(t;) et Hy(t;)
sont statistiquement distinctes dés le mois de septembre 98 (P<0.001 en faveur des plants exposés
au vent). Les mesures moyennes sont présentées sous forme d'histogrammes puisque 1'objectif
n'est pas de retracer une cinétique mais simplement de comparer les deux populations a
différentes périodes t;. Nous avons également choisi de quantifier les différences sous une forme
réduite, relativement la hauteur des plants témoins [Hy(t;))-H(ti)]/H(t;). Cette différence relative
passe en moyenne de 13% durant les premiers mois de croissance (fin 98) a plus de 43% l'année
suivante, avant une légere inflexion vers 38% en 2000 (Fig.2.20).

% Hauteur
5 _ (em) - 1400
mmm Ventilés O 1223
4 enti P Orrieess o - 1200
4 —= Témoins 0.t .. 1067
5 -0 Différence B 912 F 1000
relative K 789
3 ’ - 800
2
2 r 600
1 r 400
! 200
5
0

13/7/98  28/9/98  26/2/99 7/5/99 22/7/99 1/12/99 16/2/00 7/4/00 18/5/00  20/6/00
Dates d'observation
Fig.2.20 : Hauteur des semis en fonction de leur exposition aérodynamique et a différentes dates d'observation
(ordonnées de droite). La différence de hauteur ramenée a celle des plants témoins est également indiquée

(ordonnées de gauche). Notons que toutes les différences de hauteurs moyennes entre les parcelles ventilée et
témoin obtenues dés septembre 98, sont significatives au seuil de 1/1000.

Taux de croissance en

% hauteur
On note en outre que la premicre année de croissance 450
se caractérise par un taux de croissance en hauteur a I'échelle 400 | o
des populations (différence de hauteur moyenne ramenée a la
hauteur moyenne initiale) considérable : 420% et 313% 350
respectivement pour les parcelles ventilée et témoin entre les 300 4
mois de février et juillet 99 (Fig.2.21). La parcelle ventilée
multiplie donc sa taille initiale par une unité de plus que la 250 —
parcelle témoin a la méme période. On ne retrouve pas de 200 -
telles explosions de croissance relative par la suite.
150 —
100 -
Fig.2.21 : Taux de croissance des
semis depuis février 98 (gain de 1 Ventilés 50 - -
hauteur / hauteur en février 98). —= Témoins
0

07-Mai-99 22-Juillet-99
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Il existe également des différences de hauteurs moyennes significatives au sein d'une
méme plantation (Fig.2.22). Ainsi dans la parcelle ventilée, des juillet 99 les individus du
quadrant sud (soit exposés a une ventilation artificielle provenant du nord) sont plus développés
que les autres tandis que ceux de la premiére rangée sont plus petits (tests statistiques de Fisher
avec dans les deux cas P<0.001). L'écart par rapport a la moyenne générale sur toutes les dates
d'observations est de 7.7% + 5.3% en faveur des plants du sud et 5.6% * 2.3% en défaveur de la
premicre rangée. Parallélement, en divisant la parcelle témoin par rangées et en trois portions
dans le sens longitudinal, on n'observe aucune différence persistante. Ponctuellement une zone ou
l'autre peut se distinguer, mais de fagcon a peine significative sur le plan statistique (P=0.05). En
juillet 99 par exemple, le dernier tiers nord-est de la parcelle est plus petit selon une différence de

2.5% + 3.0% avec P<0.05 par rapport a I'ensemble de la plantation, mais cela n'est plus le cas en
décembre 2000.
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Fig.2.22 : Hauteurs des semis ventilés moyennées selon leur emplacement a différentes dates d'observations.
Les individus du quadrant sud (vent provenant du nord) sont particuliérement vigoureux, ceux du premier rang
R1 sont en revanche plus trapus. Dans les deux cas les différences sont significatives a 0.1%.

A 1'échelle du dispositif expérimental complet, l'arrosage par micro arroseurs est
homogene et régulier sur les trois parcelles, et il garantie que 1'acces a 1'eau n'est jamais un facteur
limitant de la croissance. Nous avons néanmoins procédé a des mesures d'humidité superficielle
du sol (a environ 30cm de profondeur) a compter d'avril 2000 (Fig.2.6b). Il ne s'agit pas d'une
¢tude approfondie mais les taux d'humidité obtenus en un point de la parcelle t¢émoin comme en
deux issus des quadrants sud et nord de la parcelle ventilée a basse fréquence, sont assez
synchronisés et de moyennes mensuelles comparables (Fig.2.23).

Humidité du sol (%) Parcelle témoin Quadrant sud ventilé | Quadrant nord ventilé
26/06/00 au 18/07/00 10.89 £ 4.99 12.49 +£5.03 13.37+£4.40
18/07/00 au 28/09/00 7.57+3.10 7.88 £3.92 8.54 +£3.52
28/09/00 au 06/12/00 7.80 +4.15 5.30 £4.51 6.01 +£5.12

Fig.2.23 : Mesures moyennes d'humidité du sol relevées en un point de la
parcelle témoin et en deux autres points diamétralement opposés de la parcelle
ventilée. Les données sont disponibles a partir d'avril 2000.
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2.2.3 Croissance en biomasse

Un autre moyen de s'assurer que la différence de hauteur entre parcelles n'est pas due pour
I'essentiel a une différence d'accés et donc de teneur en eau, consiste a étudier les biomasses
séches. Les pesées individuelles effectuées a partir du semis provisoire de juin 99, soit 178
plantules ventilées et 57 témoins a deux mois de croissance (septembre 99), permettent de
quantifier 1'allocation de matieére séche selon deux compartiments principaux : la partie aérienne
et son complémentaire souterrain (Fig.2.24).

A T'état sec, les semis ventilés sont en moyenne 1.6 fois plus massifs que les témoins, soit
une différence relative de 60%. La distribution des masses s¢ches entre les deux compartiments
principaux aérien et souterrain est identique pour tous les plants ventilés, bien que les individus
exposés au vent de nord se distinguent par une masse €levée (test comparatif de Fisher, P<0.001).
En revanche cette distribution différe sensiblement (P<0.05) de celle des plants témoins
(respectivement 28.4% contre 26.1% de masse seche consacrée aux racines).

Masses séches absolues Systémes souterrains Systémes aériens Total
(mg)
Plants ventilés N 576.5 +237.8 1763.0 +792.8 2339.4 + 982.8
E 461.2+187.9 1234.2 £ 608.8 1695.5+771.5
par provenance du | S 415.0+ 182.0 1003.1 +449.5 1418.1 £597.3
vent (0] 488.4 +268.2 1226.9 £ 622.7 1715.3 + 866.8
P<0.001 P<0.001 P<0.001
Masses sé(che)s absolues Systémes souterrains Systémes aériens Total
mg
Plants ventilés 484.5 +227.4 1303.4 + 683.3 1787.9 £+ 875.8
Plants témoins 279.7+£101.3 798.1 +£263.3 1077.8 £ 335.9
P<0.05 P<0.001 P<0.001

Masses séches relatives

Systémes souterrains
()

Systémes aériens

Plants ventilés 284+79 71.6 £7.9
Plants témoins 26.1+54 73.9+54
P<0.05 P<0.05

Fig.2.24 : Tableaux récapitulatifs des masses séches a 2 mois de
croissance, exprimées en milligrammes ou en pourcentage de la masse
totale. Les dissemblances sont estimées a partir d'une analyse des
variances au seuil de 5%.

Un second prélevement réalisé sous forme d'éclaircie apreés un an de croissance, en juillet
99 (16 témoins et 20 ventilés), a permis d'examiner plus précisément la masse séche aérienne a
cette période, en considérant la tige d'une part, les aiguilles et les rameaux d'autre part (Fig.2.25).
Il en ressort que les seules différences significatives sont entre les masses de tige et les
proportions massiques entre compartiments (P<0.05). La différence relative de biomasse pour les
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tiges est alors de 43% (1.94g x 1.43 = 2.77g). Les effectifs ne sont pas suffisants pour une étude

comparative par secteur d'exposition au vent.

Masses séches Tiges Aiguilles et Partie aérienne Fig.2.25 Tableaux
absolues (g) rameaux totale récapitulatifs des masses
. seches de la partie
Plants ventilés 2.77t1.16 14.15+5.94 16.92 £ 6.81 aérienne a4 1 an de
.. croissance, exprimées en
Plants témoins 1.94 + 0.80 13.74 £5.10 15.67 £5.82 grammes ou en
P<0.05 pourcentage de la masse
totale.
Masses séches Tiges Aiguilles et (Les dissemblances sont
relatives (%) rameaux estimées a partir d'une
Plants ventilés | 17.0 £ 5.6 83.0+5.6 analyse des variances).
Plants témoins 123+£2.0 87.8£2.0
P<0.005

2.2.4 Disposition des structures aériennes dans l'espace

Nous avons déja vu qu'il existait des variations moyennes de hauteur au sein du dispositif
de ventilation a peine plus prononcés que celles qui existent parfois au sein de la parcelle témoin
mais stables. La morphologie de la parcelle ventilée a déja un caractére spécifique de ce point de
vue. Mais un autre critére important de la morphologie d'une plantation, surtout dans la
perspective de mieux comprendre ses réactions au vent, est l'orientation dominante des tiges, qu'il
s'agisse de tropismes (inclinaison endogene) ou d'un phénoméne purement physique comme le
basculement passif (par fatigue ou choc mécaniques).

Orientation des tiges

Les mesures d'angle a la verticale effectuées tant que cela été possible de visu, montrent
trés distinctement (P<0.001) que les semis témoins demeurent globalement d'aplomb tandis que
les semis ventilés connaissent parfois d'importantes déflexions (Fig.2.26).

Plants témoins
1.8° + 4.0°
1.5° + 3.5°

Plants ventilés
11.5°+ 7.6°
8.5°+4.3°

Angle a la verticale

P<0.001
P<0.001

Septembre 98
Mai 99

Fig.2.26 : Tableaux récapitulatifs des inclinaisons moyennes de tige
mesurées en septembre 98 et en mai 99 pour l'ensemble des semis.

En fait 80.3% des individus témoins sont considérés comme verticaux (nos mesures sont a
2.5° pres), les 19.7% restants répartis ci et 1a ayant une inclinaison moyenne de 8.8° + 4.3° dans
des directions aléatoires. Dans le méme temps, la distribution des inclinaisons au sein de la
parcelle ventilée est totalement différente. Il y existe en effet un gradient radial d'inclinaison qui
évolue vers un effet lisiere l'année suivante, ainsi qu'un gradient angulaire (Fig.2.27). Par
conséquent alors que les individus exposés a un vent de sud (quadrant nord) sont globalement
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proches de la verticale (toujours moins de 6° d'inclinaison pour le quadrant entier), ceux qui leur
sont diamétralement opposés, exposés a un vent de nord, sont particulicrement penchés (avec
individuellement des inclinaisons atteignant parfois 35° a 40°).

Comparaison des inclinaisons Comparaison des inclinaisons
par rangée par quadrant
IR O S RO
— ] 18°
E’ T 16°
ry R1 L 14
3 — 12°
E K‘ R | T | M 10°
= — "
5 — ] 5
& | R3 | L — 4°
5 :
| = N 0°
28/09/98 Dates d'observation

Fig.2.27 : Angles a la verticale des semis ventilés, moyennés selon leur emplacement a trois dates
d'observations de la premiére année de croissance. On devine l'existence d'un gradient polaire de
l'inclinaison, qu'une représentation plus détaillée confirmera par la suite.

Notons qu'a ce stade, les observations étant basées sur quelques valeurs discrétes
seulement (3 dans le sens radial et 4 selon les angles) il est un peu abusif de parler de gradient.
Donnons alors a chaque plant une longueur étalon et observons, grace a une vue aérienne de la
plantation ainsi normalisée (projection verticale), le champ d'inclinaison globale résultant pour le
mois de septembre 98 par exemple (Fig.2.28). On visualise ainsi trés bien l'existence effective, en
moyenne, de ce gradient polaire d'intensité, et on découvre qu'il s'accompagne également d'un
gradient de direction. Il s'agit d'un champ vectoriel. Par ailleurs aux mémes périodes, rien de tel
ne se présente au sein de la plantation témoin.

Les mesures ont été réitérées en février. Le champ vectoriel obtenu ressemble beaucoup au
précédent, mais faute de formulation mathématique stricte, pour faciliter les comparaisons nous
avons calculé des vecteurs moyens par quadrant d'exposition (Fig.2.29 pour la premicre rangée).
Les inclinaisons moyennes obtenues sont 1égérement plus prononcées et déviées au plus d'une
dizaine de degrés par rapport aux précédentes.

Par ailleurs, si l'on réitére cette opération pour les deux autres rangées, les intensités
diminuent et les déviations s'accentuent (mais l'imprécision des mesures augmente pour les
inclinaisons faibles, surtout celle de I'azimut). Quoi qu'il en soit, tous les vecteurs moyens prenant
en compte l'ensemble des provenances possibles du vent (soit les moyennes de rangée ou de
peuplement) indiquent, a toutes les dates d'observation, une direction comprise entre 190° et
210°. Le champ d'inclinaison observé pendant la phase d'établissement des semis ventilés résulte
donc de la superposition de deux inclinaisons homogenes, 1'une radiale dirigée par le vent (soit
centrifuge par rapport au cceur du dispositif), l'autre transversale approximativement orientée au
sud-sud-ouest.
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Septembre 98
Quadrant oAy N
nord =5 9
& N
Quadrant
ouest
) S T
_ 5°
— 10°
— 15°
Quadrant Quadrant ) g;o
sud oot _
30°

35°

Fig.2.28 : Graphique en coordonnées polaires de la plantation ventilée normalisée en hauteur a partir des
mesures d'inclinaison relevées en septembre 98.

Chaque plant est figuré par un segment de longueur unitaire. L'origine des angles correspond au nord.
Une projection verticale permet d'obtenir cette vue aérienne mettant en évidence 'existence d'un gradient
de l'inclinaison globale des semis en intensité et en direction.

Fig.2.29 Graphique en

Quadrant
nord

Quadrant
ouest

2519 Azimut

Angle a la verticale

L»’.,W,,,
191° ‘ |
Quadrant :
sud Quadrant
est
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coordonnées polaires des
inclinaisons globales de la
premicre rangée,
moyennées par quadrant en
septembre 98 puis en
février 99.

Comme pour la figure
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Enfin, une troisiéme et derniére vague de mesures de l'inclinaison globale sur 1'ensemble
des plants a été effectuée en mai 99. A nouveau le champ discret obtenu est similaire aux deux
précédents, simplement son intensité moyenne a nettement diminué, et de facon significative
(Fig.2.30). Les plants sont globalement plus verticaux. Par la suite, les seules observations de
l'inclinaison des tiges sont issues des quelques pins digitalisés (échantillonnage de décembre 99,
cf. pour mémoire Fig.2.17), insuffisantes pour pouvoir identifier et qualifier la présence de ce
gradient.

Angles a la vertical moyens (degrés) Quadrant sud Plantation globale
03 février 99 19.3° £ 9.6° 13.0°+9.5°
05 mai 99 13.3° £ 3.5° 8.5°1+4.3°
P<0.05 P<0.05

Fig.2.30 : Evolution de l'inclinaison globale moyenne pour le quadrant sud et pour
l'ensemble de la plantation ventilée entre le 3 février et le 5 mai 99.

Réiteration des observations d'orientation a deux mois de croissance

Le semis provisoire de juin 99 qui a pris place a I'avant de la premiere rangée du dispositif
de ventilation a été effectué¢ dans le but de confronter les observations précédentes a un test de
répétition. Les mémes protocoles ont été suivis (dates et traitements) que pour le semis de juin 98,
excepté le fait que la densité de plantation a été augmentée de fagon a réduire la discrétisation du
champ résultant (prés de 200 individus pour un espacement de 15 cm tout de méme afin de
garantir I'absence de friction entre plants et surtout une certaine porosité du semis a I'écoulement).

On a alors observé (toujours fin septembre) une intensité de l'inclinaison globale moins
prononcée que pour le premier semis (Fig.2.31). L'angle a la vertical moyen pour R1 en
septembre 98 était en effet de 14.6°17.6°, il est pour R4 de 9.7°16.8° (P<0.05). Malgré tout, sur
le plan qualitatif, 'orientation centrifuge déviée au sud-sud-ouest a été a nouveau observée,
d'ailleurs pour I'anecdote, le parcourt circulaire du semis sur le terrain donne 1'illusion optique
d'un cinématographe.

Septembre 99
S e e ® N
== | ==

Fig.2.31: Graphique en A T
coordonnées polaires du = \ <
semis temporaire R4 de //%/ " \1
juin 99 a deux mois de —= 0 h
croissance (en septembre f R A
99) et selon les mémes Z V
principes de représentation = 7 -
qu'en Fig.2.28. é """"""""" 1

7 \

(Attention néanmoins au
changement d'échelle par

rapport a Fig.2.28) // \\\\{ — 20°
////V/ i — 25

/ ra V//’” .
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Notons enfin concernant les origines possibles de ces résultats (traitées en discussion), que
différentes mesures de l'exposition lumineuse ont été enregistrées au cours de l'année 2000
(Fig.2.6b). Elles mettent en évidence que I'ensemble du dispositif expérimental se trouve dans un
domaine suffisamment confiné pour que 1'éclairement puisse y étre considéré comme homogene.
Certes il existe bien un ombrage causé par les plantations voisines a l'aube, mais qui favoriserait
la parcelle témoin et pendant seulement 20 minutes (Fig.2.32). Ces plantations adultes se situent a
45m en direction de I'est par rapport a notre dispositif, alors que les premiers obstacles situés dans
la direction opposée sont disparates et ¢loignés (quelques batiments et plantations basses). Nous
pensons par ailleurs que le 1éger décalage existant entre les ordonnées des deux courbes provient
de la difficulté & maintenir les capteurs a la méme hauteur et parfaitement horizontaux, qui plus
est sur le long terme. Nous ne possédons pas de mesures relatives aux étés 98 et 99 pour
comparaison des conditions d'éclairage pendant les premiers mois de croissance des deux semis
effectués. Des données a 1'échelle de la station ou de la région sont sans doute disponibles, mais
quoiqu'il en soit la distinction est évidente du fait que 1'été 99 fait figure d'exception tant il a été
maussade et pluvieux.

Wim?
1200 -

1000 -
Parcelle témoin

AN

800

Parcelle ventilée

600

400 .
~ Ombrage des plantations

voisines a l'aube

200

\

\\ heures

1

O - - \ T T T T
05:19:14 09:29:14 13:39:14 17:49:14 21:59:14 02:09:

Fig.2.32 : Un exemple de tracé suivant les données relevées par les luxmétres positionnés dans les
parcelles expérimentales (Fig.2.6b). Ici la journée du 18 juin 200, typique des journées claires.

Anémomorphoses foliaires ?

Cette combinaison d'inclinaisons d'origines et de natures variées, orchestrées par l'action
multifactorielle du vent aboutit a des formes de tige rarement rectilignes. La verticalité globale
des semis du quadrant nord s'accompagne en fait d'une forte proportion d'individus sigmoides
(plus de 40%) tandis que le tiers des plantules droites (mais néanmoins inclinées) sont regroupées
dans le quadrant sud. Les autres secteurs se caractérisent surtout par une proportion dominante
d'individus courbés et vrillés. Dans le méme temps, les individus témoins présentent une
flexuosité rarement remarquable, de sorte que de visu la plus grande majorité d'entre eux parait
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rectiligne. La qualification des formes tridimensionnelles par des
moyens simples est difficile et 1'ceil évalue de surcroit trés mal les
courbures. Ce classement subjectif n'a donc qu'une valeur
indicative de la configuration morphologique des semis avant
leur seconde année de croissance, dont nous retiendrons surtout
qu'elle est assez torturée par rapport aux témoins et dépendante
de la provenance du vent.

Puis la croissance est si importante les mois suivants, en
hauteur comme en épaisseur, qu'il reste peu de traces de ses
évolutions antérieures (cf. taux de croissance Fig.2.21). Seule une
certaine inclinaison basale toujours plus ou moins persistante
témoigne des morphologies passées. Elle n'a pas fait 1'objet de
mesures particulieres, mais les batonnets ayant servi a apprécier
l'inclinaison globale des plantules en février 99, avaient été
laissés sur place comme repere (toujours uniquement a titre
indicatif). En confrontant leur inclinaison a celle de la base des
tiges, il apparait bien que l'inclinaison basale n'est pas aussi
prononcée que l'inclinaison globale de l'hiver passé et qu'un
redressement actif est donc vraisemblablement en cours. La
fermeture du couvert et sa densit¢ génent l'observation visuelle
des tiges néanmoins la reproduction numérique des architectures
aériennes obtenue en décembre 1999 par digitalisation, peut étre
traitée graphiquement pour observation en 3D, ainsi que par
calcul. Les images de ces architectures dépourvues d'aiguilles

Proven:
du vent

hy

4

Direction du vent
\ J

Fig.2.33 : Un exemple de profil
graphique de la représentation
numériques (par digitalisation
3D) d'un plant ventilé in situ en
décembre 1999.

Les changements
morphologiques sont illustrés par
les hauteurs initiale h; (février

dans un plan vertical dirigé par le vent, donnent une bonne
illustration des modifications morphologiques évoquées
(Fig.2.33).

1998) et actuelle h, ainsi que les
angles basal o et global o.

D'autres observations purement qualitatives et toujours
trés basiques mais néanmoins utiles, complétent ces
considérations morphologiques. Il s'agit de la direction de
croissance des branches basses (deés le printemps 99)
développées irrégulierement par des bougeons immatures
(initiés pour leur part un an auparavant, en 98). Et a I'image
des plantules ces branches sont fréles, poussent en longueur,
subissent l'ensablement et surtout sont déviées dans la
direction du vent (Fig.2.34). Parall¢lement les rameaux issus
de bourgeons matures développent au contraire des axes
forts, nettement moins déviés. Ils sont pourtant plus exposés
au vent dans la mesure ou la hauteur du ventilateur est
régulicrement ajustée a leur niveau. Il en résulte des
houppiers parfois assez dissymétriques que l'on qualifie
d'anémomorphosés dans la littérature (chapitrel), mais
toujours dans des situations d'expositions autrement plus
intenses. L'analyse sous AMAPmod des architectures
aériennes digitalisées lors du prélévement de décembre 99,
permet de calculer la déviation moyenne des branches (par la
différence angulaire entre leurs directions basale et globale
respectives). Pour 16 pins ventilés et 11 pins témoins nous

Direction
du vent

Fig.2.34 Photographie et
représentation numérique a partir de la
digitalisation 3D d'un pin maritime du
peuplement ventilé (respectivement en
mai et décembre 99
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obtenons les déviations moyennes suivantes : 9.1° + 9.8° et 5.9° £ 6.9° (P=0.05). La phyllotaxie
ne semble pas affectée, 1'écart moyen entre branches voisines n'étant pas significativement
différent entre les deux populations. En fait, si certains individus illustrent bien les réactions au
vent (ceux du quadrant sud en particulier) il y a néanmoins une importante variabilité au sein de
la plantation.

-

Enfin il existe également de telles anamorphoses
¢oliennes a 1l'échelle de chaque branche, ou du moins au
niveau de celles exposées de plein fouet (tige comprise).
Sans distinction cette fois-ci de leur position d'encastrement
sur la tige et donc sans qu'il soit non plus question d'abrasion

ou d'ensablement, les aiguilles exposées au vent sont en effet
fortement dévi¢es. Et la déformation est d’autant plus

marquée que I'exposition est intense, les aiguilles au vent des
1'%, 2" et 3™ rangées formant avec la tige un angle
moyen respectivement de 20°, 40° et 60° (proche de la
symétrie) a 10° prés (mesures obtenues a partir de la
photographie d'une dizaine de pins par rangée, Fig.2.35).

Pour finir sur les déviations qui s'instaurent a partir de
la seconde année de croissance au sein des houppiers
ventilés, notons que toutes s'estompent sensiblement lors de \
la troisieme année. Il faut dire que certains pins atteignent
plus d'Im80 en octobre 2000, niveau que le ventilateur ne  Fig.2.35 : Directions d'encastrement

peut de toute fagon plus atteindre. moyennes des aiguilles par rapport a
la tige des plants ventilés en juillet
99. Ici un plant de la premiére
rangée, fortement dissymétrique.

Réactions au basculement accidentel

L'éventualit¢ d'un basculement accidentel est maintenant prise en considération. Les
profils successivement obtenus pour 28 plants ventilés et 15 plants témoins, tous inclinés a 45° au
mois de mai, permettent de juger du redressement gravitropique des tiges. Sur le plan qualitatif, il
apparait de fagon évidente surtout en octobre, que les plants témoins connaissent un redressement
global nettement moins important que les plants ventilés et que ce redressement se caractérise par
des profils flexueux se terminant par des crochets ou d'autres inflexions du méme genre
(Fig.2.36). Rappelons que l'arrosage des plants est assuré de fagon homogene sur toute la
plantation et également de maniére au moins aussi efficace qu'avant leur mise en place dans le
dispositif (ce qui exclut la possibilité d'un stress hydrique).

D'un point de vue plus quantitatif, une étude de la variation de courbure des tiges conduit
a une description fine de leur redressement, mais nous avons procédé a un calcul plus intégrateur.
Il s'agit des variations angulaires 0(t;)-0(t;) calculées a partir de régressions linaires (les angles
sont définis par rapport a 1'horizontale, t; correspond au mois de mai et donc 0(t;)=45°, Fig.2.37).
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Plant ventilé Plant témoin
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Fig.2.36 : Graphique en coordonnées cartésiennes des profils successifs obtenus dans un plan de projection
vertical (Fig.2.13), pour deux individus représentatifs des peuplements ventilé et témoin. Les photographies
datant du mois d'octobre 99 permettent de juger de la fidélité des représentations.

Redressement angulaire Du premier tiers Du dernier tiers
Ventilés 5.0°t6.5° 13.3° £ 8.5°
De mai a juillet
Témoins 1.5°+6.0° 12.2°£16.3°
Ventilés | 15.6° £ 9.5° 29.7°+17.2°
De mai a octobre P <0.05
Témoins | 4.1° % 8.9° 31.0° £33.6°

Fig.2.37 : Tableau récapitulatif des redressements de tiges calculés a partir de la pente des
profils successifs d'un méme plant et pour les deux tiers extrémes de ces tiges.

En dépit d'une croissance primaire verticale, le dernier tiers des tiges n'atteint jamais
l'aplomb. Néanmoins cette portion de tige suit le méme redressement angulaire moyen de 12.7°
entre mai a juillet puis de 30.4° entre mai a octobre quelle que soit la provenance du plant. Le
premier tiers de tige en revanche, connait un redressement prés de 4 fois plus important en
situation d'exposition au vent artificiel. Notons également que les pins placés a la verticale dans
le dispositif de ventilation n'ont pas montré de mouvement significatif des tiges (hormis une
légere inflexion transitoire de la pousse, lors des premiers jours d'exposition et dans le sens de
I'écoulement).

Devant la variabilité des redressements observés nous avons examiné l'enracinement des

plants en fin d'expérience. Il en ressort deux catégories distinctes, 1'une de confinement racinaire
dans les pots, I'autre d'investissement du sol avoisinant par les orifices de drainage. Mais ces deux
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populations ne montrent pas de différence de redressement statistiquement significative. Reste
qu'elles sont également faiblement représentées en effectifs (surtout celle de strict confinement).

2.2.5 Anisotropies cambiales

Les tiges artificiellement inclinées présentent des sections basales aux caractéristiques
moyennes différentes selon qu'elles sont ventilées ou non (Fig.2.38). Le classement de ces
caractéristiques par ordre croissant d'écart relatif est 1 la proportion de bois de compression par
rapport au dernier cerne, 2 la surface totale, 3 le méplat, 4 la surface du dernier cerne et 5 la
proportion surfacique totale de bois de compression. Malheureusement la variabilité est trop
prononcée pour que ces différences puissent étre prises en compte, exceptée la derniere (P<0.05,
Fig.2.38). Une observation des distributions ne permet pas d'identifier d'individus atypiques pour
affiner 'analyse. Par conséquent on peut affirmer que tous les individus inclinés consacrent pres
de 50% de leur accroissement surfacique transverse au bois de compression, ce qui représentent
20% de la surface totale chez les pins ventilés contre moins de 12% chez les témoins (du moins a
la base des tiges).

Section basale Surface (mm?) Proportion surfaci'que (()16 bois
des tiges | Méplat (%) de Cortmpressmn (A’r)t .
inclinées totale du dernier | P3Trapport | parrapporta la

(plants en pots) cerne au dernier | surface totale

cerne
18 pins ventilés | 113.7 £ 5.1 | 205.25 £ 80.38 | 84.83 +48.68 | 51.4£17.2 20.1£7.1

9 pins témoins | 109.0 £ 8.1 | 154.33 £44.06 | 52.42+£45.07 | 48.7+t27.4 11.6£5.8

P<0.05

Fig.2.38 : Tableau récapitulatif des mesures et des calculs numériques caractérisant la structure des
sections basales des semis artificiellement inclinés dans le dispositif de ventilation rapide, lors de son
extraction en octobre 99.

Les pins ventilés inclinés se distinguent également de leurs homologues droits a nouveau
par la proportion surfacique de bois de compression mais cette fois-ci relativement au dernier
cerne de croissance aussi (Fig.2.39). Les pins droits ventilés consacrent en effet seulement 20%
de leur accroissement transversal a la formation de ce bois, ce qui ne représente plus que 9% en
moyenne de la surface totale.

Section basal Surface (mm?) Proportion surfacique de bois
3 0
R s | o g
e totale du dernier .
ventilées
e cerne au dernier la surface
(plants en pots) cerne totale

18 pins inclinés | 113.7 £5.1 | 205.25+80.38 | 84.83 £48.68 | 51.4+17.2 20.1+7.1
10 pins droits | 110.3 £ 10.4 | 172.59 £52.99 | 77.47 £45.81 | 18.8+14.7 89+74
P<0.001 P<0.001

Fig.2.39 : Tableau récapitulatif des mesures et des calculs numériques caractérisant la structure des
sections basales de semis €levées en pot et ventilés.
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Avant d'attribuer ce pourcentage au vent, comparons maintenant ce résultat avec les
mesures effectuées sur un I'échantillon de juillet 99, issus pour sa part du semis direct (et en
distinguant les pins ventilés des témoins, Fig.2.40).

Proportion surfacique de

Section basale des ,
Méplat (% . )
éplat (%0) bois de compression (%)

L Surface totale (mm?)
semis directs

19 pins ventilés 108.8+4.2 53.69+17.19 22.5+8.1
15 pins témoins 104.4+29 36.24+11.95 35+£95
P<0.05 P<0.05 P<0.001

Fig.2.40 : Tableau récapitulatif des mesures (manuelles) et des calculs géométriques
caractérisant la structure des sections basales de tiges issues du semis direct.

La proportion surfacique totale de bois de compression correspond a peu pres a celle
ramenée au dernier cerne puisque les tiges ne sont agées que dun an. On constate que
l'investissement de croissance cambiale en bois de compression chez les semis ventilés est
équivalent a celui déterminé a partir des plants €élevés en pot, autour d'une moyenne de 20%.
Dans le méme temps, les pins témoins comportent en moyenne peu de bois de compression et
cela correspond en fait a seulement deux individus, comportant ce bois de part et d'autre de la tige
en raison manifestement de la présence de branches basses bien développées.

Par ailleurs, alors que la différence relative de croissance cambiale entre plants ventilés
droits et inclinés est de 8% (non significative, Fig.2.39), celle qui sépare les plants témoins des
ventilés est en moyenne de 35%, qu'il s'agisse des plants en pot (38%, Fig.2.38) ou des semis
directs (32%, Fig.2.40). Une particularit¢ commune aux conditions de croissance de tous les pins
ventilés, en pot ou non, explique donc cette distinction par rapport aux témoins.

Remarquons également que contrairement aux plants élevés en pot, toutes les différences
sont ici significativement différentes (méplats et surfaces totales) en raison principalement d'une
variabilité plus faible. D'ailleurs un calcul statistique complémentaire montre qu'il n'y a pas de
différence significative entre les quadrants d'exposition. Méme les individus du quadrant nord
ayant toujours ¢été globalement verticaux, présentent un méplat prononcé et du bois de
compression.

2.2.6 Architectures racinaires

Grandeurs globales et moyennes

Parmi les quantités globales caractérisant les représentations numériques des
architectures racinaires prélevées en décembre 99, aucune ne permet de distinguer les plants
témoins des plants ventilés, exceptées les extensions maximales lesquelles sont trés liées aux
conditions de déterrage. Nous arrivions néanmoins assez généralement a toujours atteindre la
profondeur d'ancrage maximale (a concurrence de portions racinaires inférieures a 2 ou 3
millimetres de diameétre) laquelle est plus importante chez les plants ventilés (P<0.05,
Fig.2.41). C'est donc la seule différence significative existant entre les caractéristiques
globales des architectures élaguées (a arbitrairement 10 fois le diamétre au collet).
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16 Plants ventilés

11 Plants témoins

Diamétre au collet (mm)

15.78 £4.82

12.65 £3.07

Diamétre secondaire maximal (mm)

6.71 £1.39

6.14 £ 1.53

Volume total (cm?)

580.58 £275.16

384.69 £ 192.20

Volume du pivot (cm?)

260.11 £151.69

157.13 £83.25

Volume avant ¢lagage

- 3
secondaire (cm”) | apres élagage

320.47 £ 134.17

227.56 £117.29

121.97 £61.18

88.55 £ 54.55

Surface de contact | avant €lagage

totale (cm?)

apres ¢lagage

5112.6 £1726.6

3639.8 £ 1346.3

15442 +753.6

1102.9 £ 585.4

Extension radiale maximale (cm) 81.11 £23.71 59.29 £ 15.29 P <0.05
Profondeur du systéme pivotant (cm) 41.77 £9.90 33.99 £7.27 P <0.05
Profondeur du systéme tragant (cm) 7.30+2.63 6.59 +1.36
Nombre total de racines secondaires 199+ 6.4 17.2+3.2

Fig.2.41 : Tableau récapitulatif de quelques grandeurs morphologiques caractéristiques des
systémes racinaires de décembre 99 (calculs effectués sous AMAPmod). L'élagage supprime les portions
de racine situées au dela de 10 fois le diametre au collet. La profondeur du systéme tragant a été
arbitrairement définie comme celle comprenant 60% du volume secondaire (volume du systéme privé de
son pivot).

Disproportions et tropismes racinaires

Il ne se dégage aucune tendance générale, a 1'échelle des peuplements, concernant les
directions moyennes de racines pondérées par quelque grandeur que ce soit (longueur, diamétre,
surfaces de section droite ou de contact avec le sol, volume, moment d'inertie vertical ou taux de
ramification). Ces directions aléatoires sont corrélées avec la position médiane du plus grand
secteur sans racine a seulement 16% £ 10% (les dispersions angulaires sont calculées d'apres les
lois de la statistique circulaire exposées dans Baschelets, 1981 et rappelées dans Saint-André,
1998). Ces secteurs vides ont une largeur importante, en moyenne de 68° = 29° pour 'ensemble
du prélévement, ce qui correspond a I'écart angulaire qui existerait entre 6.5 *+ 2.8 racines
secondaires régulierement réparties autour du pivot. Or les plants prélevés comportent en
moyenne 3 fois plus de racines secondaires (19.9 + 6.4 chez les pins ventilés et 17.2 + 3.2 chez
les pins témoins) qui doivent de surcroit se partager uniquement l'espace restant, soit 292° + 29°.

Si l'on compare les variables architecturales caractéristiques des 4 sous-systémes
racinaires orientés par rapport au vent (ou au nord pour les témoins), notées X; avec i€ {1,2,3,4}
identifiant la position du quadrant (Fig.2.16), alors il n'apparait aucune différence significative.
Ces dernieres surviennent seulement si l'on exprime les variables précédentes en moyennes par
racine, c'est a dire en réduisant les caractéristiques des sous-systémes par leurs effectifs en axes
secondaires respectifs Xj/n;. Malheureusement elles disparaissent & nouveau, conjointement a la
normalité de distribution des variables, sitot que 1'on considere les systémes racinaires sous leur
forme ¢élaguée. Pour exacerber les différences, abaisser la variabilité individuelle et obtenir des
distributions de variables plus gaussiennes, nous avons donc traité des proportions, soit les
moyennes de racine par quadrant mais réduites par leur équivalent pour le systéme entier x; =
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Ximinge/Xeor. Les proportions remarquables ont ensuite été identifiées soit directement par
comparaison de variances 4 a 4 (test de Fisher) soit par un calcul préliminaire des écarts entre
secteurs opposés suivi d'une comparaison de ces écarts 2 a 2 (Fig.2.16). La quantification de ces
écarts a €té obtenue par différence algébrique ou par division (respectivement X;-x3 €t X-X4 ou
X1/X3 et Xp/X4 pour cette étude), ce qui nous a donc amenés a effectuer en totalité 3 comparaisons
de variances par regroupement de systémes ¢lagués considéré (6 ont été retenus dans le tableau
suivant, Fig.2.42).

Représentations numériques élaguées considérées

Comparaisons Issues du prélévement de décembre 1999 puis de celui de décembre 2000
envisagées 16 V tot. 11 Ttot. | 16 Vsuperf. | 11 T superf. 17 V tot. 16 T tot.
D 0.7% 3+
s Db | 5.0% - 1.5% 3+
o <=
=2 SD 02%  3++
2.8 < |SDb 14%  3++
S as
g8 | LT
£ 5 \ 0.4% 3+t
© s I <0.1%  3++
Ib 02%  3++|3.0% 1+
D
2 o w Db [28% 3>1 38% 1>3 1.6% 1>3
g %% SD 45% 3>1|43% 1>3
2 ¢ 5| SDb
SEeal LT |38% 3>1 18% 1>3
Eg s v 48% 3>1[27% 1>3
9B 8 I 30% 3>1[24% 1>3
Ib 31% 3>1]13% 1>3
. D |44% 2>4 25% 3>1
52 | Db |26% 2>4 19% 3>1[26% 1>3 26% 1>3
235 [ 38% 1>3
Z o< | SDb
§5% | LT 3.0% 3>1 27% 1>3
EEE |V 45% 3>1 21% 1>3
S & © I 15% 1>3
£ Ib 41% 1>3 12% 1>3

Fig.2.42 : Tableau récapitulatif des comparaisons de variances entre secteurs orientés selon le vent (ou
le nord chez les plants témoins) pour différentes proportions géométriques. Seules les ressemblances a moins de
5% sont indiquées (P<0.05), celles & moins de 0.1% ¢étant signalées en caractéres gras.

Légende :
D, diameétre moyen Db, diamétre a la base SD, surface transversale moyenne SDb, surface transversale a la

base LT, surface totale de contact avec le sol ~ V, volume total I, moment d'inertie vertical moyen Ib,
moment d'inertie vertical a la base  V, plants ventilés T, plants témoins  tot., systeme ¢élagués complets
superf., partie superficielle des systémes élagués (définie comme celle qui réunit 60% du volume secondaire)

Les comparaisons sont accompagnées d'un numéro ou d'une inégalité indiquant le secteur ou couple de secteurs
opposés remarquable (la numérotation des quadrants est effectuée dans le sens trigonométrique, en commengant
par le secteur au vent ou au nord, Fig.2.16) :

- Comparaison 4 a 4

le signe + (resp. -) indique un secteur hypertrophié (resp. atrophi¢). Le signe est double (resp. simple)

quand ce secteur se distingue de tous les autres (resp. de 2 quadrants seulement).

- Comparaison des différences ou des rapports 2 a 2

l'inégalité indique dans quel sens se présente la disproportion constatée.
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En consultant le tableau précédent, constatons d'abords que les trois critéres d'identification
des disproportions morphologiques envisagés ici ne conduisent pas aux mémes résultats, et en
particulier a des classements par ordre d'importance tout a fait discordants. Méme dans le cas de
classements localement identiques, les coefficients de confiances ne sont pas les mémes, de sorte
que la définition d'un seuil significatif de dissemblance fait de toute fagon naitre des inégalités.
Néanmoins on peut retenir que les disproportions les plus fréquentes concernent les secteurs 1 et 3
avec une hypertrophie dominante du secteur 3 (sous le vent) chez les plants ventilés et du secteur 1
(au nord) chez les plants témoins. En général ces disproportions se font dans le méme sens d'une
année a l'autre, mais elles sont plus nombreuses et ne concernent pas toujours les mémes variables
la seconde année, en particulier chez les plants témoins. Se limiter a la tranche superficielle du
systéme racinaire n'accentue pas nécessairement les disproportions mais simplement les modifie
(I'idée a ¢été abandonnée pour le prélevement de décembre 2000). De méme, les variables
transversales calculées a la base des racines secondaires ne sont pas nécessairement plus
hétérogenes que leurs équivalents exprimés en valeurs moyennes sur toute la longueur des racines
(précisons que les grandeurs basales sont réduites par leur équivalent pour le systéme entier lequel
est également basal). Certes il est possible de choisir une combinaison au moins de comparaison et
de variable pour laquelle les plants ventilés sont les seuls a présenter des disproportions
significatives, ou en tout cas les seules interprétables (a priori) en termes d'adaptation au vent.
Toutefois, plutdt que de retenir aprés coup cette combinaison plutét qu'une autre sous le seul
prétexte qu'elle permet de retrouver des résultats attendus, nous tenterons plutdt en discussion de
définir la signification et la pertinence d'un tel choix.

Par ailleurs, une fois cette combinaison retenue, on ignore si la direction du vent est bien
celle selon laquelle les disproportions attendues sont les plus fréquentes ou les plus intenses. Nous
avons donc déterminé a 5° pres, pour chaque pin et chaque variable géométrique envisagée, la
position des quadrants opposés dont les valeurs moyennes présentent la plus grande différence
algébrique ou le plus grand rapport, afin de déterminer la moyenne et dispersion de cette direction

sur l'ensemble du peuplement.
Longueur

Surface de contact avec le sol .«
e .
Moment d'inertie basal o RN " . ©

s Taux de ramification

Diameétre basal

Direction

Surface moyenne o du vent

Surface basale ®
[ ] . °

Volume e o .
* ¢ * .
Diamétre moyen o *~ ¢ ¢ e
' ° S . ¢ .
L
. 0?
<
Moment d'inertic  ® .

Fig.2.43 : Représentation graphique des directions de plus grande disproportion entre quadrants opposés
pour 1'échantillon ventilé (tronqué) de décembre 99. Chaque distance radiale correspond a une variable géométrique
et rassemblent donc 16 positions (une par plant ventilé). En périphérie, des points noirs indiquent les directions
moyennes associées a ces variables. Des directions se regroupent par faisceaux distincts figurés par des fleches
(moyenne) et des pointillés (dispersion).
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En observant la représentation graphique des directions de disproportion obtenues pour les
plants ventilés du premier prélévement et dans le cas d'une quantification par différence
algébrique (Fig.2.43) on constate que la majorit¢é des positions jalonnent des directions
préférentielles, et généralement ces alignements désignent un méme individu. Il résulte de cet
arrangement en directions préférentielles redondantes, des dispersions angulaires comparables
entre toutes les variables (Fig.2.44) et dépassant en moyenne 70° (ces déviations sont 1'équivalent
de l'écart type en statistique linéaire, calculées d'apres les lois vectorielles des statistiques
circulaires, Mardia, 1972; Batschelets, 1981). Les directions moyennes sont donc entachées d'une
importante variabilité mais se regroupent néanmoins par faisceaux. Notons que les directions ainsi
regroupées ne correspondent pas forcement a des variables mathématiquement liées (diametre et
surface par exemple) ni méme biologiquement corrélées (diamétres moyen et basal par exemple).

En effectuant la méme recherche d'écart maximum au moyen d'une quantification par
rapport algébrique (Fig.2.44), nous obtenons une représentation graphique similaire a Ia
précédente (non représentée). La principale différence est que la proportion des points alignés est
encore plus importante. Par conséquent les directions moyennes se regroupent davantage en
faisceaux et sont entachées de déviations particulierement homogenes. En fait, exceptées celles du
taux de ramification, toutes les disproportions présentent des directions moyennes rassemblées en
un faisceau unique, dirigé a 193° £ 20°.

Direction moyenne des plus grands écarts Quantification des Quantification des
entre secteurs opposés pour : écarts par différence écarts par rapport
Longueur totale 92° + 69° 165° + 73°
Diamétre moyen 217° £ 75° 175° £ 77°
Diamétre basal 178° £ 71° 206° + 62°
Surface transversale moyenne 194° £ 61° 208° +71°
Surface transversale basale 198° £ 71° 230° + 74°
Surface de contact avec le sol 127° £ 76° 170° + 77°
Volume 203° + 69° 186° + 75°
Moment d'inertie vertical moyen 239° + 72° 210° £+ 69°
Moment d'inertie vertical basal 138° + 77° 190° + 70°
Taux de ramification 48° +76° 42° +76°
Direction moyenne des faisceaux _ EAEN 193° %207
92° 48° 42°

Fig.2.44 : Tableau récapitulatif des directions moyennes de plus grande disproportion entre
quadrants opposés pour les plants ventilés du premier prélevement (décembre 99) selon deux
modes de quantification. Les directions moyennes similaires a 25° prés sont assemblées par
nuances de gris (correspondant aux faisceaux illustrés en Fig.4.43).

Les mémes calculs de directions moyennes basés sur I'échantillon témoin aboutissent a des
résultats moins sporadiques (Fig.2.45). Les dispersions angulaires autour des directions moyennes
ont en effet une valeur moyenne de 62° + 7° plus faible que chez les plants ventilés (et toujours
aussi stable). Les directions moyennes les plus fiables sont obtenues avec la quantification des
¢carts par différence algébrique, la dispersion moyenne tombant alors a 58° + 6°, avec une valeur
minimale a 48° pour la disproportion de l'interface sol-racines. Les directions moyennes sont
¢galement plus concordantes puisqu'elles définissent pour les deux quantifications envisagées un
unique faisceau (disproportion de taux de ramification comprise) orienté en moyenne vers 255°.
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Direction moyenne des plus grands écarts Quantification des Quantification des

entre secteurs opposé€s pour : écarts par différence | écarts par rapport
Longueur totale 272° + 63° 248° + 76°
Diameétre moyen 218°+57° 284° + 64°
Diametre basal 213° + 54° 282° + 65°
Surface transversale moyenne 234° £ 64° 241° £+ 63°
Surface transversale basale 240° + 51° 284° + 64°
Surface de contact avec le sol 231° +48° 282° + 65°
Volume 250° £ 51° 239° + 63°
Moment d'inertie vertical moyen 234° + 63° 282° + 65°
Moment d'inertie vertical basal 254° + 59° 282° + 65°
Taux de ramification 279° + 67° 248° + 73°
Direction moyenne des faisceaux 242° +20° 267° +19°

Fig.2.45 : Tableau récapitulatif des directions moyennes de plus grande disproportion entre
quadrants opposés pour les plants témoins du prélévement de décembre 99 (et selon les deux

quantifications envisagées).

Si pour finir on réitére une dernic¢re fois les calculs précédents a partir du prélévement
suivant (décembre 2000), l'effet moins dispersif de la quantification des disproportions au moyen
d'un rapport algébrique se confirme (le nombre de faisceaux diminue en comparaison de celui
qui résulte d'une utilisation des différences, Figs. 2.46 & 2.47). Par ailleurs les directions
moyennes de faisceaux différent de celles suivies I'année précédente. Pour les plants témoins par
exemple, la disproportion générale (figurée par le plus large faisceau) passe d'une orientation de

255° en 1999 (Fig.2.45) a 348° en 2000 (Fig.2.47).

Direction moyenne des plus grands écarts

Quantification des

Quantification des

entre secteurs opposes pour : ¢carts par différence écarts par rapport
Longueur totale 257° £ 77° 256° + 75°
Diamétre moyen 251° £ 76° 226° + 69°
Diameétre basal 209° + 74° 260° + 67°
Surface transversale moyenne 183° £ 73° 254° +73°
Surface transversale basale 200° + 75° 243° +76°
Surface de contact avec le sol 271° £ 76° 293° + 74°
Volume 164° + 73° 234° + 74°
Moment d'inertie vertical moyen 148° + 73° 301°+ 71°
Moment d'inertie vertical basal 216° + 75° 298° £+ 75°
Taux de ramification 311°+ 62° 332° + 58°
Direction moyenne des faisceaux Lol ‘ 200° £ 8 262° 2257

311° 332°

Fig.2.46 : Tableau récapitulatif des directions moyennes de plus grande disproportion entre
quadrants opposés pour les plants ventilés du prélévement de décembre 2000 (et toujours selon les

deux quantifications envisagées).
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Direction moyenne des plus grands écarts Quantification des Quantification des
entre secteurs oppos€s pour : ¢écarts par différence | écarts par rapport
Longueur totale 344° + 58° 3° £ 56°
Diameétre moyen 4° +75° 274° +77°
Diamétre basal 336° + 60° 2° + 65°
Surface transversale moyenne 316° £ 72° 329°+ 71°
Surface transversale basale 324° + 68° 358° £ 65°
Surface de contact avec le sol 354° £ 61° 0°+57°
Volume 355°+ 67° 348° £ 60°
Moment d'inertie vertical moyen 313°+73° 346° + 74°
Moment d'inertie vertical basal 93° + 75° 339°+ 67°
Taux de ramification 26° + 66° 2°+72°
Direction moyenne des faisceaux 343°422° | 93° | 352°+#11° | 274°

Fig.2.47 : Tableau récapitulatif des directions moyennes de plus grande disproportion entre
quadrants opposés pour les plants témoins du prélévement de décembre 2000.

L'instabilité dans le temps des directions dominantes de faisceaux est une expression de
celle des directions moyennes de disproportion pour chaque variable. Nous avons donc
¢galement quantifié la déviation angulaire de ces directions entre décembre 99 et décembre 2000.
Il en ressort qu'aucune n'est stable, exceptée celle des surfaces basales chez les plants ventilés,
qui évolue d'une direction de 198° a 200° (resp. de 230° a 243°) avec une quantification des
disproportions par différence (resp. par rapport) algébrique. De plus cette direction se rapproche
de celle de I'écoulement dans le cas d'une détermination par différence algébrique.

Par ailleurs les plants témoins présentent, selon le méme mode de qualification, des
directions moyennes certes instables dans le temps mais néanmoins toujours trés regroupées vers
242° la premiere année et vers 343° la seconde (Figs. 2.45 & 2.47). 1l est probable que ces
directions illustrent un état de concurrence souterrain que 1'on sait évolutif (contrairement a la
direction du vent artificiel), surtout pendant les premicres années du développement caractérisées
par de fortes croissances.

Reste que si I'on examine attentivement les valeurs prises par les quadrants présentant les
plus importantes disproportions, alors on constate que dans la trés grande majorité des cas, I'un
d'entre eux est vide. On ne s'étonnera pas d'une telle fréquence étant donnée la largeur moyenne
des secteurs vides proche de 70° + 20° et atteignant plus de 90° pour plusieurs plants. En valeurs
réduites, comme c'est le cas ici, les disproportions angulaires sont donc plus le résultat d'une
pénurie locale de racines que d'atrophies ou d'hypertrophies comme celles que I'on recherche. La
détermination des plus grands écarts entre secteurs opposés est donc assujettie a la présence de
"trous" dans le rayonnement racinaire, particuliérement dans le cas d'une quantification par
rapport algébrique. Or la localisation tout a fait aléatoire de ces trous (et les racines dévient peu
de leur direction d'encastrement) les classe au rang de bruit de fond, mais qu'une étude par
quadrant de 90° ne lisse pas suffisamment. Remarquons que le taux de ramification se distingue
de cette dépendance au vide du fait qu'il puisse étre nul en présence de maticre si les racines ne
portent aucune ramification.
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2.3 Interprétations et bilan

2.3.1 Préambule : Exposition, interception et perception

Les résultats présentés ici, souvent inattendus, illustrent notre méconnaissance des effets du
vent sur la croissance végétale et soulignent l'intérét de recherches sur ce théme marginal. Les
brises quotidiennes apparaissent finalement comme pouvant avoir une action morphogéne sur le
semis de pin maritime. Prospective, la démarche expérimentale qui a conduit a ce résultat présentait
par nature un certain risque de stérilité, surtout en présence d'une espece pionniére et singulicrement
rustique, par des moyens d'observation essentiellement visuels et trés intégrateurs, limités dans le
temps et sans possibilit¢ réelle de répétition. Rappelons en effet que 1'écoulement artificiel sur
lequel repose toute 1'é¢tude se caractérise, sur un cycle de 2 minutes, par une vitesse moyenne de 17
km/h (soit 4,7 m/s *) pendant seulement 10 secondes, avec une pointe furtive a 25 km/h (ou 7 m/s
*), puis qui s'annule totalement le reste du temps (1min50s soit plus de 90% de la durée totale d'un
cycle). La vitesse moyenne de I'écoulement est donc de 0,55 km/h a peine (moins de 2 m/s *) pour
la rangée la plus exposée, 1'équivalent des courants d'air frais climatisant les serres et bien moins
que le vent naturel (3.3 m/s loin du sol, d’aprées Météo France). Comment une exposition
aérodynamique si infime provoque-t-elle, dans les conditions expérimentales que sont les notres,
tout a la fois la mortalité des semis, la vigueur accrue des plants, la déviation de leurs branches et de
leurs aiguilles, une inclinaison et orientation atypique des tiges, un meilleure redressement en cas de
basculement accidentel, voire méme certaines dissymétries de 1'architecture racinaire ?

* . calculs réalisés a partir de données anémométriques récoltées chaque seconde, Fig.2.6b.

Notions de dose et de réciprocité

La notion d'exposition individuelle moyenne ne suffit évidemment pas pour présumer des
effets du vent sur la croissance végétale, sa valeur instantanée maximale étant un second parametre
d'importance comme avec tout facteur de l'environnement. Mais plus encore que 1’exposition
proprement dite c’est en réalité l'interception qui rend compte de la réponse végétale, soit une
donnée individuelle qui dépend de propriétés physiques et géométriques de la plante (Shropshire,
1979; Niklas, 1992). En toxicologie les caractéristiques de Il'organisme qui déterminent
I’interception d'une substance étrangere a un instant donné sont usuellement le volume ou la surface
externe, selon le mode d'interception associé¢ (contact cutané ou ingestion par exemple; Bounias,
1999). On utilise alors une relation de type réponse = f(dose) dite relation de réciprocité (Beyl &
Mitchell, 1977) en raison de I'équivalence des effets de l'intensité et de ceux de la durée. La dose
est définie comme le produit de ces deux grandeurs. Ces principes nécessitent implicitement que les
mécanismes d'interception soient connus, or ce n'est pas toujours le cas en particulier lorsqu'il s'agit
d'étudier les effets d'un chargement mécanique ou ceux de substances endogeénes par exemple (voir
Guern, 1987 pour une synthese critique de cette démarche en physiologie végétale pour 1'étude des
phytohormones). Pour rendre compte par exemple de la réponse d'Ulmus americana a une flexion
simple de la tige, Telewski et Pruyn (1998) font référence a un "amount of flexure" arbitraire, non
individuel et qui correspond a l'intensité de I'effort exercé au point de contact sur une durée fixée.
Ce genre de confusion conduit fatalement a une importante variabilité individuelle des relations de
causalité¢ contre laquelle on oppose traditionnellement la répétition des observations sur un grand
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nombre de plants. Il faut dire que faute de pouvoir maitriser l'interception physique effective pour la
standardiser, I'expérimentateur soucieux d'en rendre compte individuellement s'expose tot ou tard a
une quantification intégrative nécessairement trés pointue (de la métrologie au calcul final).
Coutand et Moulia (2000) ont ainsi montré que les "amouts of flexure" qui rendent compte du
ralentissement d'é¢longation consécutif a une flexion simple chez la tomate, coincident en fait avec
l'intégration spatiale du champ de déformation longitudinal établi sur I'ensemble de la tige. Dans le
cas de nos semis, I'homogénéité des ressources énergétiques placées dans les graines minimise
daans une certaine mesure l'impact de l'environnement et de la concurrence sur la variabilité
géométrique des plantules. Les semis du premier rang des deux dispositifs de ventilation
interceptent donc pendant leurs premicres semaines de croissance des "amounts of wind"
comparables (tous types de sollicitation confondus) et devraient donc conduire a des réponses
¢galement similaires. A deux mois pourtant, les uns connaissent une meilleure croissance que les
témoins (Fig.2.20) tandis que les autres ont massivement succombé a la fonte (Fig.2.18). Et de plus,
ni l'un ni l'autre de ces résultats ne traduit la thigmomorphogenése des ligneux telle qu'elle est
constamment rapportée dans la littérature (voir Telewski, 1985 soit Fig.1.5 pour illustration).

Comportement transducteur

Par définition, une dose interceptée, au sens le plus large de la notion, ne rend compte de
réactions biologiques qu'a la condition sine qua non d'avoir été a un moment donné et quelque part,
active ou stimulante (Desbiez et al, 1992). Pour estimer par exemple la réponse photosynthétique
d'une plante a la lumieére, on consideére l'exposition de ses seuls organes chlorophylliens et on
restreint également le rayonnement incident au PAR ( pour "Photosynthetically Active Radiations",
O.N.F., 1997 par exemple). La quantification de la dose per¢ue impose donc une intégration de la
composante active du champ d'exposition, et une intégration non pas systématique et généralisée
mais limitée aux zones sensibles du niveau d'organisation inférieur a celui du systéme étudié. Le
probléme se trouve ainsi transféré de proche en proche a l'identification et a la localisation des
récepteurs biologiques puis a I'établissement de leur mode de comportement transducteur
(déclenchement, asservissement, interactions avec leur environnement immédiat), travail de longue
haleine, fondamental et éminemment physiologique (Shropshire, 1979). Or a chaque niveau
d'organisation la variabilité existe, ce que Trewavas (1991) considére d'ailleurs comme la clef de la
plasticit¢ comportementale des végétaux. La fermeture des stomates par exemple, est déja tres
hétéroclite au sein d’une méme feuille. Mieux que la dose globale interceptée, il s'agirait donc en
physiologie intégrative, de rendre compte la distribution spatiale de la stimulation aprés avoir
préalablement identifi¢ la grandeur qui caractérise son intensité locale ainsi que son mode d'action
(Trewavas & Knight, 1994 pour les stimulations mécaniques). Il est clair en particulier que seules
les cellules vivantes du xyléme peuvent participer a une quelconque perception ou plus
généralement a une certaine sensibilité¢ physiologique vis-a-vis des sollicitations mécaniques des
axes ligneux, méme si les cellules mortes assurent I'essentiel du support et du maintien de ces axes.
On envisage d'ailleurs cette sensibilité au sein des rayons ligneux pour expliquer, dans le chapitre 3,
la répartition du duramen dans le tronc des arbres adultes. D'autre part les transductions collectives
de grande envergure, de nature systémique et diffuse comme celles qui mobilisent I'ensemble de la
plante et dont fait partie par nature la transduction mécanique (White, 1979; Amzallag, 1999) ne
peuvent étre considérées comme instantanées (Kauffman, 1991). On doit donc également avoir
recours a une description dynamique de la stimulation globale, en tenant compte au minimum de
ses différents régimes d'intensité. Et c'est justement sur ce point que les stimulations induites par les
deux dispositifs de ventilation "jumeaux" présentés dans ce mémoire différent fondamentalement
l'une de l'autre.
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Les effets de la répétition

Lorsque la sollicitation cesse, il subsiste a plusieurs échelles et sur des durées qui leur sont
propres, différentes traces du processus de transduction depuis les flux de calcium jusqu'aux
hormones, pouvant se cumuler aux effets d'une nouvelle stimulation plus tardive. Autrement dit, un
systetme faiblement ¢éloigné d'un état d'équilibre stable n'y retourne pas instantanément. La
répétition d'une exposition plus que sa durée totale, maintient donc les stimulations physiologiques
qui lui sont associées a un niveau ¢levé d'intensité. Todd et al (1972) par exemple, observent des
cinétiques respiratoires qui illustrent cette propriété chez une pousse de Magnolia soumise a
différents régimes d'exposition au vent (intermittent ou non, Fig.2.48).
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Fig.2.48 : Variation du taux de respiration d'une feuille de Magnolia exposée a deux différents modes de
ventilation, d'aprés Todd et al.(1972). Les zones grisées sont les périodes d'exposition a un vent de 7.1m/s.

Le profil des courbes de réponse au stress présentées dans la littérature a différentes échelles
d'observation (Telewski, 2000; Beyl & Mitchell, 1977; Brown et al, 1995 par exemple), souvent
logarithmiques, confirment bien que les systémes biologiques sont plus sensibles aux variations des
stimulations qu'a leurs intensités brutes (Hart, 1989; Guern, 1987; Trewavas, 1991). La rémanence
physiologique que l'on envisage ici est comparable a la relaxation rhéologique en assimilant les
dynamiques de transduction a celles de déformation d'un solide viscoélastique. La vulnérabilité a la
fonte que nous rapportons, dépendante de la périodicité de l'exposition au vent (72%, 12% et 2% de
perte & mesure que la périodicité diminue, Fig. 2.18), peut s'interpréter comme une illustration de
|'effet cumulatif d'un stress par répétition.

2.3.2 Fragilisation des plants par ventilation

Spécificité des plantules face au vent

L'interception des stimuli environnementaux implique une série de grandeurs surfaciques ou
volumiques dont nous avons vu qu'elles étaient individuelles. Cette étape strictement passive du
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processus de perception est donc assujettiec a des lois d'échelles, soit au dimensionnement des
organes et a leur croissance. Il en va d’ailleurs de méme pour tous les autres processus
physiologiques basés sur des principes physiques tels que le support mécanique ou les transports
hydriques. Wadsworth (1959) par exemple, a observé une sensibilité au vent au sein d'un semi placé
en soufflerie dépendante de la hauteur individuelle, variabilité qu'il a attribué pour sa part au
ralentissement de I'écoulement prés du sol. Quand les ordres de grandeurs différent, une analyse
dimensionnelle permet de définir les corrections a apporter a une maquette pour que celle-ci soit
physiquement représentative d'un phénomene particulier en grandeur réelle. Mais quand bien méme
ces précautions seraient prises, en biologie une classe d'age ou de taille donnée ne peut en aucun cas
représenter le modele réduit d'une classe supérieure, en raison des phénomenes de maturité et
d'acclimatation. Les structures anatomiques, morphologiques et architecturales d’un végétal
évoluent sans cesse et connaissent d'importantes transformations métaboliques a mesure de leur
développement, comme notamment 1’adaptation progressive de leurs "objectifs vitaux" (survie,
¢tablissement, dominance, reproduction etc.) Plusieurs travaux (Amzallag, 1997 ou Heutchert &
Mitchell, 1983 par exemple) rapportent de surcroit l'existence de cycles quotidiens et saisonniers
dans la sensibilité végétale en général. Finalement les plantules se caractérisent donc par plusieurs
facteurs de vulnérabilité au stress parmi lesquelles de petites dimensions, d'importantes surfaces
externes pour de faibles volumes associés, des tissus primaires encore fragiles et une éventuelle
acclimatation a I'environnement tout juste amorcée.

Affaiblissement et difficulté d'accommodation

La périodicité de ventilation aggraverait donc la vulnérabilité naturelle des jeunes semis a la
fonte. Quelques travaux relatent justement l'accroissement des dégats parasitaires et fongiques sur
les plantes affaiblies (Shawish & Baker, 1982 par exemple) tandis que d’autres désignent des
stimulations de natures variées mais toujours intenses ou persistantes comme sources de cet
affaiblissement (ONF, 1999 pour la sécheresse et Biddington pour les stimulations mécaniques par
exemple). Le renouvellement de 1'exposition au vent plus que sa durée pour une méme intensité,
serait donc a l'origine d'un affaiblissement des plantules. 1 s'agit toujours de I'hypotheése d'un cumul
des effets du stress par répétition. Faut-il encore que ce stress existe. Or Jaffe et Telewski (1984)
rapportent au contraire un renforcement général des végétaux contre les agressions climatiques et
parasitaires de toute sorte suite a des chargements mécaniques non traumatiques. L'arrosage
quotidien des dispositifs assure d'autre part une alimentation hydrique non limitante des semis et il a
¢té montré qu'une plante ventilée dans ces conditions ne subissait pas de stress hydrique (Grace,
1977 par exemple). Reste néanmoins 1'abrasion des tissus de protection qui concerne une couche
limite superficielle de 1'écoulement et dont témoigne un ensablement quasi systématique des semis.
A I'échelle et a 1'age des plantules cette pulvérisation minérale prend une importance maximale car
elle atteint toute la plante et implique des projectiles proportionnellement considérables. Les
blessures infligées déclenchent une série de réactions défensives et curatives coliteuses en énergie,
constituent des voies de pénétration privilégiées pour les parasites comme les maladies, et
représentent une source incontrélable de pertes hydriques (Thompson, 1974), le tout se soldant
généralement par le sacrifice des tissus atteints. On peut donc sans hésitation parler de stress aux
effets durables voire de traumatisme. La plantule affaiblie ne sera sortie d'affaire que si elle parvient
a ¢épaissir ses tissus protecteurs et a déployer son systeme aérien au-dela de la couche limite
abrasive. Notons que l'arrosage réduit considérablement I’érosion car le sable humide développe des
forces de cohésion qui perdurent a 1'état sec (Cordary, 1994). Mais le piétinement et le désherbage
mécanique détruisent facilement ces liaisons intergranulaires trés fragiles (cf. Tan, 1987 pour un
exemple différent de croissance de semis sous influence de 1'érosion). A long terme, il existe une
parade biologique a la dangerosit¢ de répétition d'un stress. Il s'agit de l'accommodation

73



Chapitre 2 : Etude expérimentale prospective. LE STADE DU SEMIS.

physiologique, soit I'ajustement a différentes échelles biologiques des parameétres de tolérance et de
sensibilité a ce stress (Firn, 1986; Guern, 1987; Trewavas, 1981 et 1991). C'est d'ailleurs de séries
d'expositions cycliques et évolutives tenant compte de cette capacité d'accommodation que
dépend le succés d'acclimatations biologiques (Amzallag, 1997 et Xin & Browse, 2000
respectivement pour la salinité et le gel par exemple), d'entrainements sportifs (Booth et al/, 1998),
de programmes pédagogiques (Lapointe, 2000) ou de traitements thérapeutiques. N'occultons pas,
par conséquent, la possibilité d'une acclimatation au vent difficile en condition de répétition trop
fréquente pour expliquer les différences de mortalité rapportée ici selon les régimes d'exposition.

D'autres observations seraient bien entendu nécessaires pour hiérarchiser ces hypothéses de
mortalité par ventilation chez le jeune semis (de pin maritime), & commencer par la répétition de
I'expérience en disposant les individus témoins a proximité immédiate des plants ventilés
(rapprochement des conditions de croissance), directement parmi ces derniers grace a des brise-vent
ou sous le bras porteur du dispositif par exemple. Il serait également du plus grand intérét de tester
d'une part s'il s'agit bien d'une vulnérabilité propre au trés jeune semis en les exposant plus
tardivement au vent, d'autre part si cette mortalité¢ est bien liée a l'abrasion en modulant cette
derniére (une diminution peut s'obtenir par un désherbage strictement chimique et une accentuation
par un sarclage régulier). Une réponse définitive a ces questions permettrait finalement d'éviter la
mortalité des semis afin d'effectuer 1'étude comparative de croissance prévue initialement pour
des expositions au vent en moyenne identiques mais de périodicités en revanche différentes (a priori
le rapport de 10 proposé pour préliminaire dans cette thése entre les périodes de ventilation a
comparer n'est pas a revoir).

Notons bien pour finir que l'abrasion, l'ensablement et 1’érosion €olienne atteignent des
niveaux extrémes sur la cote atlantique (cf. figure 2.1 et Laroza, 1984 qui retrace 1'histoire de Notre-
Dame de la Fin des Terres) mais que la salinité de l'air est alors un autre facteur de mortalité
largement aussi déterminant. Nos conditions expérimentales, bien que plus proches des conditions
naturelles que celles des cultures sous serre ou en pots, restent encore assez artificielles (arrosage,
traitement antifongique, protection physique contre les prédateurs et ventilation régulieére d'un sol
nu et régulier). Il serait donc abusif de vouloir étendre nos observations aux conditions
d'établissement réelles des semis, par ailleurs assez mal connues hors pépiniére. Ainsi propose-t-on
dans le commerce des protections contre le gibier, dont l'action est semble-t-il largement
déterminante a cet age. Et il en ressort finalement que 1'absence de vent induite par certaines de ces
protections décuple les attaques fongiques et les pourritures de la tige, au point que I'on préconise
aujourd'hui l'usage de manchons aérés. Les interactions qui s'instaurent entre tous les facteurs de
l'environnement susceptibles d'agir sur la croissance d'une plante sont nombreuses, et 1'expérience
en conditions réelles est souvent a ce titre un précieux prérequis a la mod¢lisation ou a d'autres
expérimentations plus conditionnelles.
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2.3.3 Augmentation de croissance par ventilation

Optimisation des transferts par turbulence

Apres la traversé sélective de la couche limite abrasive, les semis connaissent peu de pertes
(Fig.2.18). D'une part le développement inclut implicitement un renforcement des semis que Tan
(1987) avait déja noté en d'autres circonstances (en environnement d'altitude) et d'autre part la fonte
est une pourriture spécifique des plantules. Dés lors, les semis du dispositif de ventilation lent se
distinguent par une croissance nettement accrue par rapport aux témoins (Figs. 2.20 & 2.21) qui
coincide par ailleurs avec les taux d'affection par la rouille (Fig.2.19). Cette pathologie particuliere
est en effet naturellement dépendante de la vigueur des plants du fait qu'elle ne s'attaque qu’aux
pousses (Desprez-Loustau, 19-; APFA, 19-). 1l est pourtant trés largement admis dans la littérature
que le vent inhibe la croissance primaire voire ne l'affecte pas (Telewski, 1995; Chapitre 1). Mais il
s'agit toujours de réactions a des stimulations strictement mécaniques ou a un vent durable et
soutenu. Sitot que 1'on aborde les quelques études traitant des effets d'un vent de faible amplitude
sur l'activité végétale, on découvre en revanche qu'il existe des vitesses optimales d'écoulement de
I’air pour la croissance (Wilson & Wadsworth, 1958; Wadsworth, 1959; Vignes & Carles, 1977).
Nous avons vu au Chapitre 1 que les turbulences réduisent la résistance aux transferts et accentuent
les échanges convectifs entre la plante et I'atmosphére. Cette accentuation peut avoir un effet
stimulant sur la croissance si l'eau est en quantit¢ suffisante et si les feuilles ne sont pas
endommagées par le vent, mais dépend du control stomatique (Chapitre 1). La complexité de ce
control justifie a lui seul la variabilité de vitesse optimale de ventilation pour la croissance qui
ressort de la littérature. Néanmoins cette vitesse existe pour de nombreuses especes en situation de
ventilation continue et elle est alors trés faible (par exemple 0.3m/s pour Brassica napus d'aprés
Wilson & Wadsworth, 1958 et 1.5m/s pour I'épinard d'apreés Vignes & Carles, 1977). Pour ce qui
est de nos propres conditions expérimentales, on peut remarquer que les plants ventilés sont plus
massifs que les plants témoins pour la méme quantité d'aiguille (masses s€ches mesurées en juillet
99, Fig.2.25) ce qui indiquerait une meilleure assimilation carbonée (quantit¢ de maticre fixée /
quantité d'aiguilles nécessaires). Vignes et Carles (1977) notent a ce sujet que 'optimisation de
croissance apportée par la ventilation sur un semis d'épinard n'est pas physiologiquement induite par
une modification de leur capacité assimilatrice (exprimée ici comme l'assimilation nette de CO,)
mais simplement par une meilleure pénétration passive et physique du CO; dans les cavités sous-
stomatiques. Les plants témoins ayant une croissance normale alors qu’ils sont soumis au vent
naturel, en moyenne plus intense que le vent artificiel, cette amélioration bénéficierait plus du
caractere périodique de la ventilation que de sa vitesse moyenne. Et cette proposition coincide tout a
fait avec les résultats de Farquhar et Eggleton (2000) obtenus a partir d'un modele de transfert a
I'aplomb d'un couvert de graminées. Ces auteurs ont déterminé en effet que le volume d'air transféré
vers le haut lors de 1'exposition du couvert végétal a un vent périodique, dépendait du caractere
pulsatoire de I'écoulement et non de son intensité. Reste que le fonctionnement physiologique des
végétaux est basé sur des équilibres dynamiques (Amzallag, 1997 et 2001) uniquement possibles
dans une certaine gamme de périodicité. L'alternance du jour et de la nuit est vitale a ce titre, en
raison de saturations et de carences internes. Pour les environnements d'évolution plus aléatoire,
Kauffman (1991) propose l'apparition d'un équilibre dynamique et d'une auto-organisation des
systtmes complexes a partir d'une modélisation en réseaux booléens (aléatoires). Cette gencse
d'organisation a partir de comportements chaotiques tient a 1'émergence inévitable de cycles
préférentiels en raison du nombre fini d'éléments en interaction. Il serait intéressant pour notre étude
de savoir si de tels équilibres dynamiques se mettent en place en situation d'exposition parfaitement
périodique, et le cas échéant comment ces équilibres évoluent a long terme. Grace et Russell (1982)
notent d'ores et déja a ce sujet, que les variations de transpiration induites par une ventilation diurne
différent sensiblement de celles induites par la méme ventilation exercée de nuit. Le caractere a la
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fois pulsatoire et périodique de la ventilation pourrait donc optimiser les transferts dynamiques qui
régissent la croissance végétale et avoir in fine un effet stimulant sur cette dernicre. Il s'agirait donc
ni plus ni moins que de la propriét¢ cumulative déja évoquée, induite par répétition d'une
sollicitation non plus stressante mais stimulante.

Sélection précoce et autres hypothéses

D'autres hypothéses peuvent toutefois expliquer I'amélioration de croissance que nous avons
observée comme par exemple une activité¢ photosynthétique non pas plus efficace mais simplement
plus durable. Nos observations trop espacées dans le temps ne permettent pas d'étayer cette
proposition. Une autre hypothése que I'on peut également avancer comme origine de la vigueur des
plants ventilés est un effet sélectif du démariage. La ventilation ayant été déclenchée dés la
germination, elle est en effet particuliérement discriminante (car affaiblissante) transformant le
démariage a un mois en véritable sélection. Les hiérarchies qui s'instaurent d'une année sur l'autre
au sein d'une méme plantation sont reconnues pour €tre assez mal corrélées entre elles. L'hypothése
d'une hétérogénéité édaphique est pour sa part peu probable pour plusieurs raisons. 1 Les masses
séches obtenues en septembre 98 (Fig.2.24) montrent que s'il existe une différence d'accés a I'eau
entre parcelles témoin et ventilée, alors c'est en faveur des plants témoins qui investissent
proportionnellement moins de biomasse racinaire. Plusieurs travaux ont mis en €vidence en effet
qu'un déficit hydrique déclenchait une importante prospection souterraine au détriment de la
croissance aérienne (Clausnitzer & Hopmans, 1994 par exemple). 2 Un arrosage quotidien assure de
toute fagon que l'acces a 1'eau n'est jamais limitant. 3 D'apres Saur (1989) qui détermine pour le pin
maritime un PH de sol idéal de 5.5, les plants témoins sont a nouveau favorisés (PH de 5.7 contre
6.3 pour les semis ventilés, Fig.2.6a). 4 Seule une disparit¢ minérale ou organique pourrait
finalement expliquer nos observations mais jamais une telle hétérogénéité de croissance n'a été
observée dans I'enceinte de la pépiniere. De plus la parcelle dont nous avons disposée a fait I'objet
de nombreux labours homogénéisants et aucun des symptomes de carence minérale présenté par
Saur ne s'est manifesté sur nos semis (cet auteur souligne d'ailleurs la frugalité notoire du pin
maritime).

Pour finir, les remarques qui ont cloturé la question de la mortalité sont a nouveau valables.
D'abords il ne s'agit que d'une étude particuliere non répétée, dont les résultats demanderaient a étre
validés par d'autres essais plus instrumentés et surtout dans des conditions mieux maitrisées.
Ensuite les effets de la répétition d'une stimulation ou d'un stress sont une question clef que le
dispositif présenté ici permet d'aborder dans le cas particulier du vent.

On pourra toutefois également tester 1'hypothése d'une sélection assistée par ventilation
étant donnée l'intérét pratique évident qu'un tel résultat représente, en évitant par exemple
I'opération de démariage. Et si cette amélioration s'avere bel et bien corrélée a une exposition au
vent, il serait intéressant dans un second temps d'explorer son potentiel, en faisant varier les
parametres de 1'écoulement et les conditions de culture. Reste évidemment que seule une approche
¢cophysiologique permettrait de mettre a jour les mécanismes sous-jacents et d’orienter les
observations sur des processus moins intégrateurs que la croissance (flux d’hormones ou de
calcium, de séve et d’assimilats par exemple).
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2.3.4 Stimulation des tropismes par ventilation

Phototropisme d'origine aérodynamique

A mon sens, I’apport le plus original des travaux présentés dans ce mémoire concerne la
possibilité d'excitation et d'interactions des mouvements de croissance par ventilation. A trois
ans, les semis du dispositif de ventilation lent sont bien vigoureux et verticaux, comme on s'y attend
a priori face a une ventilation de si petite ampleur, mais en les examinant de plus pres, en dehors de
leurs dimensions étonnantes on constate la présence fréquente de courbures basales (un profil a
deux an est présenté Fig.2.33). L'importance de l'histoire des chargements et des effets d'échelle
prend ici tout son sens car on voit bien qu'une inclinaison des semis non seulement a eu lieu (Figs.
2.26 2 2.31) mais également n'est pas sans conséquence durable.

Les tropismes sont typiques des jeunes semis qui doivent déterminer la meilleure disposition
spatiale a adopter pour assurer rapidement leur autonomie et leur survie. Leur dimensionnement et
leur constitution favorisent cette aptitude aux mouvements endogenes (tige turgescente, fine et de
faible conicité) mais du méme coup les rend €galement vulnérables aux chargements mécaniques
(la premicre année en particulier du fait de 1'absence de croissance cambiale). Ainsi les plantules de
plein champ doivent composer avec trois principales perceptions de l'environnement que sont la
pesanteur, la lumiére et le vent. La pesanteur est un impondérable qui gouverne la croissance
primaire, I'hypotheése dominante de graviperception reposant sur l'action mécanique de corpuscules
pesants (les amyloplastes, composés principalement d'amidon comme leur nom l'indique) sur les
parois cellulaires ou sur le squelette cytoplasmique (Bjorkman, 1988). La lumiére quant a elle, est
une priorité vitale indispensable, mais en l'absence de conditions d'éclairage limitantes (il n'y a pas
d'ombrage remarquable, Fig.2.32) aucun phototropisme n'est attendu chez nos semis (le facteur zéta
qui dépend de l'importance relative des rayonnements du rouge et du rouge lointain détermine
I'occurrence du phototropisme, ONF, 1997). Enfin 1’action du vent se traduit par une oscillation de
la plantule sous les actions concomitantes d'un chargement moyen (une flexion-torsion quasi
statique) et de nombreux efforts aléatoires. Pendant les premiers mois de croissance, 1'ensablement
augmente néanmoins l'importance relative de la composante statique du déplacement. Quel(s)
facteur(s) de l'environnement va(vont) déterminer la direction de redressement a suivre par la
plantule en réponse a ce déséquilibre ? Une méthode de détermination de la direction & suivre pour
atteindre un état d'équilibre compétitif (stable) serait d'explorer les états physiologiques voisins par
de petits déplacements tests tels que ceux qui caractérisent justement les plantules (circumnations),
mais nous n'avons pas connaissance de travaux traitant de la possibilité d’une telle fonction de ce
mouvement. Quoi qu'il en soit réellement, la plantule conserve en permanence sa capacité¢ de
perception multiple, de sorte que tout tropisme est probablement plus le résultat d'un compromis
(souple et évolutif) que de I'¢lection d'une unique voie d'orientation parmi plusieurs possibles
(risquée). Selon ce principe il suffirait donc de diminuer l'influence d'une perception pour accentuer
les effets d'une autre, ce que plusieurs cas de figure attestent justement. Par exemple, en ne retenant
pour l'instant que la pesanteur et la lumiere, 'atténuation des effets du rayonnement par un éclairage
diffus stimule les réponses gravitropiques. Cette situation correspond aux conditions naturelles de
croissance en plein air, comme celle de nos semis témoins ou les tiges sont apparemment droites. A
l'inverse et toujours pour illustration, il suffit de lever l'influence de la gravité par utilisation d'un
clinostat pour exacerber les réponses phototropiques (cas rapporté par Hart, 1989). La perception
multiple des stimuli est nécessaire a ce mode de fonctionnement intégrateur puisqu'il s'agit
d'établir un compromis. Ainsi les cultures en apesanteur ne manifestent pas de phototropisme de
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méme que les pousses étiolées n’expriment pas de gravitropisme (Handgarter, 1997). Quelques
travaux ont tenté de découvrir les origines de ce couplage physiologique en restreignant leurs
observations aux mécanismes de perception (effet de I'activit¢ des phytochromes sur la
sédimentation des amyloplastes par exemple, par Britz et Galston, 1982 puis par Vitha et al, 1998),
mais infructueusement. A I'autre extrémité de la chaine de transduction on constate en revanche que
la plupart des tropismes de type primaire résultent d'une extension cellulaire différentielle que 1'on
suppose induite tantdt par un différentiel de concentration en auxine, tantot a une hétérogénéité de
sensibilité des tissus a cette hormone (conflit d'opinion bien résumé dans Trewavas & Cleland,
1983). Les tropismes secondaires semblent également dépendre de cette hormone, comme 1’illustre
le phénomene de dominance apicale et de redressement traumatique (par exemple Cline, 1997). Il y
aurait donc plusieurs causes pour un méme effet, permettant de la sorte qu'apparaisse un
compromis. L'auxine est un médiateur possible mais il est plus probable qu'un jeu complet de
substances de croissance conditionne en réalit¢ ce compromis. En ajoutant les stimulations
aérodynamiques a la liste des stimuli producteurs d'hormones, on peut rendre compte d'une
accentuation par ventilation des tropismes latents ou engagés, tels que I'héliotropisme. Il en résulte
une inclinaison globale définie par la superposition d'un affaissement passif dans la direction du
vent et d'une croissance active vers le soleil (voire également d’un redressement gravitropique). Les
inclinaisons, orientations et formes de tige dépendent ainsi de la provenance du vent. La déviation
globalement constatée vers le sud-sud-est est bien héliotropique puisque son intensité est réduite
lorsque le rayonnement direct est de moindre importance par rapport au rayonnement diffus
(Fig.2.31, 1'été 99 se caractérise en effet par un temps nettement plus gris que celui de 98).

On peut par ailleurs remarquer qu'une inclinaison au sud est manifestement bénéfique
puisque les individus du quadrant sud sont les plus développés (Fig.2.22 pour les hauteurs, Fig.2.24
pour les masses seches). La déviation passive des branches et des aiguilles dans la direction du
vent (Figs. 2.34 & 2.35) conditionne I’interception lumineuse puisqu'elle modifie les proportions
respectives d'aiguilles d'ombre et de lumiere, et change leur distribution spatiale globale. Les
individus exposés a un vent de sud, déviés vers le nord, sont donc défavorisés. Notons que la
déviation des aiguilles est nettement plus prononcée que celles des tiges, probablement en raison de
mécanismes de croissances radicalement différents. Une élongation par la base (cas des aiguilles)
cumule en effet les courbures.

Nos observations cette fois-ci, on fait I’objet d’une répétition I’année suivante mais sur le
méme site. Une répétition a nouveau, toujours en situation mieux maitrisée, ainsi que des mesures
physiologiques visant a analyser les réactions au vent a I’échelle cellulaire, serait bien entendu
nécessaire. On peut imaginer également des essais de ventilation périodique utilisant des éclairages
artificiels limités a certaines tranches du spectre de la lumicre naturelle, jusqu’a identifier les
longueur d’onde responsables du couplage vent / hélio- (voire photo-) tropisme.

Gravitropisme d'origine aérodynamique

Un changement d'objectif marque le développement du semis a partir de sa seconde année
de croissance. Il devient moins question d'assurer la survie que la dominance. Autrement dit le
tropisme latent est a dominante non plus phototropique mais gravitropique, en méme temps qu’un
important taux de croissance radiale décuple l'efficacité du redressement secondaire (Fig.2.21). Une
importante croissance primaire de direction verticale contribue également a diminuer l'inclinaison
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globale des tiges (pour de simples raisons géométriques) mais l'augmentation concomitante de
poids propre a un effet antagoniste. De nombreux profils de redressements obtenus pour les plants
artificiellement inclinés a 45° présentent en effet un affaissement dii a cette action durant les
premicéres semaines de croissance (Fig.2.36). Par la suite il apparait clairement que le redressement
secondaire par maturation est exacerbé par la ventilation artificielle sans que le redressement
gravitropique primaire par turgescence ni la croissance primaire verticale ne soient en revanche
affectés. Les comparaisons avec d'autres travaux sont difficiles, les effets simultanés du vent et
d'une inclinaison sur le redressement des tiges n'ayant apparemment pas été abordés. Castéra et
Fournier (1990) comparent le redressement terminal de deux pins inclinés a 45° dont un, soutenu
par un tuteur, développe le meilleur redressement, mais I’expérience a eu lieu en serre. Loup et al
(1991) pour leur part font une analyse mécanique du redressement d'un individu de 4 ans incliné a
45°, si important qu'une seconde vague de bois de compression a méme été formée pour s'opposer a
la courbure excessive induite par la premicre. Cette contre-réaction est connue sous le nom
d'autotropisme (fréquent chez les champignons ou les graminées selon d'autres mécanismes,
Bjorkman, 1988). Mais I’inclinaison dans ce cas a eut lieu au moment du débourrement et par
déracinement d’un arbre plus 4gé que nos semis et de pleine terre. Les mesures effectuées sur les
rondelles basales de nos pins montrent par ailleurs que les individus verticaux exposés au vent
périodique investissent tout de méme 18.8% de leur accroissement en bois de compression ou en
tout cas en un bois qui en a l'apparence (Fig.2.39). Une proportion surfacique semblable de 22.5%
est déterminée a la base des semis directs ventilés (Fig.2.40), indépendamment de leur position dans
le dispositif (soit de leur inclinaison phototropique antérieure). Malheureusement, s'agissant
d'observations basales, nous ne savons pas si des contre-réactions ont assuré l'autotropisme (la
rectitude) des tiges. Quoi qu'il en soit, un vent léger peut induire la formation d'un bois atypique.
Telewski (1995) précise que la durée d'inclinaison de la tige dans le champ gravitationnel doit étre
suffisante pour induire une perception. Il est probable néanmoins que 1'arbre dispose de multiples
moyens pour percevoir ses déplacements dans 1'espace, selon la nature statique ou dynamique de
ces derniers, et en particulier que le comportement des amyloplastes soit plus adapté a tenir la
verticalit¢ de la croissance primaire (en agissant comme des niveaux), qu'a organiser le
redressement secondaire des tiges, plus intégrateur. Sievers et Hejnowicz (1992) indiquent d'ailleurs
que ces amyloplastes sont de moins en moins libres de leurs mouvements a mesure que l'on
s'éloigne des extrémités d'axe en raison de 1'épaississement progressif du squelette cytoplasmique.
De plus les cellules mortes constitutives du bois sont de fait insensibles, de sorte que seules les
cellules immatures ou les parenchymes pourraient assurer la graviperception ou plus exactement la
perception d’un changement de position. Mais peut-on concevoir que d'un cdté la perception
lumineuse soit basée sur toute une série de capteurs spécialisés par tranche de longueurs d'ondes et
que d'un autre c6té la ventilation, qui est une éventualit¢ largement aussi sélective que la lumicre
pour les arbres, soit assimilée a un simple déplacement par rapport a I'aplomb sensé servir de
référence ? Des végétaux mutants privés d'amyloplastes continuent d'ailleurs d'exprimer une
sensibilité¢ a la pesanteur (Barlow, 1995). L’Arabette des Dames (Arabidopsis thaliana), puisque
c'est d'elle qu'il s'agit, est une petite plante dont I'exposition au vent n'est pas un probléme de survie.
Il serait donc vraiment trés intéressant de pouvoir effectuer la méme mutation sur une espece
ligneuse d'envergure. L'établissement et le maintient manifestement trés efficaces de structure aussi
colossales et aussi dépendantes de contraintes physiques que les arbres impliquent nécessairement
une perception et une coordination mécanique. Aucun chargement endogéne ne compromet
I’intégrité de ’arbre qui ne s’écroule jamais sous son propre poids ni sous celui des précontraintes a
ceeur (le chapitre 3 propose 1'hypothése d'une formation plus ou moins mécanique du duramen).
Deux hypothéses non exclusives apparaissent alors pour expliquer I'amélioration de redressement
par ventilation réguliere. La premiere est qu'il s'agit d'un effet secondaire de 1'amélioration de
croissance, que l'on constaterait peut-étre de fagon plus évidente si la population étudiée était plus
homogene (Fig.2.38, les accroissements ne sont pas significativement différents, mais la proportion
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de bois de compression si). La seconde est que s'il existe une perception mécanique de
I'inclinaison en raison du poids propre des tiges, alors celle-ci se trouve réduite et dégénérante en
situation d'équilibre purement statique, mais renouvelée et exacerbée lorsque 1'équilibre est
dynamique, grace aux inerties révélées par le vent. Autrement dit, en absence de vent seule une
augmentation de masse informe les cellules périphériques de l'inclinaison de la tige, tandis que des
oscillations libres dissymétriques amplifient et entretiennent en revanche cette information. L’axe
est alors en mesure de réagir plus efficacement (ou rapidement). Ce mode de perception a un autre
avantage. Il permet & un axe convenablement orient¢ de réguler sa forme car l'inertic est une
grandeur mécanique qui rend compte en fait de la répartition de matieére dans l'espace. On peut aussi
avancer l'hypothése du paragraphe précédent, selon laquelle plusieurs stimulations différentes
peuvent contribuer a la réalisation d'un redressement d'axe préétabli. Les déformations élastiques
exacerberaient donc le redressement gravitropique par exemple en augmentant les taux et
concentrations hormonales qui en sont a l'origine, ou en orientant les microfibrilles pariétales
(Fisher & Cyr, 2000), voire en agissant plus en amont encore, sur la disposition des microtubules
cytoplasmiques (Lintilhac & Vesecky, 1981). La perception cellulaire des déformations n'est pas
encore ¢lucidée, mais on peut néanmoins remarquer que de mani¢re générale le fonctionnement
d'une protéine dépend de sa conformation géométrique. L'étude de l'effet de déformations voire de
pressions, sur le jeu de construction biochimique qui régit l'activité cellulaire a 1'échelle de la
molécule, représente déja a elle seule tout un champ d'investigation (ou l'on retrouve les notions de
variabilité, de plasticité morphologique, de tolérance, d'évolution et d'adaptation etc.)

Bien slir on ne peut pas terminer cette discussion sans rappeler qu’il s’agit d’une étude
particuliere qui mériterait d’étre validée par une répétition. Les effets du vent sur la qualité du bois
de réaction formé au cours d’un redressement de 1’arbre mériteraient des travaux anatomiques et
chimiques complémentaires. Parallélement, des modéles biomécaniques de croissance permettraient
de déterminer la contribution a attribuer au seul effet géométrique de la croissance cambiale sur
le redressement. Notons par ailleurs que nos résultats ont sans doute bénéfici¢ de deux conditions
experimentales particuliéres : 1 une inclinaison tardive alors que la croissance secondaire est déja
bien entamée, limitant I’impact de la croissance primaire sur le redressement, et 2 une sollicitation
pulsatoire (1 seconde d’exposition toutes les 2 minutes) qui met en lumicre 1’effet des oscillations
libres amorties sur le redressement (période transitoire de retour a 1’équilibre initial) en réduisant au
minimum la durée de I'oscillation forcée (période de stricte exposition).

2.3.5 Adaptations architecturales des racines induites par ventilation

En dehors de leur taille et notamment de leur profondeur maximale d'enracinement, les
systémes racinaires (€lagués) des plants ventilés et témoins sont morphologiquement comparables,
autant que l'on puisse en juger a travers les seules grandeurs biométriques que nous avons
considérées et sous la forme adimensionnelle que nous avons établie (Fig.2.41). Par ailleurs,
l'analyse classique qui consiste a comparer les secteurs disposés en quadrature par rapport a la
provenance du vent ne donne les mémes résultats selon le mode de comparaison choisi. Enfin la
variable géométrique sélectionnée pour rendre compte des disproportions importe peu, en
définitive, dans I'identification du secteur ou couple de secteurs remarquable. Toutefois la
disproportion la plus significative d'un point de vue statistique, correspond a une hypertrophie des
racines sous le vent et non a une atrophie ou ramification des racines au vent. Reste que les plants
témoins se caractérisent a deux ans par des disproportions du méme ordre que les ventilés (Fig.2.42)
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et que des disproportions plus prononcées existent dans d'autres directions que celle du vent chez
les plants exposés. Nous avons vu qu'il existe une importante variabilité¢ individuelle de la direction
de plus grande disproportion, toutes variables confondues, en raison de la présence de larges
secteurs sans racines. Cette dispersion considérable, a priori aléatoire, enléve tout sens a la
recherche d'une direction moyenne d'extension racinaire a 1'échelle de l'individu. Cela signifie
¢galement qu'une éventuelle adaptation biomécanique de l'architecture racinaire est sous trés forte
dépendance de la croissance primaire et notamment de 1'émission des racines du second ordre. La
présence du pivot réduit par ailleurs l'intensité des déformations réparties dans ces racines. Les
directions moyennes que nous avons déterminées pour la population extraite, se caractérisent donc
par une importante dispersion (variabilité spatiale) mais également par une certaine déviation dans
le temps, riche d'information. On peut considérer en effet que la stabilité dans le temps de cette
direction traduit l'existence d'un paramétre environnemental également stable et orienté selon cette
direction (vent, concurrence, exposition solaire...). La surface de section droite a l'encastrement est
alors la seule grandeur géométrique a la fois orientée dans le sens des vents dominants et qui
distingue les individus ventilés des témoins. Mais nous ne disposons que de 2 dates d'observations.
Il semble qu'en l'absence de concurrence sensible et surtout qu'en présence d'un sol meuble et
régulierement ennoyé¢, le pin maritime ait développé sa résilience biologique plutot que sa résistance
mécanique en réponse au déracinement par le vent. Savoir se remettre d'un choc plutét que d'y
résister. Les racines tragantes ne sont pas émises préférentiellement dans la direction du vent mais
en revanche toutes se prolongent longuement telles des cables et peuvent assez bien se déchausser
du sol. Les individus cotiers au port prostré témoignent de cette aptitude a supporter le basculement,
que l'on constate également en observant les nombreux arbres couchés par la tempéte de décembre
1999 encore en place aujourd'’hui et souvent bien vivants. Il existe également une importante
variabilité dans le comportement mécanique de l'ancrage chez le pin maritime, en fonction de son
age. Coutts et al (2000) ou Brown et Kulasiri (1996) ont souligné I'importance de la distribution
radiale des racines dans la qualification mécanique de l'ancrage. En complément de l'indication de
déséquilibre de 'ancrage apportée a échelle individuelle par la largeur du plus grand secteur vide, il
serait intéressant de rendre compte plus exactement de la répartition de matiére en déterminant
notamment les axes principaux d'inertie des systémes racinaires. A défaut on pourra également
réduire l'impact des espaces vides dans nos calculs de direction moyenne en les déterminant sur un
unique systéme racinaire résultant de la superposition de tous les individus d'une méme famille.
Une analyse statistique en composantes principales permettrait par ailleurs de limiter ces calculs
aux variables géométriques les plus explicatives des différences architecturales.

Ceci ¢étant, plusieurs travaux dans la littérature rapportent en complément de 1'épaississement
des racines sous le vent, une ramification prononcée des racines au vent (chapitre 1), ce qui n'est pas
le cas ici. Et il ne s'agit pas d'une particularit¢ de l'espeéce puisque cette disproportion en
ramifications s'observe bien chez le pin maritime adulte (Stokes, 2001) ou chez des individus plus
jeunes (Danjon, communication personnelle). Nos propres observations toujours suite aux dégats de
la tempéte de décembre 1999, montrent que les racines sectionnées ou endommagées réitérent
fortement quand elles survivent. On sait par ailleurs qu'un traumatisme est suivi par la production
d'un cal, lequel peut conduire a 'apparition de racines adventives si les conditions d'humidité et de
température le permettent, c'est méme un principe largement utilisé pour le bouturage. Or les pins
de notre dispositif de ventilation ne subissent pas de tels traumatismes, tout juste a-t-on pu constater
l'apparition de racines adventives a la base des tiges les plus irritées. Enfin, non seulement
I’exposition est faible et temporaire mais en plus I'écoulement occupe un volume invariable qui
affecte donc progressivement une proportion du houppier de plus en plus faible. On voit a nouveau
I'intérét d'une notion de dose relative au végétal et non pas absolue dés qu’il s’agit de rendre compte
de ses stimulations environnementales.
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24 CONCLUSION

Le dispositif de ventilation périodique que nous avons mis au point est robuste, son
comportement est fiable a long terme et ce malgré une utilisation permanente dans les conditions
climatiques extérieures de la région Aquitaine (il s’est montré insensible aux coups de vent en en
particulier a la tempéte de décembre 99, aux pluies diluviennes qui ont suivi et précédé¢, ainsi
qu’aux canicules comme aux gelées). Ses dimensions imposent un rapport caractéristique période
/durée d’exposition de 120 ({=T/t soit 20min/10s ou 2min/1s pour les deux vitesses de rotation
envisagées ici). Sous cette condition d’exposition dés la germination et sous couvert d’un semis
direct effectué en juin (en terre ordinaire, sans engrais), puis uniquement assistée par un traitement
antifongique contre la fonte, un démariage a 1 mois, un arrosage journalier et une protection
physique contre les prédateurs (faute de connaissance, on ne peut pas se permettre de restreindre ces
parametres circonstanciels aux plus influents), alors on peut dire que chez le pin maritime :

la vulnérabilité a la fonte est accentuée par une augmentation de T (malgré un traitement
antifongique préventif),

- cette vulnérabilité est méme délétere pour T = 2 min (en considérant que plus de 70% de
mortalité revient a la perte du peuplement),

- la croissance des survivants a cette attaque est nettement améliorée, en hauteur comme en
biomasse, par une exposition artificielle au vent (T = 20 min),

- une inclinaison précoce et des flexuosités ultérieures se développent, malgré la faible vitesse
moyenne de 1I’exposition (moins de 2m/s pour la rangée la plus exposée),

- cette morphogenese aérienne est dépendante de la direction et de la vitesse du vent,

- elle concerne également les premiers rameaux et surtout les aiguilles,

- la morphogenése souterraine se caractérise par un épaississement des racines placées sous le
vent, uniquement perceptible a deux ans et a I’échelle du peuplement,

- les tropismes sont exacerbés : le redressement gravitropique secondaire pour T = 2 min (sous

condition d’un basculement tardif des plants et d'une croissance en pot) et un héliotropisme

précoce (avant un an) pour T = 10 min.

Un réflexe de précaution consiste bien entendu a insister sur la nécessité d’une répétition (au
moins) de ces observations inattendues. Néanmoins, le confinement géographique, une analyse de
sol préliminaire et surtout 1’ensemble des relevés météorologiques effectués a partir d’avril 2000,
montrent de concert qu'une étude comparative entre les parcelles est admissible. L’utilisation de
plants cultivés en pots pour ce qui concerne I’étude particuliere du redressement gravitropique
assure également une certaine homogénéité des conditions de croissance et donc a nouveau la
pertinence d’une étude comparative. Rétrospectivement, il est clair néanmoins que des mesures
complémentaires de nature physiologique auraient été d’un grand secours pour formuler et
effectuer le tri des hypothéses explicatives avancées. L’utilisation du dispositif présenté ici est par
ailleurs limitée par les dimensions transversales de 1’écoulement relativement a la taille finale des
plants et par un rapport (=T/t immuable. Ces contraintes sont facilement contournables
(changement de ventilateur, modification de la taille du bras porteur, utilisation d’un second
ventilateur en remplacement du contrepoids etc.) Fondamentalement, il est nécessaire de découpler
nos observations et d’approfondir les différents points abordés dans ce chapitre,
indépendamment les uns des autres (croissance en biomasse, morphogenéese, gravitropismes
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primaire et secondaires, phototropisme, mortalité etc.), sans hésiter a utiliser des especes plus
adaptée a l'observation de chaque phénomene et dans des conditions optimisées pour chaque
observation particuliére.

Notre étude exploratoire et préliminaire, essentiellement descriptive, ayant seulement pour
but d’acquérir du savoir et du savoir faire, tout en soulignant I’intérét de recherches collectives et
pluridisciplinaires sur les réactions végétales au vent quotidien, I’objectif de ce point de vue est
atteint. Le secours des spécialistes des autres disciplines concernées tels que les anatomistes et
physiologistes est bien entendu nécessaire pour avancer sérieusement sur cet axe de recherche, en
particulier sur la question de la mécanoperception. Le renouvellement de 1'exposition au vent et le
cas particulier d'une répétition réguliere et fréquente sont des points clefs a approfondir (adaptation
biomécanique, control non destructif régulier assuré par le vent quotidien...). Reste qu'il est
difficile d'étendre nos observations aux conditions naturelles de développement, ainsi qu'a trés long
terme. Un prolongement intéressant de ces travaux préliminaires serait donc d'étudier I'évolution de
nos semis apres leur conditionnement juvénile au vent artificiel, en s'attachant en particulier a savoir
si la vigueur et les adaptations racinaires se maintiennent a long terme.
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- TROISIEME CHAPITRE -

ETUDE DENDROMETRIQUE DU PIN
MARITIME FACE AU VENT :
FORMATION DU BOIS DE CEUR (4 50 ANS).
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" Dans leur décrépitude, ces couches de l’intérieur sont hors de service, tout au plus, par I’appui
de leur bois tenace, donnent-elles de la solidité a [’édifice général.[...] Pourquoi alors ce nom de
bois parfait donné au cceur du tronc ? [...] L'ébene, si dure et si noire, l'acajou rougedtre et a
contexture si fine, proviennent de deux arbres dont l'aubier est mou et blanc. Le santal et le
campéche, qui fournissent a la teinture des matieres colorantes, sont enveloppés d'aubier incolore."”

Jean Henri Fabre, " La plante " (Fabre, 2000) réédition d’un texte original de 1876.
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Chapitre 3 : Etude dendrométrique. LE STADE ADULTE.

Introduction

Ce chapitre est consacré aux effets possibles du vent sur 1'un des mécanismes ontogéniques
identifiant l'entrée a I’age adulte chez le pin maritime. Ces marqueurs sont aussi nombreux que les
disciplines biologiques les ayant déterminés (Drénou, 2000) mais la duraminisation est l'un des
critéres usuels les plus simples (Heller et al., 1995). Nous allons d'abord préciser a travers un bilan
bibliographique pourquoi ce processus encore mal connu a retenu notre attention, puis nous
développerons la méthode expérimentale qui nous a permis d’identifier le vent comme facteur
pouvant intervenir dans son développement - voir également les deux mémoires de D.E.A. relatifs a
cette étude, Kokutse (1999) et Gachet (2000), ainsi que les deux articles Stokes & Berthier (2000) et
Berthier et al. (2001) reproduits en annexe.

3.1 Indices en faveur d'une intervention du vent dans la duraminisation
3.1.1 Quelques caractéristiques du duramen

Particularités technologiques

Grossierement, le duramen correspond au noyau de bois généralement bien distinctif, dur et
foncé, que l'on trouve au coeur des axes ligneux assez agés (Fig.3.1 et 3.2). Ne conduisant pas la
séve et ne contenant pas de cellules vivantes, il est considéré a contrario de I’aubier, comme un bois
non fonctionnel. Du point de vue technologique le cceur est donc une source d’hétérogénéité
supplémentaire, avec toutes les conséquences classiques que cela implique quant a ’utilisation du
bois. Bien que ce tissus particulier ne soit pas éparse dans le tronc, sa disposition & cceur n'est pas
stéréotypée et surtout non maitrisée, de sorte qu'il y a toujours une importante proportion des débits
comportant un mélange de duramen et d’aubier. Il s'agit alors de s'accommoder de relaxations a la
coupe et de déformations mécanosorptives trés hétéroclites, ainsi que d'un état de surface disparate
récalcitrant au séchage, au collage et a I'imprégnation (Green et al., 1987). En revanche a I’état pur
le duramen, ou bois parfait, est recherché¢ pour les usages nobles tels que la marqueterie et
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~ ~ [I'ébénisterie, ou pour de nombreux
emplois en pharmacologie, parfumerie et
cosmétique. Son imperméabilité¢ et sa
composition chimique naturelles en font
par ailleurs une matiére premiere a la fois
¢cologique et durable (Hillis, 1987)
préférée a l'aubier pour les emplois
traditionnels de plein air (comme la
fabrication artisanale de piquets par
Fig.3.1 : Photographie d’une rondelle de chataignier a duramen exemple). Mais pour les mémes raisons,
régulier (épaisseur d’aubier périphérique constante). C’est aussi un tissus indésirable pour
I’industrie papeticre a cause des surcolit d’imprégnation, de macération et de blanchiment des pates
induits par sa présence (Janin, 1994). En fait, étant donné 1'état actuel des connaissances sur le
processus de duraminisation, le principal intérét pratique du bois de cceur chez le pin maritime se
limite a la distinction de la race atlantique par rapport aux autres provenances grace a 1’analyse
chimique de ses composés terpéniques; encore qu’en général s’agissant de trier des semences,
I’analyse est plutdt basée sur les tissus corticaux des graines (Maugé, 1987). On ignore méme s'il
existe un moyen efficace de controler, voire seulement d'infléchir le processus de duraminisation,
sur lequel aucune pratique sylvicole particuliere ne semble avoir d'effet sensible et surtout formel
(Bergstrom, 2000).

Apparition et propagation radiale

La duraminisation se déclenche a un age moyen qui
dépend tres fortement de 1'espece, de 6-8 ans chez Cryptomeria
Jjaponica a 60-70 ans chez Faxinus excelsior, jusqu’a plus de
100 ans pour Alstonia scholaris par exemple (Hillis, 1987). Si
le duramen est souvent régulier ou considéré comme tel
(Fig.3.1), son contour €pousant celui des cernes, on rencontre
¢galement chez de nombreuses espeéces un duramen irrégulier
non borné par les couches ligneuses (Fig.3.2). L’age est donc
un critére global de duraminisation a appliquer a I'arbre et non
au bois, permettant de se prononcer sur la présence du cceur et
non sur sa répartition. Notons cependant que celle-ci est
toujours continue et que la plupart des cas ou elle apparait
vraiment tourmentée, il s'agit en fait d'une coloration d'origine
pathologique ou traumatique (Hillis, 1987; Timell, 1986).

J

Fig.3.2 : Photographie d'une rondelle
issue d'une branche de chéne a duramen
irrégulier (épaisseur d'aubier variable et
débordement du cceur vers le haut).

Distribution longitudinale

Chez la plupart des especes étudiées, on rapporte une surface de duramen maximale a la
base du tronc puis diminuant progressivement vers le haut, jusqu'a s'annuler sur toute une portion
terminale de la tige (Hillis, 1987). Généralement le duramen est alors régulier ou considéré comme
tel, I’aubier conservant approximativement une épaisseur constante le long de la tige (Yang et al.,
1994 ou Niklas, 1997 en Fig.3.3). Souvent les branches maitresses comportent également du
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duramen (Fig. 3.2). La seconde description fréquente est celle d'un
ventre de duraminisation situé plus en hauteur du tronc (Keller &
Mosnier, 1987), par exemple a 4-8 metres chez Pinus canariensis
(Climent et al., 2001). 1l s’agit généralement d’un duramen irrégulier
avec des ¢épaisseurs d’aubier trés variables tant longitudinalement que
transversalement (Hatsch, 1993). Puis dans tous les cas, 1'étendue du
ceeur s'amenuise vers le bas pour disparaitre dans les racines, plus ou
moins rapidement selon 1’espéce et le degré de sénescence (Hillis,
1987).

Période de formation

Les mécanismes caractérisant la duraminisation ne sont pas
tout a fait simultanés et se déclenchent plutot de fagon intermittente,
avec des périodes de repos plus ou moins distinctes qui dépendent, 1a
aussi, majoritairement de l'espéce (Bergstrom, 2000). Sous climat
tempéré la cinétique globale de duraminisation semble toutefois
cyclique et en assez bonne coincidence avec la dormance (Nobuchi et
al., 1984), mais a notre connaissance elle n'a pas été¢ abordée dans le
cas particulier du pin maritime. Quoiqu'il en soit, dans la majorité des
cas elle a la particularité de se dérouler ou de pouvoir se dérouler au
moins partiellement en hiver (Magel et al., 1994).

Etat des élements conducteurs

Distance depuis le sommet (m)
~

-0.2 -0.1 0.0 0.1 02
Rayon (m)

Fig.3.3 Distribution
longitudinale réguliére du
duramen chez  Robinia
pseudoacacia (d’apres
Niklas, 1997). Le ventre de
duraminisation se situe ici a
la base du tronc.

La duraminisation correspond a une perte progressive de la fonction conductrice des cellules
spécialisées dans le transport de la séve brute. Cela se traduit par un profil radial de vitesse
ascensionnelle de ce fluide qui s'annule au moins sur toute la largeur du duramen (Fig.3.3). La

_ N\
Vitesse moyenne
A
fe——————> <&
IS aubier duramen &,
g o
S
0
|
Distance radiale
- J

Fig.3.3 : Profil représentatif des vitesses
ascensionnelles moyennes de séve brute
dans un tronc de conifére (d’aprés Nepveu,
1994).

teneur en eau initialement variable dans l'aubier est donc
homogene dans le cceur, a un niveau toujours trés faible chez
les résineux (Nepveu, 1994). On constate par ailleurs que la
duraminisation s'accompagne d'un dépot de diverses
substances phénoliques en surface et en périphérie des
parois cellulaires (Chanson, 1992; Hillis, 1997), qui s'oppose
a la circulation de la séve notamment au niveau des
ponctuations et des lumens. Cette concentration phénolique
donne au duramen sa couleur caractéristique, brune a rouge
sombre chez le pin maritime et parfois également une odeur
prononcée, ce qui lui vaut encore aujourd’hui de nombreux
usages. Ces composés aromatiques d'origine naturelle ont
d'autres propriétés chimiques remarquables, dont une
certaine toxicité pour une grande part a l'origine de la
durabilité notoire du duramen (Bergstrom, 2000).
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Etat des parenchymes

Le cceur est également trés appauvri en composés
polysaccharidiques et totalement dépourvu de cellule vivante, il ne
respire pas (Hatsch, 1993). Sa formation correspond donc aussi a la
perte progressive des fonctions propres au vivant, celle de stockage
en particulier (Magel et al., 1994). Hillis (1987) et Roger (1966)
rapportent néanmoins quelques cas exceptionnels de duramen
comportant des cellules physiologiquement actives sous une forme
résiduelle. Les insectes ravageurs et champignons pathogénes de
toutes sortes se heurtent ainsi @ une matiére non seulement peu
perméable, chargée de produits insecticides et antifongiques, mais
¢galement a une matiére dépourvue de source énergétique
facilement assimilable. Ces propriétés ne compensent que
partiellement l'incapacité du duramen a se défendre activement, de ~ Fig.3.4 : Photographie d'un arbre
sorte que sa durabilité accrue par rapport a l'aubier s'observe assez ngﬁr;nllaeﬂ;; f;;ggft glirzzgllz
clairement sur bois débité (Bergstrom, 2000) mais rarement dans  gobserve sur bois débité mais
l'arbre sur pied (Chanson, 1992 ; Shigo et al., 1987; Fig.3.4). rarement dans 'arbre sur pied.

Zone de transition

La zone de transition entre l'aubier et le duramen a une épaisseur plutot faible, variable au
cours d'un cycle de duraminisation (Bergstrom, 2000), et une couleur souvent claire mais instable
apres découpe du bois en raison de son oxydation a l'air (Hillis, 1987). Il s'agit chez le pin maritime
d'une fronticre de quelques millimetres d’une couleur blanchatre a 1’état frais mais virant aprés
découpe au brun-rouge intense. Dans la littérature cette enveloppe apparait toujours quelle que soit
I’espéce considérée, comme le siege d'une profonde activité enzymatique (Zimmermann, 1983)
aboutissant a la disparition des hydrates de carbone non structuraux (oses et amidons) et a la
synthése de nombreux composés aromatiques (Magel et al., 1994 ; Climent et al., 1998).

De manicre trés générale, il semble donc que I'on puisse
voir la duraminisation comme la propagation au sein de l'arbre,
d’un front enzymatique survenant a un age spécifique et
progressant conjointement le long de la moelle et vers I’écorce. On
ignore ce qui conditionne la localisation précise du foyer de départ
ainsi que I'énergie qui l'entretient. Simplement on constate que par
saccades a priori annuelles et coincidant sous nos latitudes avec la
dormance, ce front tridimensionnel coincide avec une disparition
des polysaccharides de réserve et une concentration en composés
polyphénoliques qui obstruent, protégent et colorent un bois
désormais mort. Ces caractéristiques permettent de dégager des
définitions chimiques ou anatomiques du duramen, mais on peut

\_ ¢galement tenter de définir ce tissus en s'appuyant sur des
Fig.3.5 : Représentation 3D de la ~ arguments de type fonctionnel. Comme [I’illustre assez bien
duraminisation... l'exemple similaire et désormais bien connu du bois de réaction,

Ou se situe le foyer d'origine ?
Comment et a quelles conditions se
propage-t-elle ?

cette démarche présente l'avantage d'étre plus explicative.
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3.1.2 Discussion préalable : Fonctions et causes possibles de la duraminisation

Si le duramen est considéré comme non fonctionnel au méme titre que beaucoup d'autres
organes ou tissus morts toujours rattachés a leur organisme d’origine, c'est sur le plan isolé et
descriptif adopté précédemment. Mais d'un point de vue plus dynamique et global, en intégrant la
présence active d’autres tissus comme [’aubier limitrophe ou en introduisant d'autres notions
comme celles de la mécanique, le duramen et surtout sa formation, apparaissent fonctionnels par de
nombreux aspects. Nous allons montrer a travers un bilan bibliographique qu'il existe en particulier
des corrélations entre la duraminisation et la croissance cambiale, puis nous proposerons 1’existence
de gradients biophysiques ou biochimiques au sein des axes ligneux pour expliquer cette affinité.

Interactions biomécaniques avec la croissance cambiale

Des lois allométriques de type Pressler (de Pressler, 1865 qui estime la distribution de
I’épaisseur des cernes en fonction de certaines caractéristiques morphologiques du houppier) ou
fonctionnelles de type pipe model (de Shinozaki et al., 1964 qui assimilent le tronc a un amas de
tubes reliant chacun une unité¢ foliaire a une unité racinaire) permettent d'estimer au moins
grossierement et pour certaines especes la distribution spatiale de 1'aubier. Des travaux plus récents
proposent de distinguer les fractions conductrice et capacitive de ce tissu pour affiner ces modeles
de répartition, surtout chez les feuillus (Hatsch, 1993)). Mais ces principes souvent basés sur une
hypothése implicite de répartition homogeéne voire a symétrie axiale, ne rendent pas correctement
compte de la disposition du cceur, ni du défilement des axes (surtout a proximité des encastrements)
ni non plus de leur morphologie transversale. Pour combler ces insuffisances, il faut au moins
ajouter au cahier des charges des axes ligneux leur réle fondamental de soutien et de transfert
mécanique, lequel fait référence a d'autres principes de dimensionnement désignés dans la
littérature anglo-saxonne par " The Mechanical design of plants " (Mattheck, 1990, 1991; Mattheck
& Kubler, 1995; Niklas, 1992; Niklas & Spatz, 2000; et notamment Moulia & Fournier, 1992 pour
une revue critique de ces principes). Au-dela de certaines limites a définir (de taille, de temps ou
autres ?) les cellules assurant la réalisation des fonctions conductrices et capacitives de l'aubier
pourraient s'avérer inaptes ou insuffisantes pour remplir également ce role mécanique, justifiant
ainsi ’utilité d’un complément de bois a la fois mort et non conducteur tel que le duramen. Reste
que les arbres caverneux surprennent les spécialistes de tous bords en restant pour certains bien
vigoureux, en ne s’écroulant pas sous leur propre poids, et en bravant les tempétes parfois mieux
que leur descendance. A premiere vue la désactivation d'une certaine portion d'aubier apparait donc
simplement comme un moyen pour l'axe ligneux de moduler ses effectifs cellulaires en réponse aux
inévitables conséquences biophysiques d'un développement colossal tant dans l'espace que dans le
temps. Selon ce principe, croissance cambiale et duraminisation nécessiteraient un ajustement
réciproque, la premiere renouvelant par couches successives le revétement ligneux de l'arbre, la
seconde entamant périodiquement les anciennes fractions de cet amoncellement. En supposant que
cet ajustement s’effectue localement, le champ ou le gradient des conditions le régissant serait donc
a l'origine de la répartition réguliére ou non du duramen. Et la conservation du massif ainsi
désactivé serait une autre affaire, qui n'aurait qu'un intérét accessoire de protection (barricre
physique et chimique), éventuellement mécanique (soutien, dissipation énergétique), voire hydrique
(milieu solide d'humidité plus importante et plus stable qu'un environnement gazeux). Ainsi, apres
avoir vu aux chapitres précédents les multiples impacts du vent sur la morphologie et la structure
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des sections droites, nous abordons ici leur corollaire probable au niveau du cceur, et sur la base de
diverses corrélations que nous allons proposer avec la croissance cambiale.

Corrélation 1 : Déformations passageres élastiques

Lorsque l'arbre subit une sollicitation passagére et ~
légeére comme c'est le cas lors d'une exposition ordinaire au Action de flexion sur le tfonc
vent, le tronc supporte soudainement un champ de
déformations ¢€lastiques temporaire non traumatique
(Fig.3.6). La périphérie est aux premicres loges pour
percevoir l'information mécanique et éventuellement y
répondre (thigmomorphogenése cambiale abordée en
discussion du chapitre précédent, § 2.3.4), tandis que le | Fibres
cceur adopte un profil plus ou moins calqué sur celui de la | en
section droite. Cette coincidence morphologique laisse | fraction
supposer qu'une information présentant un gradient
angulaire semblable a celui régnant en surface, est percue a
cceur. On peut désigner les stimuli mécaniques directement

percus a ce niveau par les parenchymes (Fig.3.6) ou bien
une substance délivrée par les rayons ligneux et provenant
de la périphérie ou elle serait synthétisée (Bamber, 1976).
Reste que la croissance cambiale et la duraminisation sont
rarement simultanées. Plusieurs travaux et en particulier
ceux de Lundqvist & Valinger (1996) chez 1'épicéa et de
Verdus et al. (1997) chez le lin, ont toutefois mis en
¢vidence une capacité chez les végétaux a stocker des

Fibres en

compressio
- /
Fig.3.6 Représentation du champ

théorique des déformations longitudinales
induites par une flexion passagere du
tronc. Les déformations instantanées a
cceur sont proportionnelles a  celles
percues en périphérie.

informations générées par des stimuli non traumatiques

(surtout s'ils sont répétés) et la possibilité d'en différer 1'expression (Desbiez et al, 1992, présentent
¢galement un article synthétique trés intéressant sur le traitement des messages de croissance par la
plante). Heuchert & Mitchell (1983) rapportent méme le résultat singulier chez la tomate d’une
réaction a la flexion uniquement lorsque celle-ci est hivernale. La sensibilité et la double capacité
conductrice et capacitive des parenchymes font de ces cellules les ¢léments clefs du processus de
duraminisation tel qu'il est appréhendé ici. Leur fonctionnement capacitif en deux temps est déja
largement reconnu (Barnola & Crabbé, 1993), en particulier lorsqu'il s'agit d'expliquer la reprise
végétative. On sait également que ces ¢léments produisent de 1'é¢thyléne lorsqu'ils interceptent un
stimulus mécanique, méme léger (Jaffe, 1980; Telewski, 1990) et que ce gaz active les processus de
maturation et de sénescence comme la conversion chimique des sucres ou la synthéses enzymatique
de substances extractibles (Reid, 1995; Biddington, 1986), processus qui s'apparentent par de
nombreux aspects a ceux de la duraminisation. D'ailleurs Hillis (1987) rend compte d'expériences
ou l'injection directe d'éthyléne ou de l'un de ses précurseurs a stimul¢ la duraminisation. Le
probléme de ce genre de manipulations est leur nature si ce n'est destructive alors au moins
traumatique (la question de l'effet d'un endommagement sur la duraminisation est abordée dans ce
paragraphe avec la corrélation suivante). Notons enfin que si 1'éthyléne volatil est difficile a
conserver tant pour l'expérimentateur que pour le végétal, la plupart de ses précurseurs en revanche
sont stables et peuvent étre stockés (Yang & Hoffman, 1984).
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Corrélation 2 : Endommagements mécaniques

I s'agit du méme principe que précedemment, mais - ~N
en insistant sur l'effet de l'intensité, du cumul et de la Maturation cellulaire et poids|propre
répétition des stimuli mécaniques. La croissance en —

particulier (maturation cellulaire, poids propre, perte de
branches ou de fruits...) induit & elle seule un champ de
contraintes mécaniques qui atteint globalement dans la
direction longitudinale, des niveaux de compression
s'amplifiant vers la moelle (Fig. 3.7). Et d'ann¢e en ann€e, | pipres
par cumul, cet état de contrainte s'amplifie, y compris dans | en

les autres directions (Archer, 1986; Fournier,1989; Grill, traction T /ﬁ
1997 par exemple). Il connait également de trés nombreuses 0 1
fluctuations autour de son état moyen en raison, cette fois-

ci, des sollicitations extérieures instables et passageres (a i

I’origine  des  déformations  élastiques  abordées  [Fibres en

précédemment). Et le nombre de cycles charge-décharge —|compressio

que ce champ de contraintes enregistre est a nouveau \_ Y,
d'autant plus élevé que 1'on se rapproche de la moelle, les Fig3.7 : Représentation du champ
deux principales sources de ces fluctuations étant le climat  théorique des contraintes longitudinales
(la pluie, la neige, les chocs thermiques mais surtout le  de croissance dans un tronc a symétrie
vent) ainsi que les stress hydriques. Ces contraintes qui 2¥iale (d"aprés Archer, 1986)

traduisent un éloignement par rapport a un état d’équilibre mécanique, fatiguent peu a peu les parois
des cellules, leur contenu également le cas échéant, les stress hydriques sollicitant pour leur part et
en premier lieu, la membrane des ponctuations aréolées (dont le fonctionnement rappel celui d'une
valve). Or plus l'intensité et/ou la répétition d'un effort s'intensifie(nt), plus les risques
d'endommagement de 1'élément sollicité sont élevés. Par cumul de précontraintes et de cycles de
chargement, le xyléme est donc d'autant plus vulnérable aux sollicitations mécaniques qu'il est agé
et confiné au cceur de la tige. De ce point de vue la partie centrale du tronc apparait donc comme
une sorte de fusible mécanique permettant d'absorber d'éventuels excédents €énergétiques peu a peu
stockés (maturation et poids propre, Fig.3.7) ou brutalement interceptés (vent, neige, Fig.3.6).
Quelques marqueurs macroscopiques indiquent I'existence de phénoménes physiques dissipatifs au
sein du xyléeme comme la présence généralement du co6té comprimé des troncs de poches de résine
(Polge et Illy, 1967; Marpeau & Castera, 1999), de bois traumatique et de micro fissures ou de
flambements plastiques (Green et al., 1987). Concernant l'observation d'un gradient centripete (vers
la moelle) de ces endommagements, nous n'avons a notre connaissance que celui affectant la
membrane des ponctuations aréolées, rapporté notamment par Sperry et al. (1991) qui lui attribuent
une origine enzymatique. Mais on peut également proposer la fatigue physique des ponctuations
comme composante possible de cette dégradation, et par extension la vulnérabilit¢ mécanique de
l'aubier dans son ensemble comme un élément déterminant de la duraminisation. Le principal
argument en faveur de cette hypothése est I'ensemble des dysfonctionnements physiologiques a
priori induits par cette vulnérabilité, en particulier au niveau des mécanismes limitatifs et
réparateurs des embolies, dysfonctionnements qui justifient I'intérét d'une désactivation biologique
comme la duraminisation (condamnation complémentaire de celle des jeunes organes lors de stress
hydriques extrémes, décrite dans Cochard, 1994 par exemple). Ce principe d'isolement expliquerait
la similitude chimique du cceur avec le bois traumatique ainsi que la périodicité souvent observée de
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la duraminisation en la considérant comme une réponse a l'embolie hivernale (phénomene
chronique et normal décrit a nouveau dans Cochard, 1994). Hillis (1987) définit d'ailleurs la zone de
transition comme entourant non seulement le bois de cceur mais aussi les blessures, soit en fait toute
partie du xyléme a "sacrifier" et a isoler de l'aubier fonctionnel. Par ailleurs, en considérant 1'effet
de détériorations mécaniques non pas sur les trachéides mais sur les parenchymes, on sait qu'en cas
de traumatisme ceux-ci non seulement émettent de 1'éthyléne mais également s'oxydent s'ils entrent
en contact avec l'air et produisent divers constituants terpéniques et polyphénoliques, dont ceux que
l'on rencontre dans le duramen a de fortes concentrations (les tanins par exemple, Van Hoven,
1991). On pourrait expliquer ainsi la coloration a cceur que I'on observe chez les arbres meurtris,
souvent plus étendue en direction des blessures (Shigo, 2000). Hillis (1987) précise toutefois que de
telles considérations soulévent la question délicate du positionnement d'une frontiére (tant physique
que conceptuelle) entre le duramen et le bois d'origine traumatique. Quoi qu'il en soit, que I'on
considere le dysfonctionnement des trachéides ou la réaction des parenchymes a un traumatisme
mécanique comme origine de la duraminisation, il s'agit dans les deux cas d'une formation a
régulation passive (d'un phénomeéne biochimique néanmoins actif). Dans cette régulation,
I'endommagement constitue un enregistrement physique irréversible des sollicitations (la croissance
végétale ne permet pas la réparation des tissus abimés), permettant une réaction différée sans qu'il
soit question d'une quelconque "mémoire" biologique.

Réciproquement pour finir, rappelons que les bouleversements chimiques pariétaux qui
caractérisent la maturation sont a 'origine d'une grande partie des contraintes mécaniques subies par
les cellules. Par conséquent et pour les mémes motifs, il est 1égitime d’envisager 1’existence a coeur
d’une mise sous contrainte mécanique similaire, induite par duraminisation. A 1’extréme, selon
I'hypothése mécanique de formation du cceur avancée ici, la duraminisation pourrait donc étre dans
une certaine mesure, autocatalytique. Mais faute de connaissance a ce sujet (les techniques
d’observation qui ont révélé I’existence des contraintes de maturation et qui ont permis par la suite
de les quantifier, ne sont pas adaptables a I’é¢tude de la duraminisation, principalement en raison du
confinement du cceur) on considére encore actuellement dans la littérature que la duraminisation ne
modifie en rien le champ des contraintes de croissance (Fournier, 1989).

Corrélation 3 : Epuisement physiologique

Une ancienne hypothése de formation du duramen (Steward, 1966) qui présentait déja
I'avantage d'étre corrélée a la croissance cambiale, est le transport et I'accumulation a coeur des
déchets métaboliques de 'arbre jusqu'a des concentrations déléteres (phénols et terpenes). Cette idée
a ¢t¢ remise en cause par des observations ultérieures ou il apparaissait que les composés
aromatiques du duramen ont une origine majoritairement locale (Magel ef al., 1994) et que les
déchets dont il était question sont répartis dans l'arbre qui les tolére (Hillis, 1987 ; ce qui n’enléve
rien néanmoins & leur caractére toxique). Cependant, sans qu'il soit question d'empoisonnement
mais simplement de vieillissement et/ou de confinement, les cellules situées pres de la moelle sont
susceptibles de s'épuiser physiologiquement. De nombreux auteurs considérent ainsi que la
duraminisation est le résultat normal de la sénescence du bois (Zimmermann, 1983; Yang et al.,
1994). Le vieillissement se ramene a la notion d'usure mécanique abordée précédemment, mais avec
une signification plus large et surtout plus biologique. Ainsi, les parenchymes des rayons ligneux
seraient d'autant moins bien desservis en assimilats qu'ils seraient éloignés du phloéme. Ils
subiraient également des carences en oxygene, nutriments et/ou minéraux en raison de la diminution
des flux de séve brute a proximité du cceur (flux abordés par Nepveu, 1994 ou Zimmermann, 1983).
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Et toutes ces restrictions s'amplifieraient avec la fermeture progressive du couvert, la colonisation
grandissante de I'horizon nutritif et la sénescence des interfaces d'échange (feuilles/aiguilles et
racines fines). C'est en tout cas ce que laissent supposer les approches trophiques de 1'organisation
végétale ou ce sont les dimensions et distances qui déterminent en majorité 1'intensité des échanges
entre domaines producteurs et consommateurs (voir par exemple sur ce principe Deleuse et al, 1994
pour les diffusions allométriques, White, 1979 ou Sachs et al., 1993 pour le concept d'arbre comme
collectivité, et Trewavas, 1981 au sujet de la notion et de la nécessit¢ d'hormones chez les
végétaux). C'est aussi un des aspects du pipe model de Shinozaki (1964) qui prévoit que la partie
centrale du tronc ne reliant plus aux racines que des branches mortes, ne serait par conséquent plus
fonctionnelle. En augmentant les distances et en impliquant l'interconnexion d'organes de moins en
moins fonctionnels, le confinement serait un frein aux transferts de toutes sortes favorisant ainsi au
moins certains aspects de la duraminisation a mesure que les axes s'épaississent. Le gradient radial
dont il est question ici peut avoir des équivalents angulaires. Une sectorisation des flux de séve
brute en raison de la disposition de branches et/ou de racines maitresses, comme supposée
respectivement par Bouillet (1993) ou par Nadezhdina & Cermak (2000) par exemple, pourrait
induire des irrégularités dans la disposition périphérique de l'aubier conducteur et par suite du
duramen. Mais chez les résineux ces circulations de seéve sont souvent hélicoidales (Granier, 1977)
et en absence de blessure les sectorisations hydrauliques, quand elles existent, sont liées a la
présence de domaines anatomiques atypiques (plages de bois de compression notamment) plutot
qu'a des particularités architecturales (Loustau ef al., 1998 pour le pin maritime). Nous n’avons pas
non plus a notre connaissance de références traitant d'une disposition angulaire des parenchymes)
présentant des propriétés vraiment sectorisées, ou alors sur d'autres especes que le pin maritime et a
des échelles trés inférieures a celle de notre étude (Tellerup, 1953).

En fait la plupart des processus impliqués par I'ensemble des hypothéses avancées ici n'étant
pas incompatibles ni indépendants (précontraintes de croissances, contraintes additionnelles
d’origine climatique, confinement, vieillissement ...) on doit également considérer la possibilité
de leurs actions combinées. Nous retiendrons donc finalement I'hypothése globale d'une
duraminisation entretenue par cumul de tous dysfonctionnements physiologiques quelle qu’en
soit I’origine. Selon ce principe, le vent peut avoir un effet mécanique stimulant en prédisposant
l'aubier a ces dysfonctionnements (fragilisation mécanique) ou plus indirectement en affectant
les processus physiologiques ¢élémentaires de l'arbre, son fonctionnement hydraulique
(desséchement, cavitation) et son activité cambiale (thigmomorphogenese) en particulier.

3.1.3 Etude proposée

En raison sans doute de son manque de valeur marchande en tant que tel et de la
prépondérance néfaste d’autres sources d’hétérogénéité chez cette espece (bois de compression et
nodosité notamment), le duramen du pin maritime n'a pas fait spécifiquement 1'objet de nombreuses
¢tudes. Par ailleurs les étendues du cceur rapportées dans la littérature ne concernent généralement
que des moyennes par arbre ou section droite. Il est rare en particulier que soit porté un quelconque
intérét aux anisotropies transversales, y compris dans le cas pourtant singulier d’un duramen
irrégulier. Il nous a donc semblé opportun de mener ici une étude de la répartition du cceur chez le
pin maritime en tenant compte de ces particularités, avec a I’esprit les implications supposées des
sollicitations aérodynamiques sur sa formation. En raison des forces et des dimensions engagées, il
ne s'agit encore que d'un simple travail prospectif basé sur des arbres n'ayant pas subit de traitement
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particulier vis a vis du vent (ventilation artificielle ou haubanage) mais qui alimentera néanmoins
une discussion nécessaire sur la formation et le réle possibles du cceur.

3.2 Protocoles expérimentaux
3.2.1 Matériel végétal

Afin de limiter les facteurs a priori impliqués, les pins que nous avons examinés sont issus
d'un seul site géographique et d'une unique classe d'age. Il s'agit de la parcelle M de la forét de
I'Hermitage a Pierroton, située sur le site LN.R.A. de Cestas en Gironde, a 45 kilomeétres de la cote
atlantique (0°46'E de longitude, 44°44'N de latitude et 58m d'altitude). La végétation locale, fougere
aigle et molinie principalement, indique qu'il s’agit d’une lande mésophile a tendance humide
(Chaperon, 1986). Le vent dominant provient de 1’Ouest Nord-Ouest, avec une moyenne annuelle et
régionale de 3,3ms™ soit 4 peu prés 12 kmh™ et des pointes 4 plus de 35 ms™ soit 126kmh™
(données Météo-France correspondant a une probabilité¢ de rappel inférieure a I’année). A I'origine
ces arbres ont été plantés en 1947 a des densités variables, ont alors recu différents traitements
nutritifs, puis ont connu divers régimes d’éclaircie (Lemoine et Sartolou, 1976). En décembre 1998
nous avons sélectionné un échantillon de 26 individus pour la morphologie du tronc avant les
premicres branches vertes. Nous avons choisi autant que cela peut €tre possible de visu, des
morphologies idéales, a savoir des tiges droites (verticales ou penchées) ni trop flexueuses ni
manifestement singuliéres. Deux campagnes de mesures ont €été menées en 1999 sur cet
¢chantillonnage, la premiére sur 15 arbres d'un diamétre moyen de 38.5£10.3cm et la seconde sur
11 spécimens de 40.5+12.5cm de diamétre moyen, pour une hauteur totale moyenne de 29.31+2.2m
(diametres a Im30 déduits a partir du modele d'épaisseur d'écorce de Najar, 1998, des diametres
mesurés sous €corce, soit respectivement 26.31+4.8cm et 27.916.4cm).

3.2.2 Mesures et calculs

/@ \/

o Lot1=11 arbres
Nord inclinés et 4 droits

O Lot2=7 arbres

i inclinés et 4 droits

1 Direction

=

— o2 moyenne :

I Im
I Ouest Est

A o
- NI N ikl 100
{ Im
JIRVANY -
Sy e gl
. ] \_ Sud O/
Fig.3.8 : Mesure de I’inclinaison d’un tronc : Fig. 3.9 : Détail de toutes les inclinaisons pour les deux
prélévements et direction moyenne de I’ensemble :
- 1 azimut global a ’aide d’une boussole - chaque tronc est assimilé au vecteur unitaire qui le dirige
- 546 écarts a la verticalité a I’aide d’un fil a - les vecteurs obtenus sont ramenés au méme point puis projetés
plomb et d’un métre ruban sur un plan horizontal (le point noir correspond aux 8 pins droits)

- la direction moyenne est celle du vecteur moyen (cf. statistiques
circulaires dans Mardia, 1972 ou Batschelet, 1981)
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Qualification sommaire de la géométrie des tiges

Notre sélection visuelle des spécimens penchés s’étant limitée autant que possible a des
individus inscriptibles dans un plan, nous avons pu déterminer assez facilement a = 10 degrés pres,
leur azimut d’inclinaison globale (Fig.3.8). Nous obtenons un azimut moyen de 100° (Fig.3.9)
comparable aux 116.7 gr soit 105° déterminés par Polges et Illy en 1967 sur la méme parcelle
(Polges & Illy, 1967). Un fil a plomb fixé au tronc a une hauteur située entre 4 et 5 metres nous a
permis de retrouver le plan d’inclinaison, et grice a des mesures d’écart a la verticalité, de
quantifier la géométrie basale du tronc dans ce plan (Fig.3.8). Pour cela on a calculé une pente
locale (angle a la verticale &) pour chaque metre linéaire de ce trongon, en considérant par la suite
que la premiere d'entre elles quantifiait I'inclinaison basale tandis que leur moyenne et leur écart
type permettaient de rendre compte respectivement de I’inclinaison globale et de la flexuosité.
Comme l'indique la figure 4.10, les deux lots sont tout a fait comparables.

Diamétre a 1m30 Inclinaison basale Inclinaison globale | Indice de flexuosité
Hauteur totale

(sous écorce) Moyenne Max. Moyenne Max. Moyenne Max.

Lot 1

11 penchés | 26,3 cm+4,8 cm Non mesurée 6,3°+6,5° 22° 6,3°+55° 19° |22°+1,8° 7°
& 4 droits

Lot 2

7 penchés & | 27,9 cm+ 6,4 cm 293m=+22m |7,5°+9.8° 33° 6,2°+68° 22° |24°+x1,8° 9°
4 droits

Fig.3.10 : Principales caractéristiques morphologiques des deux lots étudiés.

Description discréte de la structure interne des tiges

Mesures
Lot1: , l Lot 2 :
15 arbres 11 arbres

8
A
(]
3 rondelles A 15 a 30 rondelles
=
A

= zmi

|
N
|

Fig.3.11 : Mode de prélévement et position des rondelles Fig.3.12 : Mesures effectuées sur chaque rondelle
pour les deux lots sélectionnés. extraite soit 8 rayons et 5 décomptes de cernes.

R, Niot CEIrNES

N; et R; sont respectivement le nombre de
cernes et le rayon depuis la moelle dans la
direction i

(Les rayons 1 et 2 correspondent au plus grand diamétre et/ou a la plus grande excentricité de la moelle, la
direction 1 étant celle de la plus forte croissance cambiale)
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Pour la premiére campagne de mesures, il a s'agit d'une coupe de 15 arbres a but
commercial, qui n'a donc permis d’6ter des rondelles qu'a des distances standards, soit a la base, a
2.5m et a Sm (Fig.3.11). En se basant sur les premicres observations obtenues sur ce lot, nous avons
établit un mode d'échantillonnage plus complet pour la coupe suivante. Celle-ci concernait 11 pins,
d'abord débités en 10 a 20 rondelles jusqu'a 1m30, puis fournissant encore entre 5 a 8 sections
droites prélevées tous les 2 metres jusqu'a la base du houppier (Fig.3.11). Au fur et a mesure du
trongonnage, les échantillons ont été marqués sur la face inférieure pour permettre leur orientation
et leur identification ultérieures (arbre d'appartenance et hauteur d'insertion). Apres égalisation et
pongage de la face supérieure, le décompte des cernes et la mesure des rayons depuis la moelle ont
permis de quantifier la croissance cambiale et la duraminisation selon 4 directions orthogonales, la
direction 1 correspondant a celle de la plus forte croissance (Fig.3.12).

Calculs a partir des rayons

e Pour les espéces présentant des tiges a sections tres irrégulieres (en raison de contreforts
racinaires, d'anastomoses caulinaires ou de pathologies locales hypertrophiantes par exemple), une
¢évaluation des surfaces transverses demande souvent un outil numérique. Pour des troncs de section
plus monotone comme chez le pin maritime, on peut en obtenir une trés bonne estimation
mathématique par discrétisation polaire réguliere puis sommation, a l'aide de 1'égalité¢ suivante
(Pardé & Bouchon, 1988 ; Saint-André, 1998) :

Ry

Re R

s=Lr3 g’ (IV.1)

On utilise la méme estimation pour quantifier les surfaces des houppiers projetées sur le sol, et en
ayant le plus souvent recours a la mesure de huit rayons (Pardé¢ & Bouchon, 1988), alors que ces
surfaces présentent des profils plus découpés que les sections de tige (Radi, 1992). Nous avons donc
jugé qu’une estimation a partir de quatre rayons était satisfaisante pour la surface des sections
droites de pin maritime comme pour leur étendue de duramen. Saint-André (1998) en étudiant la
précision du calcul de surface IV.1 en fonction du nombre de rayons mesurés, a d'ailleurs démontré
mathématiquement que 1’utilisation de quatre rayons orthogonaux était amplement suffisante.

1
S= Zn (Rl2 + R22 + R32 + R42) surface de xyléme (IV.2)

1
c= Zn (1‘12 + r22 + r32 + r42) surface de duramen (Iv.3)

Remarque : Toutes les surfaces calculées, y compris celles de l'aubier déduites par différence, ont
finalement été réduites par rapport a des valeurs étalons (prises a la base ou a Im30) de facon a ne
manier que des grandeurs adimensionnelles (Les rayons R; et r; sont deécrits Fig.3.12).
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e Nous avons ensuite procédé a deux catégories de comparaisons morphologiques. La
premicre a pour objectif de quantifier l'isomorphie entre les rondelles et leur étendue de cceur
respective, par le biais de rapports homothétiques entre les rayons ou les surfaces (IV.4 et IV.5).

r.

H; = R_l rapport homothétique linéique " cceur / xyléme " dans la direction i (Iv.4)
i
c

H= \/g rapport homothétique surfacique " cceur / xyleme " (IV.5)

*

Rappel : Les rayons R; et r; sont spécifiés figure 4.12, tandis que S et o sont définis par les
egalitées IV.2 et IV.3

Le second examen morphologique quantifie la non-circularité de ces formes en comparant leurs
différents rayons avec celui d’un disque de méme surface centré sur la moelle. La différence
normalisée entre le rayon réel et ce rayon moyen est un coefficient adimensionnel que nous avons
employé pour rendre compte de l'anisotropie radiale d'expansion (aussi bien de la croissance
cambiale que de la duraminisation, IV.6 et [V.7, voir également la figure 4.29).

Ri —\/S/TC

Aj =——=—=—coefficient d’anisotropie de croissance cambiale dans la direction i (IV.6)
NS/m
r —VJo/m : : : . o
a; =—F——=—coefficient d’anisotropie de duraminisation dans la directioni1 (cf. *) (Iv.7)
Jo/m

» Enfin, pour faciliter les comparaisons avec d’autres études, bien que cela soit redondant
par rapport aux opérations précédentes nous avons également calculé les méplats et excentricités,
grandeurs classiquement utilisées en dendrométrie pour qualifier 1’anisotropie de croissance radiale
(nous avons toutefois étendu ces notions aux sections droites de cceur). Le méplat est le rapport d'un
diametre par son homologue perpendiculaire (Polge & Illy, 1967; Pardé & Bouchon, 1988; Radi,
1992). 1l renseigne sur la circularité d'une section indépendamment de la position de sa moelle. En
général pour une forme aussi monotone qu'une rondelle de pin maritime, on distingue rarement plus
d'une direction préférentielle de développement radial, et on a par conséquent recours a une seule
valeur de méplat, dans cette direction :

Ri+Ry : : .
M =——-—= méplat de la section droite de tige (IV.8)
R 3+ R 4
5] +r B . .
= méplat de la section droite de cceur (cf. *) (IV.9)
I3 +1y

L'excentricité compléte cette notion en qualifiant la position de la moelle indépedamment de la
forme de la section. Elle est généralement définie par un vecteur, mais en pratique on l'oriente et on

101



Chapitre 3 : Etude dendrométrique. LE STADE ADULTE.

I'exprime presque toujours - comme pour le méplat - selon le plus grand diametre. On trouve alors
plusieurs expressions de son intensité dans la littérature (revue critique dans Bouillet, 1993 et Saint-
André, 1998) mais la plus courante est le rapport du plus grand rayon par le plus petit. Nous avons
calculé pour cette étude les quatre valeurs accessibles a partir de nos mesures :

R
e = R_l excentricité longitudinale de la rondelle (IV.10)
2 (dite aussi excentricité de la moelle)
R
er = R_3 excentricité transversale de la rondelle (IV.11)
4
3
€L = r_l excentricité longitudinale du coeur (IV.12)
2
r
€t = r_3 excentricité transversale du cceur (cf. *) (IvV.13)
4

Calculs a partir du décompte des cernes

Pour compléter les calculs précédents, nous avons également quantifié l'irrégularité du coeeur
en comparant la quantité de cerne qu’il affecte dans une direction avec celle qu'il touche dans la
direction opposée. La différence entre ces deux nombres ramenée au total de cernes permet de
quantifier ce que nous désignerons dorénavant par le débordement du cceur :

— ‘N N 2‘ . o
o, = N— débordement longitudinal (du cceur) (IV.14)
tot
— ‘N =N 4‘ .
Op = N— débordement transversal (du coeur) (IV.15)

tot

Rappel : les dénombrements de cernes N,y et N; sont deécrits Fig. 4.12

Construction d'un pin moyen représentatif

Certaines rondelles ayant été prélevées a des hauteurs identiques (soit la base, Im30 puis
tous les 2m pour un lot, et la base, 2m50 et Sm pour I’autre lot) il a été possible de faire a ces
niveaux des calculs de moyenne. Nous ne les avons pas effectués en amont de 1'analyse c'est a dire
sur les valeurs avant calcul, mais sur les valeurs finales (c'est a dire les mesures si elles sont 1'objet
méme de I'étude, le résultat des calculs impliqués sinon). On a ainsi construit deux pins moyens
représentatifs des deux lots, ou plus exactement un ensemble de valeurs représentatives des
prélevements et permettant les comparaisons avec les résultats d'autres recherches, en particulier
celles de Polge & Illy (1967) réalisées sur la méme parcelle.
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Quelques mesures complémentaires

e FEn vue de les confronter ultérieurement aux ~
¢tendues d'aubier, les surfaces foliaires Syaiguie des pins ﬁ
issus du lot 2 ont également été estimées a partir de la Surfac,e . 4

r r r . scannce
méthode développée par Waring et al. (1982).
Conformément a cette méthode, les houppiers ont été “'""E::--_.___
découpés afin de mesurer la masse fraiche de tous les Sulrfal’{e e
rameaux porteurs d'aiguilles fyrameau, dont une vingtaine par caleulée ¥

C . ., , . , . = surface scannée (1+m/2)
pin était ensuite retirée comme échantillon représentatif. 9 )
Ensuite 20 aiguilles étaient retirées de chacun des 20 T

5t ses (soit 400 aiguill ar pin) r Fig.3.13 : Mesure des surfaces d'aiguille sur

r,ame'aux pour étre scannées (soit 4 gutlles par p Po.ur un échantillon représentatif du houppier
¢tablir finalement divers coefficients de proportionnalit€é  (nécessitant un calcul pour obtenir la
détaillés ci-apres, entre la surface cumulée des aiguilles et superficie totale)
différentes masses. Les surfaces scannées (Fig.3.13) ont été
mesurées grace a un logiciel ad hoc (WinNeedle©, Regent Guay Instrument, Canada) tandis que les
masses ont €té obtenues a l'aide d'une balance de précision. Puis en vertu de la représentativité
supposée des échantillons, la validité des coefficients a été étendue a l'ensemble du houppier :

Ssaiguille/dzaiguille = Sxaiguille/dxaiguile Telation entre les surfaces S et masses seches d des aiguilles
dsaiguilie/fraiguille = dXaiguille/ Txaiguitle T€lation entre les masses seches d et fraiches f des aiguilles
fraiguille/ frrameau = fXaiguile/fxrameau  T€lation entre les masses d'aiguille avec et sans axe porteur

de sorte que
SZaiguille = fErameau (fXaiguille/ erameau) (aniguille/ fXaiguille) (SXaiguille/ aniguille) (IV~15)
. Enfin, étant donné le role de soutien supposé¢ du duramen, des essais mécaniques

comparatifs ont ét¢ menés a partir d’éprouvettes d'aubier ou de duramen purs extraites de six arbres
du lot 2. 11 s'agit de 54 paires de barrettes de 30 x 1 x 1 cm’ chacune, prélevées longitudinalement
de part et d'autre de la zone de transition, selon les 4 rayons principaux et en des positions voisines
appartenant si possible au méme cerne (Fig.3.14). Un banc de flexion circulaire instrumenté
(Instron Tensile Testing machine, JJ-T5002, Fig.3.15) permet ensuite d'appliquer un effort de
flexion et de mesurer son évolution AF, tandis que la courbure de la partie centrale de 1’éprouvette
est estimée grace aux mesures Ay acquises simultanément par un capteur de déplacement
(L.V.D.T.-Sensorex SX9, Fig. 4.15). Une simple relation issue de la Résistance des Matériaux
(Timoshenko, 1968; Guitard, 1987) permet de calculer la rigidité du bois a partir de ces mesures et
de dimensions caractéristiques, sous couvert d'essais effectués a vitesse lente (ici 0.1 mm.s™) et en
petits déplacements (ici <3 mm).

Remarque : En raison des hypotheses dont dépend 1’égalité précédente, le module élastique
calculé correspond a celui d'une éprouvette homogene isotrope parfaite, globalement équivalente
sur le plan de la flexion circulaire a la portion centrale (Fig.3.15). La petite taille, |’élancement et
l'exclusion des barrettes présentant un défaut manifeste (noeud ou découpe défectueuse) font
néanmoins de ce module (apparent) un parametre intégrateur, représentatif de la rigidité
longitudinale macroscopique du matériau étudié (surtout d'un point de vue comparatif).
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Direction 3 ou 4

B [0 Position transverse des éprouvettes

.

(IV.16)

—_ 1
e -
.. )
Py 2L Tl

““LVDT AN
S — ’,/ /

Fig.3.14 Préléevement d'éprouvettes voisines
d'aubier et de duramen purs, de part et d’autre de la
zone de transition et si possible dans le méme
cerne (La direction 1 correspond a la plus forte
croissance cambiale).

3.3 Résultats

Fig.3.15 : Calcul d’aprés la méthode de la courbure
(Timoshenko, 1968; Guitard, 1987) d’un module élastique
longitudinal pour chaque éprouvette, a partir d'un essai de
flexion circulaire. Ay est la déflexion de 1’échantillon par
rapport aux appuis du capteur de déplacement LVDT
(mobile). Les unités sont les métres pour les distances, les
newtons pour AF, et les pascals pour E;.

3.3.1 Structure interne, inclinaisons et vent dominant
Corrélations entre les directions

Nos observations sur le terrain lors du trongonnage confirment l'idée répandue selon laquelle
le plus grand diamétre et/ou le plus excentré (celui que nous avons choisi Fig.3.12 pour définir les
directions 1 et 2) coincide prés de l'encastrement, avec la direction d'inclinaison de la tige si 1'arbre
est penché, a celle du vent dominant sinon (surtout pour les catégories morphologiques que nous
avons retenues). Par conséquent méme les arbres droits et verticaux peuvent comporter un méplat
et/ou une excentricité parfois intenses, tant au niveau de leur section droite qu'a celui du cceur. Sur
le plan quantitatif cependant, la direction de ces anisotropies n’a pas fait I’objet de mesures
particuliéres dans cette étude (voir Radi, 1992 ou Alteyrac, 1998 pour connaitre I’évolution de ces
directions le long du tronc chez le pin maritime).

Corrélations entre les intensités

e Pour ce qui est en revanche des intensités d'excentricité et de méplat, on peut observer que
celles-ci diminuent assez irréguliérement avec la hauteur aussi bien a 1'échelle de l'individu qu'a
celle du peuplement (Fig.3.16). Comme le débordement adopte le méme mode de variation
longitudinale sans s'annuler totalement, le duramen demeure donc irrégulier sur toute la longueur du
tronc. Devant la difficult¢ a dégager un paramétre intégrateur caractérisant ces distributions
longitudinales non triviales, nous en avons retiré arbitrairement 3 grandeurs représentatives : la
valeur a la base, celle a Im30 et la moyenne individuelle (arithmétique). Sur la base de régressions
linéaires, nous avons étudi¢ l'interdépendance de ces grandeurs et de quelques autres, avec les
inclinaisons de tige (Fig.3.17). Toutes variables confondues, par intensit¢é décroissante de
corrélation on trouve alors les valeurs a 1m30, puis celles a la base et enfin les moyennes, tandis
que les résultats les meilleurs sont obtenus avec 1’inclinaison basale et avec le méplat du duramen.
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X
Lot 2 Inclinaison basale (en degrés) Inclinaison globale (en degrés)
Equation : Y = aX+b R* % p Equation : Y = aX+b R? % p
Excentricité d a la base 0,0358 X + 1,55 56,8 0,007 0,0523 X + 1,44 66,3 0,002
xcentricite de N
R T a1m30 0,0445 X + 1,46 72,7 0,001 0,0600 X + 1,35 72,0 0,001
moyenne 0,0122 X + 1,34 42,9 0,029 0,0197 X + 1,30 55,7 0,008
o ala base 0,0326 X + 1,070 47,8 0,019 0,0458 X + 1,61 51,3 0,013
Exzi':l::f'te ol a 1m30 0,0592 X + 1,42 73,8 0,001 0,0651 X + 1,37 48,6 0,017
moyenne 0,00910 X + 1,35 38,1 0,043 34,3 0,058
) ala base 29,3 0,086 31,1 0,075
Méplat de la a 1m30 0,00118 X + 1,06 618 | 0,004 0,0155 X + 1,03 576 | 0,007
section droite
moyenne 26,9 0,102 0,00348 X + 1,14 39,3 0,039
ala base 0,0228 X + 1,13 66,7 0,002 0,0227 X + 1,09 53,6 0,001
Méplat du coeur a 1m30 0,0229 X + 1,04 94,8 | <0,001 0,0283 X + 0,997 79,0 | <0,001
moyenne 0,00748 X + 1,05 75,6 0,001 0,0109 X + 1,03 79,8 | <0,001
ala base 0,00612 X + 0,103 64,8 0,003 0,00801 X + 0,0892 60,6 0,005
Débordement 5 1m30
i aim 0,00738 X + 0,0873 61,1 0,004 0,00889 X + 0,0763 48,3 0,018
moyenne 0,00222 X + 0,0540 60,2 0,005 0,00309 X + 0,0498 57,6 0,007
) ala base 11,3 0,312 15,9 0,224
e a 1m30 13,6 0,265 18,8 0,183
de duramen
moyenne 2,00 0,676 2,40 0,648

1,9

1,8 ¢

1,7

1,61
1,51
1,4
1,3
1,2

1,11

Fig.3.17 :Tableau récapitulatif des régressions linéaires obtenues entre les caractéristiques des inclinaisons et certains
facteurs représentatifs de la structure interne des tiges (les équations sont indiquées si R? > 70% et p < 5%, et en
caractéres gras si R2>70% et p < 0.1%).

L’excentricit¢ de la moelle et le débordement viennent en seconde position. Toutes ces
corrélations tombent néanmoins dés que 1'on considére exclusivement les arbres droits et verticaux
dans la mesure ou ceux-ci peuvent présenter les mémes particularités de structure interne (a priori
en raison du vent a en juger par la coincidence des orientations). Notons enfin que la proportion de
duramen, quelle que soit la grandeur considérée de sa distribution longitudinale, n'est jamais
corrélée avec les inclinaisons de tige.

ey . i 13 ¢ 5
excentricités e Section dro;te lot2 X méplats @ Section droite lot 2
© Section droite lot 1 125 | © Section droite lot 1
o A Duramen lot 2 A Duramen lot 2
0 A Duramen lot 1 12l A Duramen lot 1
A
4 2 °
1,15 -
A o A
'y
[] L A
s 1,1 ° .
[ ]
° ) o ® °
o 1,05 -
0 o 8 o 8 ° g
(0] [
(] ° 1 o
(o)
C 095
0,1 0.2 0.3 0.4 0,5 0.6 0 01 02 03 04 05 06

hauteur / hauteur totale

hauteur / hauteur totale

Fig.4.16 : Distribution longitudinale des excentricités et des méplats moyens pour les deux lots étudiés.

e M¢plat et excentricité se trouvent également fortement corrélés deux a deux. A 1m30 par
exemple en considérant leurs valeurs pour chaque section droite (IV.8 et IV.10) on obtient R? =
92%, lequel vaut 87.1 % a partir des valeurs du ceeur (IV.9 et 1V.12), avec dans les deux cas p <
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0.001. Enfin en effectuant les mémes analyses mais selon le second diamétre, les valeurs obtenues
ne suivent pas d'évolution significative avec la hauteur, sont trés dispersées autour d'une moyenne
globale quasi €gale a 1, et n'ont pas de corrélation significative avec les inclinaisons de tige, ni entre

elles.

3.3.2 Distributions longitudinales

Manifestations longitudinales de
l'irrégularité

Le profil obtenu dans la direction du
plus grand diamétre a partir des moyennes par
hauteur des rayons (Rj, r;, Ry et r; définis
Fig.3.12) permet d'avoir une représentation
type de la répartition longitudinale du cceur
chez le pin maritime (Fig.3.18). La moelle
¢tant I’origine des rayons, elle est figurée par
I’axe des ordonnées, et en observant son
¢loignement par rapport au centre géométrique
(assimilable ici au milieu du diamétre) on
reconnait 1'évolution tortueuse de I'excentricité
vue précédemment (Fig.3.16). Autrement dit le
profil n’est pas symétrique, la direction de la
plus forte croissance et de la plus forte
duraminisation correspondant (au moins a la
base) a celle des vents dominants et/ou a celle
de [linclinaison. L’effet concomitant de
I’empattement et d’un appauvrissement du
ceeur vers la base conduit a une proportion
maximale et a une extension maximale de
ceeur situées respectivement a 12% et 7% de la
hauteur totale, soit a 3m50 et 2m pour notre
peuplement (hauteur totale moyenne de 29.3
m).

L'irrégularité générale de distribution
longitudinale s'observe ¢également si 1’on
considére non pas les épaisseurs mais le
nombre de cernes constitutifs de 1’aubier. Ce
dénombrement permet par ailleurs d’estimer
I’age  moyen du bois juste avant
duraminisation, qui est au minimum de 16 ans
a l'extréme pointe supérieure du ceeur, mais qui
atteint aussi plus de 34 ans a la base (Fig.3.19).
Il apparait alors clairement que 1’age du bois
n’est pas un critére suffisant pour estimer la
localisation du duramen chez le pin maritime.

Direction des vents
dominants ou de

1’

)

inclinaison Hauteur/hauteur totale

Niveau de la plus
grande proportion
de cceur

Niveau de Ila
plus grande
étendue de
ceeur

5 0 (3 D 5
Rayons moyens (cm)

Fig.3.18 : Représentation du profil longitudinal moyen
des tiges selon leur plus grand diamétre (la surface grisée
correspond au ceeur).

Il ne s’agit pas d’un profil réel puisque le centre

biologique (la moelle) définit

I’axe rectiligne des

ordonnées. Le centre géométrique du xyléme (en 2D) est
figuré par la courbe en pointillés.
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Age moyen du plus vieil aubier

39

0,2 03 0,4 0,5 0,6

hauteur/hauteur totale
Fig.3.19 : Moyenne par hauteur et dans les 4 directions

étudiées du nombre de cernes d'aubier, soit 1'dge moyen
du bois juste avant duraminisation.
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Deux régressions longitudinales fondamentales

En choisissant des normalisations adéquates, nous avons pu identifier deux régressions
longitudinales sur I'ensemble de nos mesures. Ces régressions permettent de rendre compte de la
majorité des autres distributions longitudinales de la dendrométrie classique (défilement, disposition
relative des différents bois, rapports de proportionnalité...) au prix d'un nombre limité de mesures
relativement accessibles. L'emploi de variables réduites permet manifestement de s’affranchir en
grande partie de la variabilité¢ individuelle, en particulier celle qui serait induite par 1'inclinaison de
l'arbre ou par son statu social. La premiére régression (Fig.3.20, notée IV.17) concerne la surface

d'aubier relativement a sa valeur basale, elle est logarithmique.

Régression 1 ou (IV.17)
a (x)/2y =[S(x)-6(x)]/[S4-6,] = 0.205 — 0.151 In(x)

R*=91.8%

Hauteur / hauteur totale

J[eseq JaIqne p
ddvLINs / JIdIqNE,p ddeLIng

0 0,1 0,2 0,3 0,4 0,5 0,6

0,7

1.4

1,2

0,8

0,6

0,4

0,2

Fig.4.20 : Régression rendant compte de la distribution longitudinale de la surface d'aubier a(x), relativement a sa
valeur basale a,. x est la hauteur relative, S(x) est la surface de la section droite, 6(x) est celle du duramen (S, et o,

sont leurs valeurs respectives a la base).

La seconde régression (Fig.3.21, notée IV.18) concerne la surface de duramen relativement a

sa valeur a Im30, elle est linaire et déterminée a partir des rondelles situées au dessus de 1m30 :

Hauteur / hauteur totale

% 1,2
E e Régression 2 ou (IV.18)
< f;hotgsfoogo
= _
s TlE s . 6 (X)/ 6 130 = 1.105 — 1.872 x
E oo %‘:?? ° °

4@
o N o °
2 s [t R2=93.3%

<
% 1@ e P < 1%o
>

5 oo e
1 o
t 0,6 o
5 ]
« e
~ e
g il
E 04
g ]
s ]
= ]
= il
D 41
= 0,2 ]
] il
2 ]
= ] °
= o0 — ‘ — ‘ ‘ — ‘
17,]

0 0,1 0,2 0,3 0,4 0,5

Fig.4.21 : Régression rendant compte de la distribution longitudinale de la surface o(x) de duramen aprés 1m30,

relativement a sa valeur o,30a 1m30 (x est la hauteur relative).
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Il est donc possible a partir des deux régressions précédentes de déterminer par exemple le
défilement métrique normalisé a 1m30 (moyen). Son expression s’obtient en effet a partir de la
racine carrée du défilement surfacique (également normalisé a 1m30) le quel est obtenu facilement

en combinant [V.17 et IV.18 :

a(x) o (x)

S(x) _ a(x)+o(x) _ a O 1m30
S1m30 a1m30 +01m30 a(xlm?:O) 1 k1m30 +G(’x1m30)
ay ke 1=k O 1m30
a(x) o(x) (IV.19)
a (@)
= 0 + 1m30 Rappel des notations :
a(x,,;) 1 1 S pour les surfaces de section droite
a k 1—k o pour les surfaces de duramen
0 1m30 1m30 a pour les surfaces d’aubier

a(x)  a(Xyp30) of
a, ’ aq
1m30

avece

X1m30 =
tot

k _ %m0
1m30 =

1m30

o(x) donnés respectivement par I[V.17 et IV.18
G1m30

la hauteur relative 8 1m30 (hy est la hauteur totale moyenne).

la proportion d’aubier & Im30 (surfacique)

La figure suivante (Fig.3.22) représente le résultat de cette approximation (en tenant compte
de la proportion surfacique moyenne d’aubier a 1m30 soit 70.2%, et de la hauteur totale moyenne
soit 29.3m) en comparaison avec deux régressions directes. Il ressort que peu d’informations ont été
perdues par 1’'usage des expressions [V.17 et IV.18.

1,2 <

o

)

Régression logarithmique 5

R*=83.2% e -

P < 1%o %

=

_ 087 &

= 2

Régression polynomiale 0,6 g

R>=92.2% T 5 . E

P <1%o 1

Combinaison de [V.17 et IV.18 0,4 E

R’=91.2% 3
Hauteur / hauteur totale P < 1%o \¢ 0.2
0 0,1 0,2 0,3 0,4 0,5 0,6 0,7

Fig.3.22 : Un exemple d'utilisation des régressions 1 et 2 (IV.17 et IV.18) pour déterminer une distribution
longitudinale classique (le défilement métrique normalisé & 1m30).
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L'intérét principal de l'utilisation des régressions IV.17 et IV.18 est que, bien qu'ayant été
obtenues a partir de toutes les mesures regroupées sans distinction (mais traduites en variables
réduites), elles rendent assez bien compte de la variabilité individuelle (Fig.3.23) :

045 -
04 -

0,35

Valeurs
expérimentales
@ Pinl

4 Pin2

o Pin3

0,3 4

Surface de duramen 0 / surface totale S

0,15 4 @ — Estimations a
o partir de IV.17
ol & etIV.18
o
©
9 1 Estimation avec 83 %  Estimation avec 76 %  Estimation avec 64 % o
d’aubier a 1m30 d’aubier 4 1m30 d’aubier & 1m30 hauteur /
0 . . . . . hauteur totale
0 0,1 0,2 0,3 0,4 0,5

Fig.4.23 : Un second exemple d'utilisation de IV.17 et IV.18 pour déterminer une distribution longitudinale
(la proportion de duramen) mais a échelle individuelle.

En revenant a la distribution longitudinale de la proportion de duramen a I’échelle du
peuplement (a partir des moyennes par hauteur) on obtient des grandeurs représentatives que 1’on
peut confronter aux résultats d'autres recherches sur la méme espéce. Les valeurs coincident
relativement bien avec celles de Keller & Mosnier (1987) par exemple (Fig.3.24).

3.3.3 Distributions transversales

Proportionnalité transversale ceeur / xyléeme

Par rondelle, I’écart entre les rapports homothétiques linéiques H; et surfacique H (définis
par IV.4 et IV.5) est au maximum de 10% (pour l'ensemble des rondelles, ces cinq valeurs sont
corrélées entre elles a plus de 99% avec p < 1%o). La duraminisation moyenne s’effectue donc
majoritairement au prorata de la croissance secondaire, selon un ratio unique dans toutes les
directions radiales mais variable avec la hauteur. On peut néanmoins déduire facilement cette
variation longitudinale, toujours a partir des deux mémes régressions de base (IV.17 et IV.18),
puisque les figures 3.23 et 3.24 illustrent I’évolution de 0/S = H2 A titre indicatif on a trois
domaines distinctifs de cette distribution pour les moyennes par hauteur (Fig. 3.24), en particulier
un palier entre 5% et 25% de la hauteur totale (soit entre Im50 et 7m30 pour notre peuplement) ou
elle atteint un taux de 57% (soit 0.572 = 32% pour les surfaces, ce qui correspond par exemple aux
33% que I’on peut calculer a partir des données issues de O.N.F., 1999). Notons que I’on avait déja
un bon apercu de I’homogénéité de ces proportions ainsi que de leur évolution longitudinale, en
observant le profil de distribution moyenne du cceur de la figure 3.18.
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04 r
0,35 r
32 %

7))
D
— T
g 03 ® ® ot2
ot L —— Combinaison de IV.17 et IV.18
2 E lot 1
“;.:1 0,25 e A données issues de Keller et Mosnier, 1987
w
2 02 \
2 2
E R’>=95.1%
E P < 1%o
S 015 [
D
=
51 L
8 0,1
t &
=
77

0,05 r

5% 25 % Hauteur / hauteur totale
0 I I 1
0 0,1 0,2 0,3 0,4 0,5 0,6

Fig.3.24 : Distribution de la proportion moyenne de duramen et comparaison avec la distribution calculée et avec les
valeurs déterminées par Keller & Mosnier (1987)

Anisotropies transversales de duraminisation

Par ailleurs, dés que 1'on ne compare plus les rayons entre eux mais avec ceux correspondant
a une formation isotrope, soit en considérant les coefficients d'anisotropie définis par les égalités
IV.6 et IV.7, on obtient des distributions longitudinales naturellement du méme type non linéaire
que celles des excentricités et des méplats vues précédemment (Fig.3.16), étant données les
combinaisons lin€aires existant entre tous ces facteurs. Mais on obtient également et surtout de trés
bonnes corrélations linéaires entre les caractéristiques moyennes des sections droites et celles du
duramen, qu'il s'agisse des anisotropies, des excentricités ou des méplats (Figs.3.25a et 3.25b).

2 1,2
1,9 o 1,18
18{ y=-0.0806+1.22x 116) ¥ =0438+0.581 x

R*=91.16%

. R>=93.6%
P<1%o

P<1%o

Excentricité du duramen
N
Méplat de section droite

121 Lot 1 1,04 Lot 1
Lot 2 Lot2
1,14 0 1,02 1 0
1 1 T T T T T T
1 1,1 1,2 1,3 1,4 15 1,6 17 18 0,95 1 1,05 1,1 1,15 1,2 1,25
Excentricité de section droite Méplat du duramen

Fig.425a : Corrélations linéaires entre les facteurs moyens (par hauteur) caractérisant I'nétérogénéité de croissance
cambiale et ceux caractérisant 'hétérogénéité de duraminisation (ici les excentricités et méplats IV.8 a IV.13)
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]
=
E
3 0,4 1
A Direction1 lotl 59
A Direction2 lot 1 5 ®
s Directions 3&4 ot 1 2031 y=0.0353 +0.797 x
. 5 < R?=89.2%
® Direction] lot2 s P<1%o
© Direction2 lot2 b 02 -
O Directions 3&4 lot 2 5
S
3
‘= 0,1
<
-0,3 -0,2 0,1 0,2 0,3 0,4 0,5

y=-0.0107 + 0.662 x

R2=89.6%
P<1%o
-0,2 A
y =-0.0275 + 0.846 x 03]
R?=85.0% ’
P<1%o

Débordement transversal du ceeur

Reste la notion de débordement qui met en jeu non plus deux mais tout un ensemble de
surfaces (celle du cceur, relativement a 1I’ensemble des accroissements ligneux) et qui dépend donc
de la cinétique de croissance cambiale. L’évolution longitudinale décroissante vers le haut (a
nouveau non triviale) du débordement n'est pas déductible a partir des régressions fondamentales
précédentes. On peut simplement remarquer en considérant a nouveau des valeurs moyennes
arbitraires (par hauteur ou par arbre), que le débordement est assez bien corrélé avec les

Anisotropie de duraminisation

excentricités moyennes individuelles, surtout celle du duramen et surtout a 1m30 (Fig.3.26).

Excentrlclte-de section Meéplat de: section Excentricité du ceur Méplat du cceur
droite droite
Débordement R? (%) p R? (%) p R? (%) p R? (%) p
a la base 77,8 0,005 67,1 0,024 74,3 0,009 73,2 0,010
a 1m30 85,4 0,001 68,7 0,020 94,7 < 0,001 79,5 0,003
moyen 70,3 0,016 47,2 0,142 77,1 0,005 59,8 0,052

Fig.4.26 : Coefficients de corrélation du débordement avec les méplats et excentricités moyens (par arbre) de

la section droite et du cceur.
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3.3.4 Observations complémentaires

La corrélation généralement rapportée dans la littérature entre les surfaces conductrice et
foliaire (Waring et al., 1982 et Marchand, 1983 par exemple) dont une formulation est le pipe
model de Shinozaki (1964), est a nouveau vérifiée dans ce cas singulier de répartition dissymétrique
de l'aubier pour un résineux (Fig.3.19). L'irrégularité se traduisant longitudinalement par des profils
difficiles a appréhender simplement, les corrélations présentées sont donc une fois de plus basées
sur des valeurs arbitraires (prises a la base, a 1m30 et a 5m). Notons que cette corrélation a
¢galement été vérifiée en considérant uniquement les arbres inclinés (Berthier et al., 2001).

Y = surface foliaire (cm?)
e e L B
a la base 250 X + 74298 85 < 0,001
a 1m30 283,8 X + 103604 86 < 0,001
asSm 385,6 X + 81702 82 < 0,001

Fig.3.27 Corrélation linéaire entre la surface foliaire et la surface d’aubier moyenne (exprimée
de 3 facons arbitraires) pour I’ensemble des arbres du lot 2.

Enfin, les modules élastiques de 1'aubier et du duramen déterminés a 1'état frais, a partir des
essais de flexions circulaires décrits précédemment (Figs. 3.14 & 3.15 et égalité 1V.16) sont
globalement du méme ordre (Fig.3.28). Seules les valeurs ayant été obtenues pour les éprouvettes
prélevées dans la direction du plus grand rayon se distinguent significativement des autres, qu’elles
soient constituées de duramen ou d’aubier. Ce résultat s’explique par la faible raideur longitudinale
du bois de compression (malgré une densit¢ importante), propriété bien connue de ce bois
classiquement associé aux fortes croissances cambiales.

*  p<0,005
#% p<0,001

Modules élastiques
moyen de l'aubier

Modules élastiques
moyen du duramen

Emplacement des
éprouvettes par
rapport a la
moelle

Du c6té des fortes

7,2+0,6 Gpa * o
croissances (direction 1) ’ 0 pa 6,4+0.4 Gpa
Du c6té opposé
1+1 +
(direction 2) 8, 0 Gpa 8,6+0,3 Gpa
Du c6té perpendiculaire
. 92+0,6 G 80+1,1 G
(directions 3 & 4) pa pa
Valeur moyenne 8,1£0,5 Gpa 7,1 £0,4 Gpa

Fig.4.28 : Modules élastiques longitudinaux moyens d'aubier et de duramen purs déterminés a partir

d’essais de flexion circulaire a I'état vert (cf. Figs.4.14 & 4.15 et I'égalité IV.16)
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3.4 Discussion

Cette étude qui se veut prospective est basée sur une description discréte des étendues
d'aubier et de cceur, tant longitudinalement (tranchage discontinu) que transversalement (4
directions radiales). La continuit¢ macroscopique de ces tissus autorise néanmoins l'interpolation
tandis que la répétition des mesures par hauteur et par rayon permet d'estimer les distributions
moyennes. Par ailleurs si la mesure de la largeur de chaque cerne présente un intérét évident d’un
point de vue dynamique, rien en revanche a notre connaissance ne permet d'identifier des étapes
dans le processus de duraminisation, pas méme chimiquement. Fatalement notre étude est donc
statique, la disposition des cernes n’étant prise en compte qu'indirectement a travers la notion de
débordement. Néanmoins en replagant les caractéristiques que nous avons dégagées des
distributions du cceur ou de 1'aubier dans leur contexte bibliographique, nous allons pouvoir discuter
des causes et fonctions possibles de la duraminisation, en considérant tout particulicrement le cas
des sollicitations aérodynamiques du vent.

3.4.1 Distribution et irrégularité longitudinale du cceur

L'irrégularité du cceur le long de la moelle se caractérise par des quantités de cernes ou par
des épaisseurs (d'aubier comme de duramen) variables avec la hauteur. Faute d’information sur sa
cinétique de propagation dans la tige, il est impossible de dater ou de situer 1’origine du front de
duraminisation a partir de ces profils de distribution. En particulier Hillis (1987) constate que la
duraminisation débute en moyenne entre 1 et 3m pour toutes les espeéces, mais que ce niveau ne
correspond pas nécessairement a I'expansion latérale du coeur la plus forte.

Climent et al. (2001) déclarent néanmoins qu'un ventre de duraminisation se situe en hauteur
chez la plupart des résineux (entre 2 et 7 meétres pour Pinus pinaster d'aprés notre étude, cf.
Fig.3.24) en raison de la morphologie typique de cette famille a 1'dge adulte. Selon cette équipe, un
houppier généralement haut perché et qui plus est a l'extrémité d'un tronc souvent élancé, induit
sous la charge du vent une concentration de contraintes mécaniques en hauteur, précisément au
niveau de ce renflement du cceur en vertu de I'hypothése d'une stimulation mécanique de la
duraminisation (hypothése avancée § 3.1.2 et également dans Stokes & Berthier, 2000). Pour étayer
cette interprétation Stokes (2001) souligne que le profil des contraintes de flexion en compression
calculées par Milne (1995, mais voir également Gaffrey, 2000, sur un autre résineux) le long d'une
tige d'épicéa en flexion simple, se rapproche sensiblement du profil de distribution du coeur que
nous avons déterminé, par ailleurs similaire a celui exposé par 1'équipe de Climent chez Pinus
canariensis. Mais l'empattement de I'épicéa adulte qui est loin d'étre un trait commun a tous les
coniféres, peut justifier tout autant la diminution basale des efforts de flexion rapportée par Milne.
De plus, son calcul n’intégre pas I’existence des précontraintes de croissance. Une approche plus
généraliste pour localiser I'emplacement des plus fortes contraintes longitudinales de flexion lors
d'une exposition aérodynamique de l'arbre, peut étre 1’observation des volis (bris du tronc par le
vent). Pour ce qui est des pins maritimes de notre parcelle, la derniére tempéte importante de
décembre 1999 n'y a provoqué que des chablis. Néanmoins nos observations des chandelles (la
partie ancrée du volis) toujours en place a ce jour dans toute la région, montrent que d'ordinaire le
niveau de rupture se situe en contrebas du houppier (il reste souvent quelques branches vertes), y
compris pour les classes d'age avancées situées en sol profond (prés de la cote par exemple) ou en
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plantation gréle (le coefficient d'¢lancement Hi,/Dim3o est connu pour étre un bon indicateur du
risque individuel de volis). Il ressort donc de ces observations basiques a grande échelle, que la
montée progressive du houppier a mesure du développement de 1'arbre induit chez cette essence un
niveau de casse évolutif, rapidement situ¢ au dela des 25% maximum de hauteur relative attendus
d'aprés la distribution moyenne de la figure 3.24 de notre étude, et selon I’hypotheése de formation
du cceur retenue ici. Reste que la résistance mécanique d'un matériau homogene est une propriété
intégrative de I'ensemble du champ de contraintes qui ne dépend donc pas de la seule composante
longitudinale, et que pour un matériau hétérogéne comme le bois il faut également tenir compte de
la variabilité spatiale de ses propriétés mécaniques et de son niveau de précontrainte. Il peut en
particulier exister des zones fragiles ou fragilisées comme les nceuds, les attaques fongiques, les
galeries d'insectes xylophages... ou justement le cceur de l'arbre comme nous I'avons vu. L'effet
structure intervient également, la flexuosité et les singularités architecturales comme les fourches ou
les baionnettes favorisant les concentrations de contrainte. D'autre part plusieurs études mécaniques
du comportement aérodynamique de l'arbre (chapitre 1, mais a échelle individuelle voir Blackburn,
1997 pour une étude expérimentale, Guitard et al. 1991 ou Fournier et al. 1993 pour la
modélisation) désignent le volis comme le résultat d'une rupture non pas statique mais dynamique,
et pas nécessairement selon le mode fondamental du comportement a la flexion du tronc mais selon
un de ses harmoniques, voire méme en torsion (tronc flexueux, houppiers fortement excentrés ou
dissymétriques). Or dans tous ces cas, les champs de déformations et de contraintes développés sont
radicalement différents de ceux obtenus en situation de flexion simple. En fait cette dernicre serait a
priori plus représentative des brises quotidiennes faiblement turbulentes (cycles thermiques des
environnements cdtiers ou montagneux par exemple) que des coups de vents sporadiques et
tempétueux, ces deux extrémes d'expositions aérodynamiques pouvant trés bien ne pas avoir les
mémes conséquences sur la formation du coeur (Telewski fait cette distinction dans une revue
bibliographique de 1995 ou il répertorie les réactions physiologiques de I’arbre au vent). Finalement
une mise a 1'épreuve expérimentale classique de I'hypothése mécanique de duraminisation avancée
ici pourrait €tre la comparaison pour une espece sensible, des profils de répartition du cceur obtenus
en des sites d'exposition aérodynamique bien distincts, ou suite a une modification artificielle de
l'interception du vent par l'arbre au moyen de haubans ou de voilures par exemple (et bien stir en
restreignant autant que possible les sources de variabilité probables, comme le type de station ou la
morphologie des tiges).

Deux principaux arguments hydrauliques peuvent également expliquer ce renflement du
ceceur en hauteur chez les espéces concernées, non pas comme le résultat d’une duraminisation
accentuée ou accélérée a ce niveau mais comme celui d'une progression congestionnée a la base. Le
premier argument, architectural, considére que 1’aubier basal est parcouru de séve sur toute sa
superficie en raison de la convergence des racines a ce niveau. Nadezhdina & Cermak (2000)
rapportent une sectorisation des flux de séve a la base des troncs induite par la proximité des
embranchements racinaires. La duraminisation de la partie basse de la tige serait donc assujettie a
l'activité hydraulique des racines les plus directement connectées au cceur, soit principalement le
pivot chez le pin maritime. Le vent pourrait influencer ce mode de développement du cceur en
provoquant prématurément la désactivation hydraulique de certaines racines déchaussées ou
endommagées par les tempétes. Le second argument est anatomique, il considere que les trachéides
ont des parois d'autant plus épaisses et un lumen d'autant plus étriqué que l'on se rapproche des
racines (anatomie typique des bois a destination principalement mécanique comme le bois de
réaction par exemple, O.N.F., 1999 et Zimmermann, 1983) ce qui leur impose d'étre plus
nombreuses dans la partie basse du tronc pour assurer la conservation du débit ascendant de séve.
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Le lierre qui réunit sur le méme individu des axes grimpants et d'autres autoportés, illustre bien
cette évolution anatomique (Speck, 1994).

Quoi qu'il en soit, du fait de son inactivité biologique le duramen ne fait jamais 1'objet des
formulations dynamiques de la croissance en épaisseur des axes, plutdt basées sur une dépendance
des quantités d’aubier ou de xyléme vis a vis de données plus ou moins écophysiologiques. A notre
connaissance, bien que ces dépendances puissent varier avec la hauteur dans quelques cas (diffusion
descendante des assimilats exposée par Deleuse et al, 1994 par exemple, mais dont les coefficients
sont encore arbitraires faute de mieux), elles ne permettent pas de rendre compte des profils de
répartition du coeur "a renflement" tel que celui déterminé par notre étude. En revanche, bien qu'il
s'agisse de relations moyennes et globales ces corrélations hydrauliques expliquent bien la relation
souvent soulignée dans la littérature entre la proportion globale de duramen et la vigueur de 1'arbre
(la surface foliaire peut en étre une expression, cf. Fig.3.27 par exemple) ou sa dominance (O.N.F.,
1999) et non pas avec d'autres variables morphologiques comme I'inclinaison du tronc par exemple
(cf. Fig.3.17). Notons toutefois pour nuancer ces propos que Bergstrom (2000) a suivi les
modifications de la proportion de cceur induites par différents modes d'¢lagage (parfois séveres)
chez 1'épicéa sans rien constater de remarquable pendant les cinq années suivant cette opération. Ce
résultat confirme I’idée intuitive que les flux de séve brute sont une grandeur trop instable pour
servir brutalement de consigne au déclenchement d’un processus définitif comme la duraminisation
et que la vulnérabilité a 1'embolie (ou plus globalement aux dysfonctionnements physiologiques) est
un meilleur critére. En corollaire il est probable que I’aubier passe préalablement par une période
d'inactivité transitoire et surtout réversible de facon par exemple a rester disponible pour la
réalimentation hydrique progressive d’un houppier mutilé en phase de restauration ou pour
permettre a la séve de contourner plus facilement d'éventuelles blessures superficielles. L’existence
systématique d’un manchon d’aubier entourant le cceur ou les flux de séve sont trés faibles voire
nuls (Nepveu, 1994 et Fig. 3.23) étaye cette théorie. Le dysfonctionnement des ponctuations serait
une origine privilégiée de cette prédisposition a la duraminisation si on en juge par leur dégradation
centripete progressive rapportée par Sperry et al. (1991) chez Populus tremuloides ou par la
formation prématurée de duramen décrite par Timell (1986) chez Abies grandis suite a une infection
par Adelges piceae, un insecte piqueur qui provoque l'occlusion des ponctuations. La diffusion
probable des polyphénols dans la séve brute stagnant a proximité de la zone de transition peut
néanmoins modifier les propriétés physiques originales de I'eau comme sa tension superficielle,
propriété qui conditionne en grande partie la cavitation.

Reste que malgré toutes ces considérations fonctionnelles et spéculatives, les régressions
que nous avons déterminées dans cette €tude préliminaire des distributions d’aubier et de coeur
(Fig.3.24 et 3.25) sont encore purement analytiques (comme celles d'autres travaux, dont ceux de
Climent et al. 2001 par exemple). La répétition de nos mesures en plus grand nombre et sur des
peuplements présentant d’autres caractéristiques que celui étudi€ ici permettrait en outre d’estimer
la sensibilité des coefficients obtenus vis a vis de 1’age, de la station ou des conditions climatiques
(le vent en particulier bien slir, comme nous l'avons déja précisé).

3.4.2 Distribution et irrégularité transversale du ceeur

Observons pour commencer que les parametres généralement employés pour quantifier les
distributions transversales du cceur ou de I'aubier se sont pas toujours tres pertinents. Il faut nuancer
par exemple la corrélation entre l'excentricité et le méplat qui ressort de notre étude car les
définitions utilisées (ici et largement dans la littérature) se trouvent non seulement approximatives
mais aussi artificiellement liées de par leur dépendance systématique aux mémes rayons. La notion
de méplat en effet, pour étre vraiment complémentaire et indépendante de 1'excentricité, devrait
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qualifier la circularit¢ des surfaces indépendamment de la position de la moelle, or elle dépend ici
de diamétres biologiques (dont celui définissant 1’excentricit¢). Une meilleure définition ferait
référence a des diamétres géométriques, mais son intérét est vite limité en raison de la difficulté a
localiser le centre géométrique d’une section d’axe, surtout en disposant uniquement de la mesure
de quatre rayons. Saint-André (1998) qui utilise 36 rayons pour situer analytiquement ce point sur
des rondelles d’épicéa, recommande d'ailleurs le recours aux méthodes numériques. Et en utilisant
un méplat réellement géométrique, cet auteur détermine que celui-ci est trés mal corrélé a

4 Rondelle\

réelle
(expansion
anisotrope)

++

Rondelle
virtuelle
(expansion

\_ isotrope)

Fig.3.29 Représentation  de
l'anisotropie d'expansion radiale sans
référence au centre géométrique i.e.
par utilisation des coefficients
définis en IV.6 et IV.7 (les deux
rondelles ont méme  centre
biologique et méme surface).

l'excentricité, ce que Bouillet (1993) avait déja noté sur Pinus
kesiya. C'est pourquoi nous considérons que les coefficients
d'anisotropie définis par IV.6 et IV.7 présentent une alternative
intéressante de la qualification morphologique des surfaces
transverses car ils permettent de rendre compte de la répartition
de la matic¢re sans faire référence au centre géométrique (Fig.
3.29). En fait les notions de méplat (géométrique) et
d'excentricité (biologique) sont des grandeurs vectorielles que
I'on assimile souvent a leur norme sans faire mention de leur
direction ou l'inverse, ce qui contribue évidemment a la
confusion générale. Il faut donc étre prudent quant a I’utilisation
des travaux portant sur ces grandeurs et se garder de leur
généralisation abusive. Enfin il faut également garder a I’esprit
que la mesure de rayons dits biologiques est une grandeur
intégrative et non pas anatomique de la croissance cambiale (la
progression radiale des lignées cellulaires, dont la plus visible est
celle des rayons ligneux, suit en effet une direction normale aux
accroissements tangentiels, rarement rectiligne, cf. Fig. 3.30).

La notion complémentaire d'irrégularité du duramen dans le plan transversal fait quant a elle
référence a plusieurs concepts qu'il convient de distinguer :

1- 1l s'agit d'abord de la non conformité de la zone de transition
avec une limite de cerne, que nous qualifierons d'irrégularité
anatomique, quantifiée par le coefficient de débordement (défini par
IV.14 et IV.15, et illustré Fig. 3.30).

2- On constate en
revanche assez généralement
une certaine régularité

géométrique du duramen. Deux
situations se présentent, soit
l'aubier conserve une épaisseur

-

Fig.3.31 Dans le cas d’un cceur
homothétique a la section de tige, le
débordement est plus manifeste chez les
essences présentant une faible épaisseur
d’aubier (A : type chataignier, B : type
pin maritime).

comme nous l'avons déterminé
pour le pin maritime, il existe
une relation de proportionnalité
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entre 1'épaisseur du cceur et celle du xyléme. Les couches ligneuses qui se succeédent pour constituer
la tige sont en revanche rarement homothétiques, I'isomorphisme entre deux cernes étant d'autant
plus improbable que leur différence d'age est ¢élevée. Par conséquent, plus la zone de transition est
distante du cambium, plus le débordement est manifeste, expliquant peut-étre que celui-ci soit
rarement noté chez les essences aux faibles épaisseurs d'aubier (Fig. 3.31).

3- Enfin le duramen connait également des fluctuations locales autour de son extension
latérale moyenne dont il a été¢ question jusqu'a présent (Fig. 3.30). Le calcul a partir de nos mesures
de ces valeurs résiduelles aboutit a des grandeurs totalement dispersées, sans lien évident de
direction ou d’intensité avec une variable morphologique (surface foliaire, inclinaison de tige...) ou
environnementale (direction des vents dominants ou du sud par exemple). Un découpage plus précis
permettant de qualifier précisément la distribution de cette variabilité permettrait peut-&tre de se
prononcer sur son caractere aléatoire (s'agit-il d'un bruit ?) et sur son éventuel déterminisme (sont-
elles liées a des irrégularités anatomiques ?).

3.4.3 Fonctions de la duraminisation et du duramen

La fonction mécanique généralement supposée du coeur (soutient et rigidit€) est mise a
défaut par de nombreuses constatations. Le duramen est souvent considéré a priori comme plus
rigide que l'aubier du fait de sa dureté, de son faible taux d'humidité et de sa plus forte densité alors
que ces propriétés tiennent surtout a la prolifération dans les lumens de composés aromatiques qui
ne participent en rien a la tenue mécanique de I'ensemble (ou en tout cas, pas physiquement). Par
ailleurs Nicklas (1997) chez l'accacia détermine bien un module élastique 35% plus élevé pour le
duramen mais Mencuccini et al. (1997) chez I'épicéa calculent au contraire un module localement
plus faible en raison de la présence de bois juvénile autour de la moelle (connu pour ses propriétés
mécaniques médiocres cf. Dumail, 1995). Pour ce qui est du pin maritime, nous constatons que la
rigidité du bois de cceur est du méme ordre que celle de 1’aubier (Fig.3.31). Nos éprouvettes ayant
¢té prélevées loin de la moelle de part et d'autre de la zone de transition, ce n'est pas l'effet
dépréciatif du bois juvénile qui ressort de nos essais mais celui du bois de compression aussi bien
pour l'aubier que pour le duramen (Fig. 3.28, le bois de compression, souvent associ¢ aux fortes
croissances cambiales, se caractérise également par un faible module élastique longitudinal). Quoi
qu’il en soit, comme signalé par Nicklas (1997) et Mencuccini et al. (1997), plus que la souplesse
du matériau c’est la rigidité du massif tout entier qu’il faut considérer en tenant compte de I’effet de
sa géométrie, soit le produit E-I lorsqu'il s’agit d'appréhender le comportement a la flexion.
L’expression mathématique du moment d’inertie I qui rend compte de la maniere dont est répartie
la matiére par rapport au plan de flexion (I dépend donc de cette direction), montre ainsi qu’a
quantité de matiere fixée la forme elliptique (ou tout profil élancé dans le plan de sollicitation) est
plus rigide a la flexion que la forme circulaire, et qu'une section creuse est également plus rigide
que son équivalent plein (& volumes identiques). Ainsi en considérant un tronc constitué¢ d’un noyau
de cceur cylindrique recouvert par une épaisseur réguliére d’aubier, le rapport des moments d’inertie
varie comme celui des surfaces au carré. Chez le pin maritime (Fig.3.28) le rapport inertiel
xyléme/duramen est donc au plus de 0.322 soit moins de 11% et a peine de 5% en moyenne (cf.
Fig.3.28), de sorte que méme s’il était réellement plus rigide, le coeur contribuerait de toute fagon
peu a la raideur du tronc en flexion. De ce point de vue la conservation du cceur présente donc peu
d'intérét, ce que la tenue manifeste de nombreux arbres creux face aux tempétes illustre
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parfaitement. Notons pour finir sur la rigidité du cceur que le point de vue adopté pour hiérarchiser
les propriétés mécaniques de 1'arbre vis a vis de la tenue au vent (rigidité, résistance et résilience en
particulier) est particulicrement relatif et subjectif. Cela souligne d’ailleurs la difficulté a déterminer
puis a quantifier simplement, en théorie comme en pratique, des grandeurs accessibles permettant
de rendre compte objectivement du comportement d'une telle structure (méme sur un plan
strictement physique).

Par ailleurs, il suffit également d’une faible épaisseur de xyléme pour bloquer les
déformations de maturation périphériques et ainsi développer les précontraintes superficielles
essentielles a la bonne tenue de D’arbre (meilleurs résistance et cicatrisation des fissures
superficielles notamment ; voir par exemple la théorie des structures autocontraintes dans Motro,
1992 ou Mattheck, 1990, 1991 pour le cas particulier de I’arbre). A ce stade de ’analyse, la
présence physique du cceur de l'arbre apparait donc d'un intérét mécanique assez limité.

Néanmoins, 1'arbre doit encore opposer une résistance suffisante a son propre poids ce qui
limite les possibilités de développement d'une cavité interne en raison du phénomene de
flambement (effondrement d’une structure élancée sous compression axiale). Or le cceur éprouveé de
I’arbre préfigure souvent la disposition d’une future nécrose conduisant a 'apparition d'une cavité
(par la pourriture rouge notamment, Schutz 1990). Les arbres ainsi évidés ont alors leur flanc le plus
fin comme talon d’Achille dés qu'il s'agit de résister a toute charge pondérale (poids propre,
fructification, neige..., Spatz & Speck, 1994 pour le cas des graminées) aux tempétes (Mattheck &
Breloer, 1994) ou aux attaques biologiques. On voit donc a travers cette considération, surtout pour
les individus présentant une excentricité marquée, l'intérét d'une duraminisation ne suivant pas le
contour des cernes, et en particulier de celle conservant une épaisseur d'aubier constante. Reste que
I'histoire de la croissance et des chargements est déterminante pour déterminer I'état mécanique d'un
arbre. Il serait donc intéressant d'utiliser les modéles actuellement disponibles pour suivre la
redistribution progressive des contraintes de croissance dans un tronc d'arbre en réaction au
développement d'une cavité interne selon divers scénarios (ce qui n'est pas présenté a notre
connaissance dans la littérature).

Enfin, un dernier avantage mécanique de la présence du cceur est la possibilité de dissipation
énergétique qu'il offre, en particulier quand 1’arbre est sollicité par le vent, sans que cela
compromette aucun processus physiologique. Le duramen mécaniquement fragilisé et fortement
précontraint (cf. § 3.1.2) présente a ce titre en effet, une certaine prédisposition aux phénomenes
dissipatifs tels que frottements, déformations plastiques ou microfissures par rapport au reste du
tronc.

La synthése de toutes ces observations relatives a la fonction du cceur chez 1'arbre, est que sa
conservation n'est apparemment pas vitale sur un plan strictement mécanique, en particulier du
point de vue de la tenue au vent (principalement grace a sa position géométriquement centrée), mais
qu'elle représente toutefois des avantages subsidiaires appréciables. En particulier, dés lors que 1'on
considere les performances mécaniques du bois en tenant compte de ses dépenses métaboliques, le
duramen inerte est toujours plus rentable que l'aubier vivant. Nous distinguerons donc sa
conservation de sa formation, laquelle en revanche a un cofit énergétique ¢levé et semble essentielle
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au fonctionnement hydraulique de I'arbre, en particulier dés qu'il s'agit de juguler le développement
et I'impact des embolies.

3.5 Conclusion

L'arbre a une croissance indéfinie, il augmente constamment ses effectifs cellulaires alors
que son extension dans 1’espace est physiquement et surtout physiologiquement bornée (capacités
mécaniques, hydrauliques et photosynthétiques limitées). Pour que cette croissance ne soit pas un
amoncellement accablant mais un renouvellement salutaire, le végétal doit pouvoir réguler ces
effectifs en disposant d’un moyen de les réduire. La duraminisation en est un, qui concerne les
tissus constitutifs de l'aubier et qui serait génétiquement déclenché a partir d’un age spécifique. Au
regard de la bibliographie, des dysfonctionnements physiologiques affectant aussi bien les
trachéides que les parenchymes et pouvant étre d’origine endogene (li€s a la croissance cambiale et
au développement) ou plus rarement exogeéne (suite & un endommagement mécanique ou une
attaque d’insecte) seraient a 1’origine de sa propagation, en raison surtout d’une vulnérabilité
hydraulique rédhibitoire. Sa similitude avec la formation du bois traumatique viendrait des
processus enzymatiques qui se mettent alors en place pour parachever la désactivation cellulaire
(utilisation des réserves et dégradation des polysaccharides, incrustation phénolique etc.) dans le but
commun de condamner et d'isoler une zone fragilisée et déficiente de l'arbre. Finalement, du fait
méme de son inactivité métabolique, le duramen devient de toute fagon un soutient mécanique
rentable pour l'arbre. Sa localisation a coeur ne le prédispose pas a l'interception instantanée des
coups de vent, mais il constitue en revanche peu a peu un mode de dissipation énergétique, par
cumul de précontraintes et de chargements.

La dépendance de la duraminisation vis a vis de la croissance cambiale se manifeste par une
disposition du ceeur calquée sur celle du xyléme, selon une loi de proportionnalité radiale chez le
pin maritime. Cette loi se caractérise par un rapport inégal le long de 1'axe mais que deux
régressions de la forme a(h/hy)/agy, =A—B-In(h/hy) et o(h/hy)/ 0130 =C—D-h/hy (oua

et o sont respectivement les surfaces d’aubier et de duramen, h la hauteur considérée et A,B,C,D
quatre réels positifs) nous ont permis de rattacher analytiquement a quelques grandeurs
dendrométriques de base. On ignore le déterminisme des coefficients caractérisant ces régressions,
mais on propose que le vent puisse conditionner la duraminisation soit progressivement (cycles
quotidiens des thermiques coOtiers ou montagneux) soit brusquement (bourrasques orageuses et
tempétes hivernales) en prédisposant directement l'aubier aux dysfonctionnements ou en affectant
plus indirectement les processus physiologiques élémentaires, 1'activité cambiale en premier lieu
(altération du métabolisme phénolique, modification de I’allocation carbonée, développement de
stress hydriques induits par un endommagement racinaire et par le desséchement des parties

aériennes, aggrave par le bris, I’abrasion, la salinité ou le gel ...).

A ce stade préliminaire, I’étude se veut plus un support de réflexion qu’une
démonstration expérimentale. Il est clair que cette derniere passe par la répétition et
I’¢largissement de nos observations sur d’autres peuplements de pin maritime. Néanmoins il serait
sans doute aussi fructueux, ne serait ce qu’a titre de comparaison, de répéter nos observations sur
une espece feuillue ou physiologiquement plus sensible au vent qu’une essence pionniere comme le
pin maritime. Reste que méme si I’on retient ’hypothese d’une formation mécanique du cceur, il est
clair que le mécanicien peut résoudre dans une certaine mesure la question de I’exposition et de
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Chapitre 3 : Etude dendrométrique. LE STADE ADULTE.

I’interception du vent a différentes échelles, mais que les perceptions, transductions et réactions qui
s’ensuivent restent en grande partie un champ d’investigation de la physiologie végétale.

La question reste donc enticre de la signification précise de " physiologiquement plus

sensible au vent", mais nous avons vu ici que chez l'arbre adulte, certains aspects de la
duraminisation sont une expression possible de cette sensibilité.
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Ce travail de theése apporte de nouveaux ¢éléments permettant d'approfondir les
formulations biomécaniques de référence généralement basées sur une hypothése de stabilité
ou de continuité du milieu. Notre contribution a une meilleure compréhension des effets du
vent, fondamentalement instable, sur la croissance et le développement des arbres s'organise
en deux points principaux.

1 Sur le plan technique, la réalisation d'un nouveau dispositif de ventilation
spécifiquement intermittente s'est révélée trés productive. Il s’agit d’un mécanisme robuste
ayant fonctionné 3 ans en plein air, sans probléme majeur. Comme pour tout prototype, il va
s'agir maintenant d'harmoniser son dimensionnement et son utilisation avec la croissance et la
sensibilité¢ de l'espéce a étudier, sur la période d’observation retenue. Nous avons également
acquis en ce but un certain savoir-faire et une meilleur connaissance du "tempérament moyen"
du semis de pin maritime face a une ventilation durable et périodique.

2 Sur _le plan théorique, nos travaux ont une portée descriptive qui peut
renseigner les modeles de croissance existants pour les affiner et qui constituent également, de
par leur originalité, un support fertile de discussion autour de la question délicate de la tenue
végétale. Nous avons suivi pour la premiere fois la croissance de plantes ventilées pendant
pres de trois ans, sans que la portion racinaire (et donc l'activité hormonale) ne soit perturbée
par la présence de pots. Nous avons également propos¢ de nouvelles interprétations de la
répartition du duramen chez l'arbre adulte en relation avec son exposition aux vents
dominants. Le réle du vent quotidien dans la croissance et le développement de l'arbre,
jusqu'a présent négligé puisque théoriquement sans effet physique durable, apparait alors
comme largement influent sur le long terme ou au stade du semis.

I ressort en particulier qu'il existe probablement un élément induit par toute exposition
aérodynamique méme légere, qu'une répétition entretient au point d'agir visiblement sur les
mécanismes de croissance et de développement. Le vent est une sollicitation physique
multifactorielle, en partie mécanique. Sur cet aspect précis, les processus d’¢laboration, de
différenciation et de maturation cellulaires qui définissent l'activité méristématique de méme
que ceux qui caractérisent l'activité synthétique des parenchymes, se déroulent en des temps
caractéristiques trés différents, susceptible d'étre physiquement affecté par des déformations
mécaniques d'une durée comparable. Autrement dit les questions récurrentes posées par le
choix et le changement d'échelle spatiale dans la biomécanique de l'arbre, possédent leur
corollaire temporel. Reste a identifier ces processus mécano-sensibles, parmi lesquels une
éventuelle mécano-perception, par des études physiologiques. Le recours a des modeles
biomécaniques reste nécessaire aux approches quantitatives, afin d'estimer l'intensité et la
durée des déformations réparties dans la structure au cours de son chargement. Une
perspective intéressante de nos travaux consisterait par ailleurs, en complément de cette
démarche, a comparer l'efficacit¢ avec laquelle une plante est capable de résoudre un
probléme mécanique donné selon qu'elle est soumise a une faible brise intermittente ou non.
Nous avons en effet uniquement trait¢é dans ce mémoire le probléme particulier du
basculement accidentel (celui du maintien et de 1'intégrité physique de la plante au cours de sa
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croissance €tant inévitablement abordé¢). Enfin il peut étre judicieux d'utiliser en ce but
fondamental d'identification, d'autres espeéces que le pin maritime. Nous avons déja eu par
exemple un apercu des réactions du chéne a l'occasion des travaux effectués sur le méme
dispositif par E. Tamasi (2001), concernant la rhizogenése et 1'enracinement, dont le port s'est
avéré bien plus anémorphosé que celui du pin (les feuilles ont une plus grande prise au vent
que les aiguilles... mais en revanche ne sont pas persistantes). La comparaison des réactions
de croissance a des durées d'exposition identiques mais réparties selon des intervalles
différents (prévue initialement), constitue un bon moyen de vérifier l'importance relative de la
répétition par rapport a celle de la durée (ce qui implique de maitriser préalablement le
probléme de la mortalité) et reste toujours a réaliser.

Pour finir, la communication scientifique et de vulgarisation qui a déja été largement
entamée autour de nos travaux (en particulier ceux plus anciens qui concernent la
duraminisation), conduit aujourd’hui a définir de nouvelles collaborations. Sur le plan
scientifique et au sein du seul site INRA de Pierroton (ou ont été effectués nos travaux) on
peut citer notamment l'intervention récente de F. Danjon qui souhaite rendre compte de
I'enracinement des semis ventilés a 3 ans et celle de C. Plomion qui cherche a identifier les
protéines exprimées par le pin maritime exposé au vent. Toutes ces projets et d'autres encore
essentiellement collectifs, sont présentés en détail dans I'H.D.R. d'Alexia Stokes qui a co-
encadré cette thése (Stokes, 2001).
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RESUME :

Le but de cette thése est de soulever I’importance de la stimulation des plantes par le vent
quotidien dans leur croissance et leur développement, en utilisant le pin maritime (Pinus
pinaster Ait.) comme espece modele.

Une analyse biomécanique préliminaire détermine les facteurs physiques et biologiques a
mettre en relation pour rendre compte qualitativement de la réponse d’un arbre au vent. Une
étude expérimentale exploratoire en plein champ et sur 3 ans, basée sur un mécanisme de
ventilation inédit et spécifiquement intermittent, est ensuite proposée en complément de cet
¢tat de l'art. Elle aboutit a plusieurs résultats trés inattendus. Le premier est le role
prépondérant de la direction et de la fréquence des stimulations aérodynamiques lorsque
celles-ci sont modérées, dans la morphogenése des tiges et des racines du semis. La répétition
et I’abrasion par érosion conférent un caractére sélectif a l'exposition proposée, au stade
précoce. Mais les semis développent par la suite une meilleure croissance ainsi qu’un
héliotropisme et une réponse gravitropique au basculement nettement exacerbés par rapport
aux conditions naturelles de croissance. L’ importance relative des contraintes mécaniques et
des transferts de masse dans les mécanismes de croissance doit étre prise en compte.

Une investigation dendrométrique de la structure interne du tronc est abordée pour finir
chez ’arbre adulte, en relation avec son exposition aux vents dominants d’ouest. L hypothése
d’une contribution des sollicitations mécaniques de I'aubier a la formation irréguliére du
duramen chez le pin maritime, notamment celles induites par le vent quotidien (fatigue) ou
les tempétes (rupture) est alors proposée. Mais en dépit de nombreux indices favorables a
cette théorie strictement mécanique, d’autres facteurs physiques et physiologiques sont
également explicatifs, comme ceux concernant I’activité hydraulique de I’aubier.

MOTS CLEFS : Biomécanique — Vent — Arbre— Soufflerie — Morphogenése — Racines —
Contraintes — Duramen - Aubier

ABSTRACT : Growth and developmental responses of Maritime pine (Pinus pinaster Ait.) to
aerodynamic loading - influences on shoot and root morphogenesis and heartwood formation.

The aim of this thesis was to study the importance of everyday wind loading on the growth of
Maritime pine (Pinus pinaster Ait.). A preliminary biomechanical analysis determined the
mechanical and biological factors to be analysed in order to evaluate tree response to wind
stress. Experimental studies were carried out in a novel artificial wind device set up in the
field. Results were highly surprising in that not only low wind speeds modified root and shoot
morphogenesis in young seedlings, but that the frequency and direction of loading also play
an important role. Phototropism was particularly pronounced and abrasion of windblown soil
particles on the shoot would increase the selective character of the repeated mechanical stress.
Growth in these seedlings was also significantly greater compared to control plants and may
be due to changes in mass transfer at the air-leaf boundary. In artificially inclined saplings
exposed to wind stress, straightening up of stems was greater compared to the control plants.
Cross sections of these stems were also highly eccentric with reaction wood. In mature trees,
a dendrometrical analysis of the trunk was carried out, with regards to the prevailing wind
direction. Several hypotheses are proposed to explain the irregular transformation of sapwood
into heartwood, with particular reference to the influence of mechanical stress. In spite of
numerous indications favourable to this hypothesis, other physical and physiological factors
appear to be determinant, in particular concerning the hydraulic activity of sap wood.
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