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BULL. SOG. VAUD. SC. NAT. 51, 191 2711

Observations critiques concernant
la théorie mécanique de I'accroissement
en épaisseur des arbres’

PAR

PAUL JACCARD
PROFESSEUR A ZURICH

Dans une conférence richement documentée, intitulée
Technische Prinzipien in der Nalur et publiée par Zeil-
schrift des osterr. Ingenieur- und Architektenvereins, 1915
(Nr. 46 und 47), le Dr. A. LeoN, aprés avoir exposé les
principes mécaniques d’aprés lesquels sont construits les
diverses piéces osseuses du squelette des animaux ainsi
que leurs muscles et leurs tendons, examine également les
principes de statique d’aprés lesquels sont construits les
arbres; il reproduit a cette occasion le point de vue de
ScHWENDENER et de METZGER, que partagent également,
plus ou moins, la plupart des forestiers et bon nombre de
“botanistes. | |

Dans la discussion qui suivit I'exposé du DT A. LEoN
et dont un résumé figure dans la publication sus-mention-
née, le professeur A. Ciesrar exprime l'avis que ni la
théorie de Metzger considérant la tige des arbres comme

* Ce travail sert de réponse a diverses objections qui m’ont été faites
a la suite de ma premiére publication concernant les causes de ’accrois-
sement en épaisseur des arbres : Eine neue Auffassung iiber die Ursachen
des Dickenwachstums der Bdume (« Naturwiss, Zeitschrift fiir Forst- und
Landwirtschaft. Miinchen, 1913. ») ‘

Depuis, j’ai publié sur le méme sujet : Neue Uniersuchungen iiber die
Ursachen des Dickenwachstums (méme journal, 1915), et Sur les causes
de la forme des arbres (« Revue générale de botanique. Paris, 1916:»).
travaux auxquels il est fait allusion dans la présente note.
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des fats d’égale résistance vis-a-vis du vent, ni la mienne,
qui — dit-il — voudrait expliquer la forme acquise par
la tige des arbres en les envisageant uniquement comme
des fits d’égale capacité circulatoire pour 'eau?, ne sont
entiérement vraies, mais que la vérité est entre deux, les
arbres devant satisfaire a la fois a de. exigences méca-
niques et physiologiques.

Je tiens tout d’abord a relever que nulle part jen’ai dit
que la forme du fit des arbres s’expliquait uniquement
par les exigences de la circulation de I'eau. La conclusion
de mon premier travail, le seul publié au moment de la
conférence du DT A. LeonN, est formulée comme suit :

« La tige de I’épicéa ne peut pas étre considérée comme
un fit d’égale résistance ; sa forme s’explique d’une facon
beaucoup plus satisfaisante lorsqu’on I'envisage comme
un fat d’égale capacité conductrice de I'eau. »

11 est bien évident que pour étre viables et porter a
plusieurs metres au-dessus du sol leurs organes assimila-~
teurs, pour assurer pendant des années, pendant des
siecles méme, leur accroissement continu et leur stabilité,
les arbres doivent avoir une solidité suffisante et qu’ils
~ ne sauraient présenter dans leur construction des parti-
cularités nettement contraires aux exigences de la
statique. Aussl n’ai-je jamais et nulle part prétendu le
contraire. Ce que je crols avoir établi par contre, c’est :

1° que les arbres ne sont pas construits avec le mini-
mum de matériel nécessaire pour assurer leur maximum
de résistance ;

20 que, dans des conditions de croissance sensiblement
constantes, leur résistance vis-a-vis de la flexion va en
augmentant avec 1'age ;

3° que leur résistance a la flexion n’est pas la méme

aux divers niveaux du fit au-dessous de la cime, sans

! ¢ Dass er (Jaccard) die Form des Baumschaftes lediglich als den
Anforderungen der Wasserleitung entsprechend auffast. » (loc. cit. p. 929.)
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d’ ailleurs que les inégalités observées U'empéchent d’avoir
une solidité suffisante dans la plupart des cas ;.

40 que, par contre, le niveau correspondant au mini-
mum de solidité, niveau variant avec I'4ge et les condi-
tions de développement de I’arbre, concorde selon toute
probabilité avec la hauteur a laquelle en cas d’ouragan
la tige saine se brise 1. J

Je n’ai jamais mis en doute non plus les résultats des
mesures extrémement nombreuses eflectuées par les
forestiers, mesures établissant que la forme du fit
« plein » d’un épicéa a croissance réguliére se rapproche
et souvent méme concorde avec celle d’'un paraboloide ;
ce que j'al mis en doute, par contre, c’est :

1° que cette forme géométrique spécifique aif pris nais-
sance el qu’elle se maintienne grace a I'action mecanique
d’un facteur aussi irrégulier que le vent, dont I'intensité, la
direction et la fréquence varient considérablement d’une
contrée a P'autre, sans qu’on observe cependant dans la
tige des arbres a croissance réguliére des variations de
- forme correspondantes * ;

20 qu’en considérant la forme des arbres comme étant
avant tout autre facteur déterminée par les exigences de
la statique, on ne saurait, ni du point de vue darwinien,
ni du point de vue lamarkien, expliquer la facilité avec
laquelle les organes végétaux réagissent actuellement vis-
a-vis des influences mécai.iques, spécialement vis-a-vis des
tensions-compressions. Car, de deux choses I'une : ou

1 A. LEoN, lui, voit justement dans ce fait une preuve de I’égale résis-
tance du fit a tous ses niveaux lorsqu’il dit (loc. cit.. p. 23) : « Le fait
qu'en cas d’ouragan des arbres voisins sont brisés 4 des hauteurs trés
variables, montre bien que leurs tiges sont des fats d’égale résistance dont
aucune section n’est plus qu’une autre menacée de rupture. » La remarque
ci-dessus est une pétition de principe pure et simple : elle suppose en
~oulre une homogénéité de structure que la tige des arbres est loin de
posséder.

2 On sait, par contre. qu’un vent violent soufflant dans une direction
constante provoque la « déformation » des arbres.
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bien la foime spécifique de 1'épicéa, par exemple, est le
résultat d’'une longue sélection passive ayant assuré la
survivance de la forme la plus propre a résister a I'action
mécanique des vents et alors on ne comprend pas que
cette forme réalisée au cours des siécles par approxima-
tions successives et qu’on suppose avoir atteint son état
parfait et définitif, on ne comprend pas — dis-je— que
cette forme soit si facilement influencée par les varia-
tions du vent, de la lumiére et de 'humidité, et que toute
distribution asymétrique de ces agents en rompe le ca-
ractére essentiel et fasse apparaitre chez un organe nor-
malement concentrique une structure bilatérale et excen-
trique ; -

Ou bien, et c’est la seconde alternative, la forme
spécifique de 1'épicéa résulte d’une sélection active, autre-
ment dit d’une adaptation progressive créée par les réac-
‘tions répétées vis-a-vis de l'action mécanique du vent,
réactions dont les plus adéquates ont été conservées et
fixées par la sélection naturelle, et alors cette action
mécanique du vent étant actuellement semblable a celle
des’ temps passés, on comprend mal que I'influence mor-
phogene de ce facteur continue a se manifester en modi-
fiant une forme qu’on suppose avoir atteint son état
définitif et étre, au point de vue mécanique, parfaitement
adaptée, puisque, par elle 'arbre, réalise son maximum
de solidité avec le minimum de matériel.

C’est parce qu’elle conserve pendant un temps prolongé
une assise vivante a la périphérie d’un tissu cellulaire
devenu rigide et qui lui sert de squelette qu’une plante
devient arborescente. La forme de son squelette résultant
de Taclivité nutritive successive de la plante enregis-
trera forcément d’année en année les variations d’acti-
vité des branches et des racines.

Admettre que I'activité de ces deux organes ainsi que
celle de I'assise génératrice tout entiére soit sous la dépen-
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dance d’une force intrinséque particuliere réglant la
croissance de I’arbre en vertu d’'un principe finaliste de
telle facon qu’a chaque moment et qu’en chaque point
son corps ligneux posséde des propriétés statiques cons-
tantes, serait aussi peu justifié que d’attribuer la forme
d’un cristal a4 l'intervention d’une «force spéciale » ou
d’un « principe d’équilibre » indépendant de la structure
moléculaire de la substance cristallisante. | |

Admettre que l'accroissement en épaisseur des arbres
soit, méme en dehors de I'action effective du vent, subor-
donné a la satisfaction d’'un principe mécanique, c’est
prétendre.que le chimisme végétal puisse étre actuellement
influencé par une action mécanique non agissante, mais
. vis-a-vis de laquelle I'espéce se serait adaptée au cours de
son développement phyllogénétique.

On m’objectera peut-étre que la structure spécifique
de chaque végétal n’est pas autre chose, en réalité, que
I'expression plus ou moins fixée de réactions morpholo-
giques diverses accumulées au cours des siécles et trans-
mises par hérédité. A quoi je répondrai :

1° qu’il y a lieu de distinguer nettement entre les fac-
teurs biologiques : chaleur, lumiére, humidite et compo-
sition physico-chimique du milieu nourricier, facteurs
constituant le milieu biologique proprement dif, milieu né-
cessaire 4 la manifestation de la vie végétale, et les agents
mécaniques, tels que le vent, agissant d’une maniére
intermittente en quelque sorte accidentelle et dommageable,
puisque dans I’esprit des partisans de la théroie mécanique
les arbres sont adaptés pour résister au vent ; |

20 qu’il y a lieu, en outre, de distinguer trés nettement
d’une part, la sfructure spécifique des divers végélaur,
structure dont les catactéres ont été progressivement
réalisés au cours des ages, dont les stades successifs nous
sont révélés par la paléontologie et I'embryologie, et dont
les modalités diverses trahissent la parenté, et, d’autre
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part, la forme plus ou moins cylindro-conique commune
a la tlige de tous les arbres a croissance réguliére, c’est-
a-dire non soumis a des influences exceptionnelles.

Dans le premier cas, nous sommes en présence de carac-
téres héréditaires dont nous pouvons suivre I’évolution :
dans le second cas, par contre, nous sommes en face d’une
structure primordiale, condition sine qua non de la végé-
tation arborescente, structure dont les caractéres essen-
tiels sont apparus dés I'origine, qui n’ont pas €té modifiés
d’une maniére apparente au cours des ages et qui se
trouvent aussi bien réalisés dans les fougéres géantes
paléozoiques et dans les tiges des Gymnospermes de 1'ére
secondaire que dans les arbres des régions les plus diver-
ses des deux hémisphéres dont le régime des vents est
pourtant loin d’étre uniforme. |

Si la forme des arbres était déterminée par le vent,

comment expliquerait-on que la végétation arborescente
des rivages, battus depuis des milliers d’années par les
mémes vents alizés, n’ait pas réalisé un fype mécanique
spécial transmissible héréditairement !
. L’influence du vent sur la forme des arbres est indiscutable
mais l'action mécanique® que ce facteur exerce ne peut
influer sur la croissance qu’en modifiant actuellement
le fonctionnement physiologique des cellules du cam-
bium, spécialement en faisant varier leur pression
intérieure. .

Cette action se fraduit toujours par une altération plus
ou moins marquée de la forme spécifique réguliére de ' arbre, -
elle est strictement liée a I'intervention acfuelle du vent
et n’est pas plus héréditaire que les déformations qu’on
provoque en taillant les branches chez les arbres frui-
tiers. -

%ol par ailleurs, distingué nettement cette action mécanique du
vent de Paction physiologique qu’il exerce en accélirant I’évaporation
ou en abaissant la température des feuilles, etc. . . ‘
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Remarques concernant 1’acercissement en épaisseur
des tiges a la suite d’une éclaireie en forét.

La tige des arbres brusquement dégagés par une éclair-
“cie s’accroit vers sa base plus rapidement qu’a son som-
met. Cette particularité semble fournir 4 la théorie
mécanico-finaliste un de ses meilleurs arguments.

L’arbre dégagé n’étant plus protégé par ses wvoisins
contre la force totale du vent, sa tige se voit brusquement
exposée! a des efforts fléchissants supérieurs a ceux pour
lesquels elle était construite. _ :

- Ces efforts croissant avec la longueur du bras de levier,

‘c’est donc vers la base que, d’aprés les exigences de la
statique, le renforcement est le plus immeédiatement
nécessaire ; or, comme c’est bien la qu’il se manifeste en
premier lieu, I'accroissement en épaisseur parait donc
dans ce cas s’effectuer conformément aux principes
mécaniques. Au premier abord cette argumentation
semble inattaquable. Elle perdrait, par contre, sa
valeur démonstrative si la marche de I'épaississement,
dans le cas envisagé, pouvait s’expliquer par des raisons
purement physiologiques.

Voyons comment la chose est possible :

A la suite d’une forte éclaircie, les conditions de végeé-
tation des individus restant subissent deux modifications
importantes: I'une affectant le sol et par cela les racines
et la nutrition minérale de I'arbre, l'autre concer-
nant la cime, c’est-a-dire ’organe assimilateur et trans-
piratoire dont I’éclairage et I'aération se trouvent accrus.
Subsidiairement, cela est incontestable, I’arbre se trouve
exposé davantage a I'action du vent.

‘Cherchons a préciser quelles réactions physiologiques

- 1 Je dis exposée mais non pas nécessairement soumise,
51-191 19
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i

répondront le mieux aux nouvelles conditions créées par
Péclaircie et comment la portion nue de la tige devra
s’épaissir pour assurer la circulation d’eau et des substan-
ces minérales correspondant a4 'augmentation d’activité
de la plante. _ :

La cime dégagée par l'eclaircie étant mieux éclairée
pourra se développer davantage et élaborer une quantité
plus considérable de substances organiques ; étant mieux
aéree, puisque I'air qui I'entoure sera relativement plus
sec et se renouvellera plus aisément, elle transpirera
davantage. Toutefois, cette double possibilité n’est réa-
lisable que si le systéme radiculaire puise en supplément
dans le sol les quantités de nourriture minérale et d’eau
nécessaires a cet accroissement d’activité et si la tige les
transporte jusqu'aux organes verts. La plus grande acti-
-vité de la cime est donc subordonnée a une activité plus
intensive du systéme radiculaire. Débarrassées de nom-
breux concurrents, les racines des individus dégagés dis-
posent pour elles seules de ce qui précédemment devait
étre partagé entre plusieurs. Le sol, mieux éclairé et
s’échauffant davantage, subit, dans les terres fraiches et
profondes, tout au moins, une humification plus rapide
et plus compléte, libérant pour une période plus ou moins
lorgue, mais spécialement perdant les premiéres années,
une proportion plus grarde de substances assimilables,
d’ot1 résulte un accrcissement correspor.dant des organes
d’absorption, et de la quantité d’eau et de sels puisés
dans le sol.

La quantité d’eau réclamée par la cime étant plus consi-
derable qu’avant I'éclaircie, son transport exige la création
d’un systéme corducteur correspor.dant dont I'édifica-
tion devra se poursuivre de bas en haut, provoquant ainsi
un épaississement de la lige sensible vers le bas avant de
I’étre vers le haut.

Cet épaississement n’est d’ailleurs possible que grace
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a Pappel de séve organique! nécessaire pour assurer
'accroissement accéléré des organes d’absorption, soit
du systéme radiculaire.

De toute facon, la majoration d’accroissement qgu’on
observe dans la partie inférieure des tiges a la suite d’une
éclaircie en forét ne peut €tre délerminée que par un agent
capable d’augmenter dans cette portion de l'arbre la
rapidité des divisions cellulaires et I'afflux des hydrates
de carbone. Quel est cet agent ? Trois explications sont
possibles :

1o L’intervention d’un prindipe finaliste indépendant
de toute action effective du milieu extérieur ; ce que
nous pourrions exprimer en disant : la plante se renforce
vers sa base parce qu’ll est dans son intérét de le faire.
Je me dispenserai de discuter cette maniére de voir, bien
qu'elle soit plus ou moins consciemment partagée
encore par beaucoup.

20 Le renforcement en question est provoqué directe-
ment par l'action effective du vent agissant plus forte-
ment sur la couronne apres I’éclaircie : La réaction ana-
tomique du bois vis-a-vi, des tensions-compressions dues
au vent nous est connue depuis les beaux travaux de
R. HarTiG ; elle n’exige pas pour se manifester un vent
exceptionnellement violent ; il suffit pour qu’elle appa-
raisse, que son action mécanique s’exerce d une facon pro-
longée dans une direction constanle. Les expériences que
J’ai entreprises 2 montrent qu’en soumettant a intervalles
rapprochés les deux cotés opposés d’une tige de conifére
alternalivement a l'action de ten.ions puis de compres-
sions lorgiludinales, on détermine dans la structure du

! Voir a ce sujet [.. DaANIEL : La théorie des capacités fonctionnelles,
Renres, 1902.

2 P. JACCARD * Méthode expérimentale appliquée a I'étude des actions
mecamques capables d’influer sur la forme des arbres. {« Verhandlungen
der schweiz. naturfor. Gesellschaft ». Genéve, 1915.)
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bois des modifications en relation directe avec la nature
et l'intensité des actions meécaniques provoqueées.

En aucun cas je n’ai observé une compensation des
efforts alternatifs de tension et de compensation se tra-
duisant par une structure normale des trachéides telle
qu’elle apparait dans une tige 4 croissance concentrique
réguliére.

Si donc l'accroissement particulier de la base des tiges
dégagées était provoqué par I'action mécanique du vent,
le bois formé dans ces conditions devrait, d’une facon
plus ou moins marquée, étre constitué par des trachéides
de tension et des trachéides de compression, ce qui n’est
pas le cas ; tandis que ces éléments apparaissent régulie-
rement dans les tiges dont l'accroissement excentrique
est notoirement dii a l'action mécanique du vent.

Ajoutons qu’au point de vue purement mécanique, on
ne voit pas 'avantage que la formation des trachéides
de compression, qui constituent le bois rouge chez les
Coniféres, peut conférer a la tige, puisque d’aprés les
déterminations de R. Hartig, le module d’¢lasticité du
bois rouge vis-a-vis de la compression est de 67 000 kg.
par cm?, tandis que celui du bois blanc ou bois formé par
les trachéides de tension est de 122 000 kg., soit prés du
double !

Ces déterminations sont confirmées par G. JANKA, qui,
dans les importantes publications du « K. K. forstliche
Versuchsanstalt in Mariabrunn », intitulées Unfersu-
chungen iiber die Elastizitit und Festigkeit der dsterr.
Bauholzer, dit a propos de I'épicéa (Heft xxxv, 1909,
p-18): |
- «Le bois rouge de I'épicéa posséde des propriétés défa-

vorables au point de vue technique : son poids spécifique
est plus ¢levé, sa résistance a la compression et son élas-
ticité sont moindres que celles du bois blane, il est, en
~ outre, plus cassant. » |
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On ne saurait faire plus complétement le procés d’un
bols que beaucoup néanmoins considerent comme un
exemple classique d’adaptation vis-a-vis.des efforts de
compression dus aux vents ou a la pesanteur.

3° Reste la troisieme alternative : Si, pour les raisons
que nous venons d’énumeérer, le renforcement de la base
des tiges dégagées ne peut étre expliqué par I'action me-
canique du vent, 'augmentation d’activité du cambrium
qui conduit a ce renforcement doit donc s’expliquer phy-
siologiquement. Il est la conséquence, d'une part, de
I'appel de substances organiques déterminé par I’accrois-
sement d’activité des racines ; d’autre part, de I'appel
d’eau plus considérable de la cime, et de la pression
vasculaire ou, plus exactement, de 'augmentation de la
pression de turgescence qui en résulte.

Dans ces conditions, le rapport antérieur des surfaces
annulaires aux diversniveaux du fiit se trouve notablement
modifié ; a 'état d’équilibre entre I'activité de la cou-
ronne et celle des racines qui correspondait aux conditions
de végétations avant 'éclaircie, succéde une période d’ac-
tivité physiologique plus intense, qui se prolonge jusqu’a
ce que cime et racines aient atteint un développement
conforme aux possibilités créées par 1’éclaircie et jusqu’a
ce que la tige ait réalisé une capacité conductrice en rap-
port avec les conditions nouvelles d’accroissement des
organes nourriciers.

Dans mon dernier travaill, j’ai relevé plusieurs faits
montrant que, dans certaines conditions, I'accroissement
en épaisseur de la portion inférieure de la tige est plus
spécialement en rapport avec 'activité des racines, c’est-
a-dire parait plus directement influencé par Yactivité
des organes souterrains, tandis que celui de la portion

! Indépendance relative de la cime el des racines dans Sur les causes
déterminantes de la forme des arbres + Revue générale de botanique ».
Paris 1915, vol. 27, p. 38.
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supérieure du fit dépendrait plus immédiatement du
developpement de la cime et des agents qui I'influencent.

Cette indépendance relative de la cime et des racines
s’accorde avec I'existence d’'un diameétre minimum relatif !
de la tige, dont le niveau varie avec ’age et le mode de
croissance, et nous permet de comprendre comment les
changements apportés par l'éclaircie dans les conditions
respectives des deux poles nourriciers de la plante, peu-
vent se traduilre, vers le bas de la tige par une augmenta-
tion d’activité du cambium alors que, plus prés de la cime,
cette activité n’est pas accrue ou méme se ralentit. Tou-
tefois, pour établir d’une fagon précise la signification
physiologique de cet inégal épaississement du manteau
ligneux, il faudrait compléter les mesures concernant les
variations du diamétre du fit par I'étude anatomique
du bois qui se forme apreés I’éclaircie, en particulier, par la
détermination du diamétre et de 1’épaisseur des parois
des trachéides aux divers niveaux du fit.

Influence d’une réduction artificielle des branches
sur I’épaississement de la tige.

Une réaction inverse de celle que nous venons d’envi-
sager se manifeste a la suite d’'une réduction artificielle
de la cime dont on coupe une partie des branches vertes.
Dans ce cas, c’est dans la portion supérieure de la tige que
se manifeste I’épaississement le plus actif, tandis que dans
la portion inférieure il se ralentit d’autant plus qu’on se
rapproche davantage de la base du tronc.
~ Nous avons 4 faire ici a un fat dont la résistance vis-a-
vis du vent est, dans toute sa hauteur, supérieure a ce
qu'elle était avant l’ablation partielle de la couronne.

! C’est-a-dire présentant par rapport au diamétre de la tige mesuré
un meétre plus bas une diminution relativement plus forte que celle quon
observe entre les autres sections de la méme tige distantes d’un métre.
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En se renforcant vers le haut, la tige ne saurait-donc
répondre 4 une excitation mécanique effective : cette
majoration d’accroissement s’explique, disent les parti-
sans de la théorie mécanique, par la tendance de la plante
a rétablir le plus rapidement possible et avec le minimum
de matériel, les porportions normales entre les dimensions
de la couronne et le diamétre de la tige a ses divers ni-
veaux. |

Le caractére exclusivement finaliste d’une semblable
conception ressort avec toute la netteté désirable. Les
variations d’accroissemenl en épaisseur des arbres se-
raient done, d’aprés cette maniére de voir, constamment
réglées par des exigences mécaniques méme en dehors de
toute action mécanique effective ! |

Combien plus naturelle I'explication qui consiste a voir
dans l'inégal épaississement des portions supérieure et
inférieure de la tige la conséquence directe d’'une rupture
d’équilibre momentanée entre les capacités physiolo-
giques de la cime et de la racine provoquée par I'enlé-
vement d’une partie des organes verts. |

Possédant un développement supérieur aux exigences
de la cime artificiellement diminuée, les racines, organes
d’absorption, ainsi que la base de la tige, peuvent, jus-
qu’'au rétablissement du volume originel de Pappareil
assimilateur, suffire 4 son irrigation et 4 son alimenta-
tion minérale sans s’accroitre sensiblement. Ces organes
n’exercant pas d’attraction spéclale sur les substances
élaborées par la cime, il est naturel que celles-ci soient
accaparees par les portions de la tige les plus voisines du
lieu de production, jusqu’a ce que l'accroissement ulté-
rieur de la cime réclamant une augmentation correspon-
dante du systéme radiculaire et des voies de transport de
Peau, provoque dans les organes souterrains et dans la
base de la tige un nouvel appel de séve organique.

Rien ne montre mieux combien, dans I'accroissement
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en épaisseur des arbres, la soi-disant conformité aux
exigences meécaniques est subordonnée aux conditions
physiologiques de la nutrition que les expériences de
R. HarTIiG concernant I'influence de la réduction arti-
ficielle de la cime et des racines sur la formation du bois?!.

Chez un gros chéne isolé, dont la moitié inférieure des
branches avait été enlevée, HarTiG constata une dimi-
nution d’accroissement dans la portion inférieure de la
tige et une augmentation dans la partie supérieure. La
quantité de bois formée par la tige dans les quatre ou
cing mois qui suivirent Popération dépassait de sept
décimetres cubes celle de I'année précédente et son poids
spécifique était plus élevé. Hartig attribue cet accroisse-
ment particulier 4 I’augmentation du pouvoir assimilateur
des branches conservées.

Je préciseral encore cette explication en relevant que
I'enlévement des grosses branches inférieures laissait a
la dispostion des supérieures restantes toute la séve mi-
nérale précédemment consommée pour leur propre ac-
croissement. |

Le bois formé par la cime réduite était, comme I'indique
HARTIG, plus lourd et moins riche en vaisseaux que celui
de I’année précédente, ce qui provient de ce que les orga-
nes assimilateurs restant ont utilisé a eux seuls la nourri-

ture précédemment affectée a la cime entiére. Ce fait
montre qu’en réalité Paccroissement en épaisseur dépend
plus immédiatement de la quantité de séve minérale dis-.
ponible que du volume de la cime, 'activité globale de
celle-ci dans les conditions d’éclairage favorable étant
en définitive réglée par les aliments qui lui sont amenés
du sol. | | |

Un second cas étudié par R. HarTic est celui d’une
grand chéne dont deux racines maitresses ont été coupées.

! R. HarT1G : Holzuntersuchungen. Alies und Neues. Berlin, 1901, p. 48.
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La conséquence de cette opération fut la formation d’un
bois trés poreux, léger, et en quantité sensiblement infé-
rieure a celle fournie par 'arbre avant sa mutilation. La
surface d’application du vent n’ayant pas été modifiee
par lopération, aucun excitant mécanique n’entre ici en
cause. Le brusque affaiblissement constaté dans les qua-
lités mécaniques du bois résulte uniquement d’un amoin-
drissement de la nutrition minérale correspondant au
moindre volume du sol utilisé, tandis que les racines res-
tantes étaient en mesure d’assurer I'irrigation quasi nor-
male de la cime.

Remarques
coneernant les variations de 1’équilibre physiologique.

Toute rupture d’équilibre entre Pactivité physiolo-
gique de la cime el celle des racines causée par un chan-
gement brusque et considérable des conditions de déve-
loppement de ces organes, que ce soit par des mutilations
résduisant leur volume ou par un traitement capable
d’augmenter notablement leur accroissement, modifie
nécessairement d’une maniére corrélative le rapport qui
existait jusqu’alors entre le développement de la surface
annulaire et la circulation de I'eau. |

Quelles que soient les forces moléculaires entrart en
jeu dans le phénoméne complexe de l'ascension de la
séve (cohésion, capillarité, osmose, imbibition, viscosité),
c’est toujours par le plus court chemin entre les organes
de transpiration et ceux de l'absorption que la plante
tendra a effectuer le transport de I'eau qu’elle transpire,
parce que c’est celui qui correspond a la dépense mini-
mum de force, et qui, vis-a-vis des conditions dynamiques
de I’ascension de I’eau, offre le minimum de résistance. Ceci
me parait un axiome, mais cel ariome a mon avis domine
toute la marche de I'accroissement en épaisseur des arbres.
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Si la formation de nouveaux vaisseaux ou de nouvelles
‘couches ligneuses conductrices nous apparait comme une
véritable adaptation fonctionnelle?!, i1 importe de remar-
quer toutefois qu’a elle seule la circulation de I'eau et la
pression de turgescence ne peuvent déterminer la division
des cellules du cambium et la' formation de nouveaux
éléments. Pour que la couche génératrice entre en acti-
vité il est nécessaire qu’elle recoive constamment a la
fois des matériaux organiques et des substances minérales.
Si I'un de ces deux apports devient insuffisant, la forma-
tion de nouvelles voies conductrices se ralentit, méme dans
des conditions d’éclairage de la cime el d’humidité du sol
- capables Passurer la continuité de la transpiration. Dans
ce cas, la pression de turgescence restant sans effet sur
la couche génératrice, 'eau transpirée circulera forcé-
‘ment dans les voles précédemment formées, empruntant
un nombre d’assises vasculaires proportionné a I'intensité
de la transpiration.

Alors méme que dans la division des cellules du cam-
bium et dans la formation de nouvelles couches ligneuses
la pression de turgescence joue un role déterminant, son
action n’en reste pas moins subordonnée a celle de la
nutrition organique et minérale de ces cellules, ce qui
explique qu’il n’y ait pas, dans une espéce donnée, de
proportionalité constante entre la masse d eau transpirée
et la quantité du bois formeé.!

Role des substances de réserve
dans 1’aceroissement en épaisseur.

Cecl nous amene a envisager encore un point en rap-
port avec 'épaississement majoré de la portion inférieure

! Forme de réaction qu’il ne faut pas confondre avec «I’adaption »
tout court supposée conforme a un but.
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de la cime chez des individus dégagés par une éclaircie,
(« Lichtungszuwachs ») a savoir le role que les réserves
emmagasinées dans le parenchyme et les rayons médul-
laires peuvent jouer dans la formation de nouveaux élé-
ments ligneux. Chez des arbres complétement prives de
leurs branches, chez lesquels, par conséquent, toute possi-
bilité d’¢laborer de nouvelles substances organiques faisait
défaut, j’ai pu — confirmant les observations de R. Har-
TiG! — constater la formation d’une nouvelle couche de
bois aux dépens des réserves. La couche ligneuse ainsi
formée atteint, suivant 'age et la quantité des réserves
accumulées, 5 9, 15 9, et méme 229, de 'accroissement
normal.

Dans Einfluss der Samenproduktion auf Zuwachs-
grisse und Reservstoffvorrat der Biéume 2, ce méme auteur
montre, ce que jai signalé moi-méme a propos de I'épi-
céa, que, lorsque les réserves accumulées dans la tige et
“les branches sont utilisées pour la formation des graines,
la quantité de substance ligneuse disponible pour I'ac-
croissement en épaisseur de la tige diminue.

Selon toute probabilité, les réserves amylacées emmaga-
sinées dans les organes souterrains doivent étre également
mises a profit périodiquement ou occasionellement dans
la croissance des racines.

Dans un mémoire intitulé Untersuchungen viber das
Wurzelwachstum der Holzarten, A. ENGLER3, étudiant la
croissance des racines de nos arbres forestiers, signale
Vexistence, en aotit-septembre d’une période de repos,
précédée d’un maximum d’allongement en juin et juillet,
el suivie d’une nouvelle activité en octobre. A. Engler
explique ces inégalités essentiellement par les variations

1Holzuniersuchungen loc. cit., 1901, p. 16-17.
2 « Allg. Forst.- und Jagdzeitung », LXV, 1889.

3 « Mitteilungen der schweiz. Centralanstalt fiir das forstliche Versuchs-
wesen », Band VII. Zurich, 1903, p. 246 a 317.
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d’humidité du sol forestier pendant la pédiode de végé-
tation.

Laissant de coté la discussion des causes physiologiques
de Parrét estival de -croissance des racines, remarquons
seulement que l'accroissement automnal de ces organes,
a un moment ou l'activité assimilatrice des feuilles est a
peu prés nulle, chez les feuilles du moins, s’effectue selon
toute vraisemblance aux dépens des substances de ré-
serve, lesquelles constituent vers la fin d’octobre de méme
qu'au début d’avril, pour les arbres de notre pays, la
seule source possible de nourriture organique.

En résumeé, les réserves accumulées dans le corps ligneux
des arbres, en dehors du role habituel qu’elles jouent au
printemps dans le développement rapide des nouveaux
organes assimilateurs et plus tard dans la production
~des graines, et méme dans la nutrition du cambium au
cours de I'été, fournissent en tout temps les matériaux
organiques nécessaires a toute augmentation locale d’ac-
tivité de croissance nécessitée par un changement brusque
dans les corrélations existant entre les divers organes de
la plante. -

Les assises ligneuses sub-périphériques, habituellement
inactives dans la circulation rapide de I’eau, jouent aussi
un role compensateur et régulateur chaque fois que les
relations entre I'activité transpiratoire des organes feuillés
et la capacité conductrice des plus jeunes éléments vas-
culaires sont fortement et brusquement modifiées.

*
E 3 %*

Un point encore pour terminer. Dans son mémoire,
déja cité: Die Formausbildung der Baumstimme, A. von
GUTTENBERG rattache ma théorie de l'accroissement en
épaisseur des arbres au point de vue exposé en 1865 par
PRESSLER, dans « Gesefz der Stammbildung», et qui peut
se resumer comme suit : La production ligneuse étant en
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tout temps proportionnelle au pouvoir assimilateur des
{euilles, I'accroissement de la surface annulaire du fit
au-dessous de la couronne doit étre sensiblement constant
dans toute sa longueur ; si la cime se déplace en hauteur,
il en résulte tout naturellement que les portions supérieu-
res du fiit mises a nu devront s’épaissir plus fortement que
celles de la base, pour assurer la constance de la surface
annulaire. \

Ce point de vue en principe parfaitement exact,
PressLER ne I'a jamais, & ma connaissance, appuyé par
des recherches anatomiques ou physiologiques pouvant
servir de base a une théorie proprement dite. Le pou-
voir assimilateur des feuilles qu’il invoque (Blattvermao gen)
est quelque chose de tellement complexe qu’il ne saurait
servir d’étalon de mesures puisque, méme & ’heure qu’il
est, on n’est pas encore en situation d’évaluer d’une tagon
précise ses relations vis-a-vis des nombreux facteurs qui
I'influencent.

Ce role dominant des fonctions de nutrition dans 'ac-
croissement en épaisseur des arbres, dont Pressler, tech-
nicien et observateur sagace, avait I'i:ituition, R. HARTIG,
par une étude systématique appuyée d’expériences déci-
sives, s’est constamment efforcé de le mettre en lumiére,
et c’est 4 ce naturaliste distingue qu’il faut toujours re-
monter lorsqu’on aborde P’étude des causes physiologi-
ques capables d’influer sur la structure anatomique du
bois et sur le mode d’accroissement des essences forestiéres.

En réussissant a délimiter dans une certaine mesure la
part des racines et celle des organes verts dans la nutri-
tion totale, en déterminant le role des réserves de la tige
dans l'activité du cambium, ainsi que la relation entre
Paccroissement en épaisseur des arbres et le développe-
ment intensif des graines, en précisant I'iifluence res-
pective de la transpiration et celle de 'alimentation mi-
nérale sur la structure anatomique et sur le poids spéci-
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fique du bois, R. Hartig a posé les bases d’une théorie
de la nutrition des arbres qui, si elle ne rend pas compte
de maintes particularités de leur croissance, n’a cependant
dans ses grands traits pas été infirmée par les recherches
subséquentes. |

Toutefois, dans I’étude des relations complexes existant
entre les conditions d’activité des racines et des feuilles
et la nutrition, ainsi que 'accroissement en épaisseur des
arbres, les travaux d’Hartig ne constituent qu’une pre-
miére approximation.

Par les recherches que je poursuls- depuis plusieurs
années, je crois serrer de plus preés que cela n’a été fait
jusqu’ici la question du délerminisme physiologique de
Faccroissement en épaisseur des arbres. Renoncant 4 dé-
terminer directement dans quelle mesure I'activité du
cambium dépend de I'élaboration des substances organi-
ques, ce dernier phénoméne étant trop complexe pour
qu'on puisse 4 I'heure qu’il est évaluer la part des divers
facteurs qui le corditionnent, je m’adresse a la circu-
Jation de 'eau, phénomene plus directement accessible
a analyse, encore qu’il soit loin d’étre simple, parce que
c’est celul qui, toutes les conditions nécessaires étant
réalisées, influence le plus directement I'accroissement
en épaisseur.

Sans doute, une quantité d’eau relativement faible
suffit a assurer, plus ou moins, les écharges osmotiques
entre les diverses cellules d’un végétal et a permettre une
certaine croissance, comme les expériences de SCHLOESSING
avec des plantes herbacées le prouvent.

Neéanmoins, chez des végétaux ligneux de grandes
dimensions, comme les arbres, aucun accroissement
rapide n’est possible sans une véritable circulation d’eau,
parce que la solubilisation des substances mirérales du
sol, la formation au niveau des racires d’'une solution
physiologique de concentration appropriée et le transport
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rapide et continu de celle-ci jusqu'au sommet de la
tige et a Pextrémité de leurs branches, sont la condition
sine qua non de l'activité de la cime.

Etablir d’'une facon aussi exacte que possible la rela-
tion qui existe entre la circulation de I’eau chez les arbres,
en tant qu’elle sert de véhicule aux aliments minéraux, et la
formation des ¢éléments ligneux servant de voie de trans-
port A cette eau, tel est le premier but de mes recherches.

Un second point dont je poursuis égalementl I'étude
consiste a déterminer dans quelle mesure certains chan-
gements brusques des conditions habituelles de croissance,
ainsi que linfluence d’actions mécaniques, naturelles
ou provoquées, modifient cette relation.

Comme je me suis efforcé de le montrer, non seulement
la théorie mécarique est en contradiction avec la valeur
effective de la résistance du fit des arbres a leurs divers
niveaux, mais en outre elle ne résiste pas a 'examen logi-
que. Elle ne peut satisfaire que ceux qui voient dans la for-
me et la structure des vegetaux le résultat d’adaptation
conforme & une fin et I'expression d’un principe agissant
en dehors du détermirisme physico-chimique immédiat !.

1 Certaines ¢ adaptations », celles qui concernent les rapports des
insectes et des fleurs, la dissémination des graines, ou encore les phéno-
ménes de récapitulation de 'embryogénése, ne peuvent, semble-t-il,
s’expliquer par P'action actuelle du milieu extérieur sur le déterminisme
physiologique de la plante. Il est certain que tout ce qui touche aux phé-
noménes de la reproduction constitue un domaine conservateur par
excellence, ol toutes les variations antérieures de Vactivité du végétal
ont laissé leur empreinte et dont la dépendance vis-a-vis des causes
actuelles de variation est réduite au minimum.

Comme il est nécessaire de sérier les questions pour les étudier plus
aisément, et cela tout particuliérement dans le domaine complexe des
phénomeénes biologiques, je tiens a dire que mes recherches comme mon
argumenialion ne visent pour le moment que les phénoménes de nulirilion
el ceux de la croissance végétalive. _

Je tiens a relever, en outre, que je n’ai pas envisagé non plus jusqu’ici
les relations existant entre la circulation de U'eau et la forme spécifique
des diverses espéces arborescentes, mais seulement 'influence morpho-
géne de l'eau sur les variations qui, au ccurs de la creissance en épais-
seur, se manifestent dans la forme paraboloide ou plus ou moins cylindro-
conique commune au ft! de la plupart des arbres.
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La logique apparente de la théorie mécanique provient
de ce que la cime des arbres, en méme temps qu’elle sert
d’appareil d’assimilation et de transpiration, constitue
aussi vis-a-vis du vent une surface résistante propor-
tionnée a son volume ; c’est pourquoi tout agrandisse-
ment de la cime se traduit parallélement : 1° par un appel
de séve minérale plus grand, ce qui détermine un renfor-
cement proportionné de la base de la tige et des organes
souterrains ; 2° par une augmentation de la surface
offerte & I'emprise du vent dont l'effort fléchissant croit
avec la longueur du bras de levier, et sera donc egalement
maximum vers la base de la tige.

En définitive, le point litigieux soulevé par les deux
théories que nous discutons peut, sous une forme rac-
courcie, se résumer comme suit: La tige des arbres s’é-
paissit-elle avant tout pour des raisons physiologiques,
ou bien son accroissement s’effectue-t-il avant tout en
vertu d’'un principe mécanique assurant en tout temps
a la plante le maximum de résistance avec le minimum
de matériel ? -

Les arguments développés dans les pages précédentes
‘montrent suffisamment lequel de ces deux points de vue
est le plus conforme aux faits.

Appendiee.

La théorie mécanico-finaliste de I'accroissement en
épaisseur des arbres considére comme un argument de
premier ordre en sa faveur le fait que le flit! des arbres
de haute futaie dont la base de la cime s’éléve a 15 ou
20 metres au-dessus du sol, posséde généralement la forme
d’un paraboloide de révolution, et que sur une partie de
sa longueur tout au moins les cubes de ses diamétres

! Nous désignons par ce mot la partie de la tige débarrassée de ses
branches vertes entre le sol et la cime ou couronne de ’arbre.
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représentés graphiquement ont des valeurs dont le lieu
géomeétrique est une ligne droite.

J’al deja fait ailleurs — dans Eine neue Auffassung...,
etc., — la remarque que cette condition ne suffit pas pour
qu’ils soient des fiats d’égale résistance a la flexion ;
pour cela il faut encore que le prolongement de la droite,
liew géométrique des cubes de leurs diameétres, vienne
couper l'axe de la tige au centre de gravité de la cime
considérée comme surface d’application du vent, c’est-
a-dire de la force fléchissante. Or, cette condition n’est
généralement pas réalisée.

Si elle Iétait, il faudrait en outre que la structure ana-
tomique du bois soit, de bas en haut de la tige, parfai-
tement uniforme et que son poids spécifique soit le méme
partout, ce qui n’a pas lieu non plus.

Ces remarques faites, j’ai tenu a me rendre compte en
outre :

10 dans quelle mesure la génératrice du fiit d’'un grand
arbre dont on connait les diamétres mesurés de deux en
deux meétres, s’écarte, entre deux niveaux donnés, 11 et
23 métres au-dessus du sol, soit d’une.droite (ligne BD
dans la fig. 1), soit d’une parabole cubique.

20 quels devraient étre entre ces deux niveaux
(11 et 23 m.) les diamétres de cette tige, en supposant,
conformément au postulat de ma théorie :

a) que la surface annulaire des derniéres couches an-
nuelles mesurées en section transversale reste constante ;

b) ou bien qu’elle augmente réguliérement de bas en
haut pour compenser I'entrave apportée a la circulation
de I'eau soit par les branches séches encore attenantes a
la tige, soit par une réduction de diamétre des éléments
conducteurs.

Je remercie mon frére, M. ERNEST JACCARD, professeur
a Lausanne, d’avoir bien voulu faire les calculs nécessaires
pour répondre a ces questions. Voici, résumés, les résul-
tats auxquels il est arrivé :
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Le cas concret envisagé est celui d’un grand épicéa de
haute futaie de la forét d’Opplingen, canton de Berne,
dont on connait les diametres mesurés de deux en deux
métres entre 11 et 23 métres au-dessus du sol.

I. Les points B et D (fig. 1) sont, le premier a 11 m. du
sol et 4 19 ecm. de l'axe, le second 4 23 m. du sol et a
27,4 cm. de Vaxe. La droite BD prolongée coupe I'axe
de révolution a 50,1 m. du sol. En prenant ce point comme
origine d’un systéme de coordonnées rectangulaires, 'axe
des x coincide avec I’axe de rotation, son sens positif étant
dans la direction du sol, et celui de 'axe des y vers la droite.

Pour x = 27,1 m., soit 23 m. au-dessus du sol, et
y = 19 cm., et pour x = 39,1 m., soit 11 m. au-dessus
du sol, et y =27,4 cm., I'équation de la droite passant par
- les points BD sera :

(1) y =0,7z,
et celle de la parabole cubique passant par ces mémes points:
(2) P = 1143 (x — 21,10).

Dans le tableau suivant, y indique la valeur effective
des demi-diamétres du fit a 11 m., 13 m., 15 m., ete. 1,
-y les valeurs correspondantes pour la droite BD, et y? celles
de la parabole cubique passant par ces mémes points.
y' — yety! — y? expriment I'écart entre les demi-diame-
tres effectifs et ceux d’une droite ou d’une parabole cu-
bique passant par les mémes points B et D.

1 2 1 1

Hauteur y y oy yl-y y'-y®
au-dessus du sol _ (en cm.)
23 m. 19,0cm. 19,0 19,0 . 0,0 0,0
21 m. 20,7 20,4 20,9 +0,3 —0,2
19 m. 22,5 21,8 22,5 +0Q,7 0,0
17 m. 23,4 23.2 23,9 +0,2 —0,5
15 m. 24,5 24,6 202 —0,1  —0,7
13 m. 26,2 26,0 26,3 +0,2  —01
11 m. 27.4 27,4 274 0,0 - 0,0
Somme arithmétique des écarts . . 41,3 —1,5

1 Ces diametres sont désignés par d sur la fig. 1.
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Comme on le voit, les demi-diameétres effectifs de notre
fat entre 11 et 23 m. au-dessus du sol sont presque exac-
tement intermédiaires entre ceux du tronc de cone et
ceux du paraboloide passant par BD.

La wvaleur maximum de ces écarts atteint 0,7 cm., tant
par rapport a la droite y que par rapport a la parabole 1®.
- 1I. En supposant que le fit envisagé s’épaississe a
11 m. du sol de 10 em. (soit de 5 ecm. sur le demi-
diamétre, longueur BE sur la fig. 1), de telle facon que la
surface annulaire des couches d’accroissement calculée
a partir de la droite BD reste constante a tous les
niveaux jusqu’a 23 m. du sol, le solide de révolution ainsi
formé serait engendré par une hyperbole de la forme :

/i & _

@ 17,50 848~ '
laquelle est assymptote a la droite BD vers le bas et a
pour sommet t =0ety =17,30; 423 m. dusol y=F
(fig. 1) = 25,7 cm.
~ Pour nous placer autant que possible dans les condi-
tions de 'expérience nous partons de la droite BD, pour
le calcul de la courbe EF (fig. 1), : la portion branchée
de la cime d’un épicéa posseéde en effet a peu prés une
forme conique. laquelle passe insensiblement a celle d’un
paraboloide a mesure que la base de la cime s’éléve au-
dessus du sol par suite du desséchement des branches
inférieures. -

Le tableau suivant indique :

10 les valeurs 5 de I'hyperbole passant par EF ;

20 ]es valeurs correspondantes y, d'une parabole cubique

4 g2 = 1420 (x — 15,4)
passant par les mémes points E et F ;

3o les différences » — y, ;

40 les différences entre 7 et les valeurs y! correspon-
dant & une droite passant par E et F.
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Hauteurs 1 i 0-y* 'y’
au-dessus du sol (en em.).
23 m. 25,7 25,7 0,0 0,0
21 m. 26,7 27,1 —0,4 —0,1
19 m. 27,8 28,3  —05 —0,1
17 m. 28,9 29,4 —0,5 —0,1
15 m. 30,1 30,5 —0,4 —0,1
13 m. 31,2 31,5 —0,3 —0,1
11 m. 32,4 32,4 0,0 0,0

II1. En supposant que, par suite de I’épaississement du
fat, la surface annulaire augmente réguliérement de
11 a 23 m., de facon a ce qu’elle soit 4 ce dernier niveau
de 259, plus forte qu’a 11 m. (ce qui est conforme aux
observations faites chez plusieurs épicéas), on obtient
un solide de révolution dont la demi-section méridienne
est une hyperbole analogue a l'hyperbole (3) dont la
forme est : |

| 7’ (3 — 6,38)°

©) 2% 8272

A 23 m. du sol, cette courbe passera en G a 27,1 cm.
de I'axe de révolution.

Le tableau suivant indique :

10 les valeurs » de 'hyperbole (5) ;

20 les valeurs correspondantes y, d’une parabole cubique:

~ (6) Y = 1176 (x — 10,17)
passant par les mémes points E et G ;
30 les différences » — y,.

Hauteurs 1 y?! -y
au-dessus du sol (em.).
23 m. 27,1 27,1 0,0
21 m. 275 28,1 —0,2
19 m. 28,7 29,1 —0,4
17 m. 29,6 30,0 —0,4
I5m. - 30,5 30,8 —0,3
13 m. 31,4 31,6 —0,2

11 m. 32,4 32,4 0,0
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Ici encore I'écart entre 5 et les valeurs y” correspon-
dant a la droite EG est trés faible. LLa forme réelle du
fat entre E et G serait intermédiaire entre la droite EG
et la parabole passant par les mémes points, comme
lorsque le demi-diameétre a 11 m. et 4 23 m. du sol
mesurait respectivement 27,4 cm. et 19 cm.

En résumé, 1° le profil du fut passant par les deux
points envisagés B et D, s’écarte tout autant d’une
parabole cubique que d’une droite passant par ces méeémes
points.

20 La forme que réaliserait cette portion de tige en
s’accroissant conformément aux conditions indiquées
plus haut (a et b, page 294), différerait en définitive
presque autant d’'une hyperbole ou d’une parabole cubi-
que que d’une droite.

Des calculs précédents on peut en somme conclure, que
la forme géométrique calculée de facon a satisfaire aux
données de ma théorie' cadre d’une fa(:on satisfaisante
avec les données de l'expérience.

4 Je rappelle a ce propos que j'envisage l'accroissement en épaisseur
des sapins ou épicéas croissant en forét dans des conditions physiolo-
giques plus ou moins constantes, comme étant essentiellement déterminé
par I’élaboration de couches annuelles ayant une capacité conductrice
constante pour l'eau.

Certaines exceptions apparentes a cette régle générale s’expliquent par
des conditions extérieures agissant d’une facon inégale sur I’activité des
organes d’absorption, soit sur la croissance des racines et sur l'activité
des organes assimilateurs et transpiratoires.
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