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Effets de la sécheresse sur l'état hydrique
interne de èraft'a Ten.

Par /Ca/Zzopz /?arfog/ou, Sasi/e TVoz'teafc« und Spi'ros ßa/iis
FDK116:161:174.7 Pinus: (495)

Introduction

L'eau constitue un des principaux facteurs limitants de la végétation fores-
tière en région méditerranéenne. Ceci non seulement à cause des irrégularités
annuelles et saisonnières des précipitations et des faibles quantités pluvio-
métriques, mais aussi en raison des sols superficiels par suite de l'érosion, ainsi

que d'un substrat calcaire compact, à faible réserve en eau et en éléments
nutritifs.

Dans cette zone toutefois, les formations forestières sont à dominante de
Pinus brwria Ten. et Pinus /za/epmsis Mill, qui, tout en créant un écosystème
artificiel, semblent être bien établis. Ceci permet de supposer que chez ces

arbres, outre une adaptation des éléments anatomiques et morphologiques,
notamment l'épaisseur de la cuticule et la profondeur de l'enracinement,
certains processus physiologiques interviennent parallèlement, permettant
une adaptation des plantes aux fortes sécheresses durant la période de crois-
sance.

La sécheresse constitue évidemment un facteur souvent limitant pour la
croissance. L'influence de l'eau se fait sentir indirectement par une variation
de l'hydratation des tissus et directement par une variation de la résistance sto-
matique à la diffusion de COj et de vapeur d'eau. D'autre part, l'état hydrique
interne des arbres dépend de la transpiration (sortie d'eau), de l'absorption de

l'eau du sol (entrée d'eau) et surtout de l'équilibre entre ces deux processus
physiologiques (Snngzer, 1978; Berger, 1981; iVofts'fl/ris' et Berger, 1984). Tout
déséquilibre provoque une diminution de la teneur en eau dans le tissu

foliaire, ce qui induit dans la plante une chute du potentiel hydrique. Chez les

conifères, lorsque la valeur du potentiel hydrique atteint un certain seuil, la
conductance épidermique régissant la diffusion de la vapeur d'eau commence
à diminuer et la transpiration se réduit (Davies et /foz/ows/d, 1974: Bead/e
et n/., 1978; Larc/zer, 1980; Me/znc/c et a/., 1985). La variation du potentiel
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hydrique joue le rôle de moteur dans la circulation de l'eau entre le sol et la

plante. L'obstacle le plus important à cette circulation provient de la résistance
due au flux de la phase liquide de l'eau dans la plante (Newman, 1969a; New-
man, 1969b; Rose et a/., 1976; Raa/mann, 1976), nommée résistance hydrau-
lique. Cette résistance correspond mathématiquement à la pente de la relation
linéaire entre la transpiration et le potentiel hydrique. Malgré que ce modèle
linéaire commode ne soit pas toujours applicable en raison de l'interaction des

différents facteurs concernant la plante, le sol et l'atmosphère, la résistance
hydraulique joue un rôle prépondérant dans la croissance et l'équilibre
hydrique interne de la plante, ainsi que dans l'épuisement en eau du sol (Syrae
efa/., 1976; Noïtsakis et Berger, 1984; 7oraar et Too/e, 1982).

L'objet du présent travail est l'étude du comportement physiologique de
R/nus brada Ten. sous la contrainte hydrique, et parallèlement, la déduction
des mécanismes lui permettant de maintenir un état hydrique interne favo-
rable. Les résultats de cette étude constituent également une contribution à

une meilleure orientation dans le choix des écotypes de cette espèce adaptés
aux reboisements en milieux secs.

Méthode et matériel

Les recherches ont été menées sur la colline «Kedrinos», près de la ville de

Salonique (lat: 40° 38 N, long: 23° 01 E), dans une forêt publique constituée de
E brada, sur deux stations (I et IV), retenues en raison de leurs différences
qualitatives. La station I, exposée au nord, à une altitude de 150 m, est carac-
térisée par une forêt claire, avec une végétation arbustive peu élevée* et par
un tapis herbacé discontinu, composé de plantes mésophytes7 Le peuplement
est âgé de 45 ans et présente une densité de 572 individus à l'hectare et une
hauteur moyenne de 18 m. La station IV exposée au sud, à une altitude de
250 m, appartient à un étage plus sec et moins fertile. La strate arbustive basse

est assez discontinue et le tapis herbacé y est très dispersé, les deux sont com-
posés de Quercus coco/era L., Sacropofer/am .sp/no.yam, zlndry/bs hermann/ae
L. Le tapis herbacé est riche en espèces, comme par exemple: /I//canna dncto-
n'a (L.) Tausch, Cynt«aras ec/dnafas, Avena barba/a, /Ivena ster/fo L., 7r/dcam
Vagans (Jord. et Fours.) Greuter, 7'bymu.v pa/eg/o/des L. La structure du
peuplement est peu différente de la station I; la densité est de 366 individus à

l'hectare, la hauteur moyenne de 7,90 m et l'âge du peuplement de 37 ans.

* P/aV/yrea ta//o//a L., /asminura /radoms L., C/srns /nomas' L., t//mns campes/ris Auct. non
L., Coron/Wa emero/des Boiss. et Spruner, Frar/ni« ornas L.

- Puscas aca/ea/as L., Dracanca/us va/gar/s Schott, Aram ito/icam Mill., Asporagas o//ïa'na/ts
L., £apborô/a ap/os, Sapa bromo/des.
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La variation saisonnière de la teneur en eau disponible du sol dans les deux
stations, ainsi que les profils de sol, sont présentés à la/ïgure 7. Seize échantil-
Ions de sol, d'une profondeur de l'ordre de 45-50 cm dans la station I et de
20-25 cm dans la station IV, ont été prélevés afin d'évaluer l'eau disponible.
Cette évaluation est basée sur la différence entre la capacité de rétention
actuelle calculée par le rapport:

Poids du sol humide - Poids du sol sec à 104 °C
Poids du sol sec à 104 °C

et la capacité au point de flétrissement permanent (pF) calculée par le

rapport:

Poids du sol au pF 4,2 - Poids du sol sec 104 °C
Poids du sol sec 104 °C

Les conditions climatiques sont re/Zétées durant la période des mesures par
l'évapotranspiration potentielle (ETP) (/ïgwre 2). Celle-ci a été mesurée à

l'aide d'une formule dérivée de celle de Penman. L'évapotranspiration poten-
tielle correspond à la demande en eau maximale de la plante; son intérêt
réside dans le fait qu'elle dépend des conditions de sécheresse, donc surtout
des facteurs climatiques.

Les données climatiques (taô/eau 7) proviennent d'une station météoro-
logique installée dans la forêt par l'Université de Salonique. L'analyse clima-
tique, complétée par l'indice d'aridité de Demarton (toWean 7J, montre que
juin, juillet et août ont été des mois secs, typiques de l'été méditerrannéen.

TaMeattJ. Données climatiques pour la région et la période des mesures.

Mois Temp. 77«v. /ndice
mensue/ie ftj metmtei/e fpj d'aridité (XJ
°C fmmj ^ _ i2p
Max Min. ~ TTTtI

M

Avril 21
15

9,3 5 2,4

Mai 27,3
20,9

14,6 5 1,9

Juin 29,6
23,9

18,3 4 1,4

Juillet 31

25,15
19,3 0 0

Août 31,6
25,5

19,3 3 1,01
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Figure 2. Evolution saisonnière de l'évapotranspiration potentielle.

L'évalutation de l'évolution de l'état hydrique interne de l'arbre est réa-
lisée doublement par la mesure du potentiel hydrique et de la teneur relative
en eau des tissus. Le potentiel hydrique correspond à l'énergie que peut céder
l'unité de volume d'eau au cours d'une transformation isotherme et réversible,
la faisant passer de l'état actuel à l'état d'eau libre sous pression atmosphé-
rique. Le potentiel hydrique est évalué par la mesure du potentiel de la sève

(fg) avec la méthode de la chambre à pressuriser (Sc/zo/ander et a/., 1965;
Awssenac et C/zassagne, 1974; Aussenac, 1980). Pour éviter l'exsudation de

résine, l'écorce et le phloème de la base des rameaux sont enlevés le plus vite
possible avant l'introduction du rameau dans la chambre.

La teneur relative en eau des tissus (TRE) a été mesurée sur des aiguilles,
excisées selon la méthode bien décrite par 5/avi£ (1974), et calculée par la
formule suivante:

Pf-Pd
TRE %

Ps-Pd

où: Pf poids frais
Pd poids sec, après chauffage à 80° pendant 24 h
Ps poids après huit heures de saturation

Pour mesurer la valeur correcte du poids des aiguilles saturées en eau, le

poids turgescent (Ps), les aiguilles excisées du rameau prélevé sont pesées une
première fois, donnant ainsi le Pf; elles sont placées ensuite dans une atmo-
sphère avec 100 % d'humidité, afin de retrouver leur turgescence initiale.
Au bout de huit heures, les aiguilles sont repesées, donnant alors le Ps. Les
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effets d'une croissance éventuelle sont contrôlés par deux pesées successives

durant la saturation: après 4h. (P4h) et après 8h. (P8h) Alors: Ps P8h - P4h
(CuteCy, 1965).

Pour mesurer la transpiration (T), la technique des pesées rapides (mé-
thode gravimétrique) a été utilisée (Slavik, 1974). Les aiguilles détachées ont
été pesées dans les conditions les plus naturelles possibles.

Pour chacun des paramètres, les valeurs trouvées correspondent à la

moyenne de cinq mesures (répétitions) effectuées entre 13h00 et 14h00 T.U.,
quasi tous les 15 jours à partir d'avril 1989.

Toutes les mesures des différents paramètres ont été effectuées sur des

rameaux d'une année, prélevés dans la partie moyenne de la cime, générale-
ment en exposition sud-est.

Résultats et discussion

L'évolution des valeurs du potentiel hydrique de Emus bratza a été suivie
dans les deux stations forestières I et IV au cours de la période de croissance

(figure 3). Celle-ci, à partir de juin, semble coïncider avec la période de sèche-

resse. Elle est caractérisée par une augmentation progressive de l'évapotrans-
piration potentielle (ETP) et une très faible disponibilité en eau dans le
sol (figure f et 2). D'une manière générale, la période de forte ETP et de
faible humidité du sol se traduit par un potentiel hydrique très bas (Z/eiWcviV
et Earsby, 1977; Landsberg et Zones, 1981), cela fut le cas dans les deux
stations. Plus concrètement, deux faits importants peuvent être tirés de la

figure 5:

Dans la station I, le potentiel hydrique (4^) a subi au cours de cette
période une diminution initiale (de mi-mai à mi-juin) et une augmentation (de
fin juillet jusqu'à fin août), séparées par une oscillation relativement faible
autour de -1,4 MPa (fin juin, juillet). Dans la station IV, l'évolution du 4*g pré-
sente deux phases successives: une diminution (mai, fin juillet) et ensuite une
augmentation.

Dans la station I, la diminution du 4^ est moins forte (de -0,4 à -1,7 MPa)
par rapport à celle de la station IV (de -1,0 à -3,0 MPa). Par conséquent, le 4^
des plantes de la station I est sensiblement plus élévé que celui des plantes de
la station IV. En outre, la variation saisonnière du potentiel hydrique dans les
deux stations semble être plus influencée par l'évolution de l'évapotranspira-
tion potentielle que par l'humidité du sol. Il est évident qu'une récupération
sensible du potentiel hydrique a lieu à partir de fin juin, quand les valeurs de

l'évapotranspiration commencent à diminuer (figure 2), ceci malgré que
l'humidité du sol soit nulle. Cela laisse à penser que le changement du poten-
tiel hydrique chez E bruft'u est probablement contrôlé par les demandes atmo-
sphériques ou/et les réserves d'eau éventuellement existantes dans le tissu.
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Agare 3. Evolution saisonnière du potentiel hydrique de sève pour les deux stations forestières.
Les barres verticales indiquent l'erreur standard.

Celles-ci jouent tantôt un rôle d'approvisionnement en eau, tantôt un rôle de

stockage.
Au vu de ces résultats, l'hypothèse suivante peut être avancée: le bilan

hydrique interne des plantes de la station I est plus favorable au cours de la

période de sécheresse, en raison d'une faible transpiration ou d'une bonne
alimentation en eau, autrement ch't de /atb/e résistance /rydraui/^ue. En effet,
dans la /tgure d, où l'évolution saisonnière du potentiel hydrique (*Pg) est
donnée en fonction de la teneur relative en eau (TRE) dans le tissu foliaire,
l'on observe que la chute de restreint la diminution de la teneur relative en
eau dans la station IV, tandis que dans la station I, la teneur en eau ne semble

pas continuer à diminuer par la diminution de *Fg, au delà d'un seuil de

-1,7 MPA. Il faut en tous cas signaler qu'il n'existe aucun point d'inflexion
clair sur les courbes de régression des deux paramètres hydrodynamiques
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(/zgwre qui pourrait plaider en faveur de l'existence d'un seuil critique de
au-delà duquel la fermeture hydroactive des stomates restreindrait les

pertes d'eau dues à la transpiration. Ceci a été signalé par plusieurs auteurs
chez d'autres conifères (Kozlowski, 1982; /aras, 1980; EMommz, 1980; Beadle

Teneur relahve en eau (°/o)
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figure 4. Evolution saisonnière de la teneur en eau relative dans le tissu foliaire en fonction du
potentiel hydrique.
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ef a/., 1978; Myers et Aea/es, 1984; Melzack et a/., 1985). Certains 1'attribuent
au fait que la fermeture hydroactive des stomates dépend de nombreux fac-
teurs qualitatifs, tels que l'âge, le type des aiguilles de l'espèce ou un précon-
ditionnement à la contrainte hydrique (Turner et ßegg, 1978, El Aouni, 1976).

Transpiration (mgHrO.rn^.

0 2 4 6 8 10 12 14
- "1 — — 1 1 l 1 1

station I

* " -5,86+0,41 X

f= 0,94

\D\\ a

\
o o O \

station IV

Y
^

** s s N

N \ "S
V

\°
\
\
0

s

\

l
° o\ '

»

' ~ -1,32 + 0,07 X \ i

r o,92 V I -

\
\
\
\

\
\
\
\

\
\

• 1

\

°\ "

Figure 5. Evolution saisonnière de la transpiration par nd de la surface foliaire en fonction du
potentiel hydrique.
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Cette absence du point d'inflexion dans la courbe de l'évolution de Tg en
fonction de la teneur en eau, surtout dans la station IV, donne à penser que le
rôle d'ajustement osmotique est probablement mineur. Le potentiel osmo-
tique est susceptible d'ajustement, soit par absorption et accumulation des sels

prélevés dans le milieu extracellulaire, soit par fabrication de molécules orga-
niques osmotiquement actives. Ces ajustements s'expriment normalement
dans la courbe de l'évolution de Tg en fonction de la TRE par une brusque
chute de Tg, impliquant un point d'inflexion, ce qui ne semble pas être le

cas ici.
Toutefois la TRE des plantes de la station IV tend à se stabiliser au fur et

à mesure que Tg diminue, entraînant probablement une fermeture des stoma-
tes. Celle-ci est directement liée au changement du potentiel de turgescence
(Jarvis, 1980; Kozlowski, 1982) et par conséquent, à une diminution de la

transpiration. Les variations importantes de la teneur en eau des aiguilles
montrent que le flux d'entrée dans le tissu est insuffisant pour compenser le

flux de sortie dû à la transpiration. Ceci attire l'attention sur la résistance

qui s'oppose à la circulation de l'eau entre le sol et les aiguilles. Cette résistance
au flux hydraulique dans la plante est complexe, elle correspond à des

milieux et des processus physiques successifs différents: écoulement entre
le sol et la plante, écoulement jusqu'à l'endoderme, diffusion à travers
l'endoderme, écoulement dans le système vasculaire et diffusion dans les
cellules.

En effet, dans la/ïgure 5 l'on constate que pour une valeur de Tg donnée,
la transpiration dans la station IV est plus faible que dans la station I. En outre,
l'évolution des deux paramètres ne met pas en évidence une relation analogue
à celle que l'on trouve dans la loi d'OHM par ailleurs amplement citée dans la
littérature (Berger, 1978; fla/Zey ef aZ., 1973).

La transpiration et le potentiel hydrique des feuilles sont directement
reliés par une relation linéaire analogue à la loi d'OHM et illustrée par l'équa-
tion:

T _ Ay
R

ou:
T: transpiration

Aq/: gradient du potentiel hydrique entre feuilles et sol et
R: résistance hydraulique à la circulation de la phase liquide dans la plante.

Or ici, la relation Tg-transpiration f/zgure 5) est apparemment assez com-
plexe et peut être décrite par une régression de forme

ax-b
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Celle-ci a été également observée par certains auteurs chez d'autres
espèces (Rarra, 1970; Reicos/ry et a/., 1982). La complexité de cette relation
peut être partiellement due au fait que l'évolution de la transpiration en fonc-
tion du potentiel hydrique a lieu durant la période saisonnière de croissance,
c'est-à-dire une échelle temporelle assez longue, et non pas journalière. En
outre, l'interaction d'une série de facteurs comme la densité de l'appareil raci-
naire, l'humidité du sol, sa profondeur et les transports de solutes au niveau de
la racine jouent un rôle très important 1975; Reicosky et a/., 1982), tout
en donnant à la relation *Fg-transpiration une forme complexe.

En conclusion, il ressort des résultats exposés que:
a) Dans des conditions naturelles, l'évolution saisonnière du potentiel

hydrique en fonction de la transpiration ne met en évidence une relation
linéaire que pour une transpiration élevée. D'autre part, cette relation
semble être plus complexe; elle comprend, en plus d'un phénomène de
résistance, une capacité en eau due à diverses réserves du système, qui se

comportent tantôt comme des sources d'eau, tantôt comme des zones de

stockage.
b) Le fait que les plantes de la station I présentent un potentiel hydrique plus

faible en valeur absolue, malgré une transpiration plus élevée, pourrait
être attribué à l'eau en réserve dans l'aubier des tiges (WarzVig et a/., 1979;
Perara et Kozlowski, 1978), lorsque la teneur en eau du sol est suffisam-
ment élevée.

c) Si l'on admet que l'osmorégulation ne joue qu'un rôle négligeable chez les
conifères (Kozlowski, 1982; Mrcc/c/ey et a/., 1980), nous pouvons avancer
l'hypothèse que la variation du potentiel de turgescence en relation avec
l'élasticité des parois cellulaires est probablement devenue un mécanisme
intervenant dans le bilan hydrique des plantes de la station IV.

Une étude future, portant sur certains caractères anatomiques en relation
avec le potentiel de turgescence paraît donc tout à fait judicieuse et très pro-
metteuse.
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Zusammenfassung

Auswirkungen der Dürre auf den inneren Wasserzustand von Pinus brutia Ten.

In der vorliegenden Kurzfassung einer grösseren Untersuchung wird über das öko-
physiologische Verhalten des inneren Wasserzustandes des Nadelgewebes von P/nws
brutto Ten. unter Dürreverhältnissen berichtet, auf zwei grundlegend verschiedenen
Waldstandorten in Nordgriechenland.

Es wurde der relative Wassergehalt der Nadelgewebe, das Wasserpotential
(Wasserkapazität) der Leitungsbahnen sowie auch der Transpirationsrhythmus gemes-
sen, und zwar 15täglich um 13.00-14.00 Uhr, ab Anfang April 1989.

Die Analysen der gemessenen Parameter lassen erkennen, dass das Verhältnis
Transpiration-Wasserpotential nicht bloss auf einen hydraulischen Widerstand bei der
Wasserbewegung innerhalb des Leitungsgewebes zurückgeführt werden kann, sondern
dass viel kompliziertere Mechanismen im Spiel sein müssen. So könnten zum Beispiel
auch Wasser-Reserven im Splintholz dazu beitragen, dass die Bäume auf dem nord-
exponierten Standort I bei Dürrestress einen günstigeren Wasserhaushalt aufweisen.

Die zahlreichen noch offenen Fragen rufen nach weiteren Untersuchungen über
die Beziehungen der hydrodynamischen und anatomischen Parameter bei P/nus
brutto. Zusammenfassung: £. Ott
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