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ETUDE BIBLIOGRAPHIQUE

Transfert de séve brute dans le tronc des arbres
aspects méthodologiques et physiologiques

A. GRANIER

Station de Sylviculfure ef de Production, Cenfre National de Recherches Forestieres, |.N.R.A.
Champenoux, 54180 Seichamps

Résumé

Danz celte étude essentiellement bibliographique, les fransferts de séve brute sont envisagés
de fagon quantitative comme un des moyens de mesurer o franspiration des peuplements forestiers.

Aprés avoir rappelé la siructure des éléments conducteurs el en avoir dégagé les conséquences
du point de vue des fransferts d'eau, "'auteur faif un examen critique des différentes méthodes permet-
fant la mesure des flux ef vitesses de séve.

— Les méthodes de mesvre directe des flux de séve sont d'un emplei limité en foréf, soit 4 cause
de la délicatesse de leur mise en place, soit par leur codl frop élevé,

— Malgré les problémes théoriques que pose lo méthode thermoglectrique (qui mesure wne
grandeur proportionnelle au flux de séve, il apparait que scule cefte méthode permet actuellement
des éludes de transpiration des peuplements forestiers,

Sont ensuite analysés les résultats de la liftérature donnant des renseignements sur les variations
de la vilerse de Mimpulsion de chalevr (appelée abusivement vitesse de séve) el celle du flux de
tranzpiration :

— &n fonction de la profondeur dans le fronc : il existe une zone de fransit optimale dons "aubier;

— en fonction des différences de potentiel hydrique dans "arbre : la conduclivité semble aug-
menter avec ce terme, favorisant ainsi le passage de la séve |

— enfin, les études simultanées de la transpirafion ef de la vitesse de séve brute font apparaitre
l'importance des phénomeénes de slockage ef de restitution dans le trone des arbres : variations de
I'humidité des tissus ef retard de la vitesse de séve par rapport @ la franspiration en particulier.

Les études en peuplement sont rares mais font apparaitre les différences du comportement frans-
piraloire entre les arbres dominants ef les arbres deminés,

1. Introduction

L'eau est I'un des facteurs climatiques les plus importants pour la croissance des
arbres, qui détermine en partie la potentialité forestiére d'une région donnée. Auvssi,
la connaissance de 'évapotranspiration réelle est nécessaire lorsque I'on veut chiffrer
la consommation d'eaw d'un peuplement, et savoir par exemple quel type de sylvi-
culture correspond au meilleur compromis entre les deux objectifs : production de
bois d'une part et économie de l'eau d'autre part,
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La mesure de I'évapotranspiration réelle des arbres forestiers et par extension
celle des peuplements pose de nombreux problémes. Si la bioclimatelogie classique
utilise un certain nombre de méthodes avec plus ou moins de succés en ce qui cancerne
les plantes herbecées, leur fransposition au domaine forestier s'avére difficile. Ces
difficultés tiennent surtout @ deux caractéristiques essentielles du milieu forestier :
d'une part ses dimensions, qui imposent des dispositifs de taille imporiznte, et
d'autre part (et surtout) son hétérogénéité, qui nécessite la multiplication des points
de mesure sur le terrain.

On peut classer les méthodes de mesure de l'évapotranspiration réelle en
trois principaux groupes :

— Mesure de lo perte en eau au niveau du sol, ¢'est-d-dire de la diminution de son
humidité. Cela suppose la connaissance de tous les termes du bilan hydrique, @ moins
de se placer en régime de desséchement, ol I'on peut supposer que les flux d'eau se
font uniquement vers la surfoce du sol (les pertes par drainage étant négligeables) ;
les conditions dans lesquelles on doit se placer pour utiliser ces méthodes restreignent
les périodes d'étude a des intervalles de temps plus ou moins courts. A ce groupe
de méthodes se rattachent aussi les bilans hydriques obtenus par le moyen de
pesées. Fritschen ef al. (1973) ont installé un Douglas de 28 métres de haut dans
une cuve pesable. Un tel dispositif de prés de 30 tonmes permet des mesures
précises des gains el pertes de poids, maois reste bien sir limité & wn individu du
peuplement.

— Mesure de lo perle en eau au niveau des couronnes vers 'atmosphére, par les
méthodes de mesure des flux (méthode aérodynamique et méthode dite du rapport de
Bowen). Thom ef ol. (1975) ont émis beaucoup de réserves quant 4 'emploi de lo
méthode aérodynamique en forét, car la précision limitée dans |'obtention des para-
métres aérodynamiques de la forét oblige @ monter trés haut au-dessus du couvert.
En fait, sevle la méthede du bilan d'énergie s'est développée pour des mesures en
forét, et de nombreux auteurs ont installé des pylénes dans des peuplements forestiers,
permettant de telles études : Storr ef al, (1970), MacMNaughton et Black (1973), Thom-
son (1974), etc, Le dispositif de Droppo ef al. (1973) semble le plus séduisant, puisque
trols tours placées en triangle permettent de déplacer les capteurs micrométéorolo-
giques horizontalement d'un pyléne & |'autre, et de conngitre cinsi la variation
spatiale des termes du bilan d’énergie.

— Mesure du flux d'eau passant dans le xyléme des troncs, sous forme de séve brufe.

Les difficuliés dont nous avons parlé lorsqu'il s'agit de mesurer |"évapotranspi-
ration réelle (E.T.R) in situ pour un arbre ou un peuplement doivent nous faire cher-
cher des méthodes typiquement forestiéres, s'appuyant sur des mesures @ une échelle
différente. L'hydrologie forestiére, qui cherche une approche globale du phénoméne
de "évapotranspiration en est un exemple. Une autre approche, plus analytique, est
celle qui consiste @ évaluer le flux de séve brute dans les troncs : c'est celle-ci que
nous avons choisi de meltre en ceuvre pour deux raisons. Tout d"abord pour essayer
de chiffrer la transpiration par un moyen peu coflitesx, donc extensible d un grand
nombre d'individus, Ensuite, pour tenter d'apporter un certain nombre de renseigne-
ments d'ordre physiclogique sur les processus et les variations des transferts deau
dans le xyléme.
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1, Schéma général de la circulation de I'eav dans le xyléme

Il est maintenant admis que le flux de transpiration résulte du gradient de poten-
tiel * qui existe dans les conditions naturelles entre les surfaces transpiratoires d'un
végétal et le sol dans lequel plongent ses racines. On saif que le plus souvent le poten-
tiel de la vapeur d'eau dans l'gir est trés supérieur a celui de I'eav dans les tissus
végétaux lignevx ou non ; de méme il existe une décroissance continue du potentiel
de |'eaw depuis les fevilles jusqu'aux racines d'un arbre. L'eav circule ainsi de fagon
purement physigue depuis le sol jusgu'd I'atmosphére, le long d'une « chute de
potentiel ».

Seule la théorie de la tension-cohésion, qui suppose des colonnes d'eau sous
tension dans le xyléme (théorie qui pose encore quelques problémes), permet d'ex-
pliquer la montée de la séve selan les gradients de potentiel dont nous avons parlé,

S5i tel est le schéma général pour toutes les plantes supérieures, les fransferis
d'eau dans le xyléme n'ont pas dans le détail la méme dynamique chez les plantes
herbacées (c'est le cas le plus simple) et chez les arbres,

La particularité majeure des arbres est de comporter des organes dont la crois-
sance est cumulée sur plusieurs années ou dizaines, voire centaines d'années. Ainsi, les
tiges augmentent d'une année sur I'auire leur diaméire en produisant une nouvelle
couche de phloéme, et surtout de xyléme (cernes). Tous les ans, les arbres fabriguent
donc un nouveau potentiel de tissus conducteurs dans leurs tiges, leurs branches et
leurs racines principales,

2.1 Anatomie des éléments conducieurs

La séve brute transite dans des cellules spécialisées : les trachéides et les vaisseaux.
Les trachéides forment 20 p. 100 des éléments axiaux des coniféres, tandis que les
angiospermes dicotylédones ont peu de trachéides mais surtout des vaisseaux (Morey,
1973).

Si les trachéides el les vaisseaux ont le méme réle dans la conduction de |'eau,
leur arrangement dans I'espace et leur conformation sont essentiellement différents
(Esail, 1965).

— Les vaisseaux chez les angiospermes dicotylédones sont constitués d’éléments
cylindrigues dont le diamétre peut &re trés important (300 microns chez le chéne,
400 microns chez le robinier faux-acacia), disposés bout a bout, les parois transversales
ayant le plus souvent entiérement disparu ; des anastomoses peuvent provogquer des
communications latérales entre vaisseaux (voir en fig. 1 la disposition spatiale des
vaisseaux dans un parallélépipéde de bois d'été de fréne d'aprés Burggraaf, 1972).

Selon la structure du bois, on distingue chez les angiospermes dicotylédones :

® les bois @ zone poreuse, dont les plus gros éléments conducteurs sont localisés
dans le bois de printemps ;

e les bois a pores diffus, dont les gros vaisseaux sont disséminés dans tout le
xyléme.

* Mpus parlerons tovjour: de la valeur absolee du patential,
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FIG. 1. — Bloc diagromme montrant lo distribufion spoliale des voissequx d'une porfion de bois d"&lé
de Fraxinus excelsior. D'aprés Burggraaf (1972).

Diogram block showing the spafiol distribution of the vessels in o piece of wood of Fraxinus excelsior.
Fram Burggroaof (1%72).

FIG. 1. — Coupe fransversale d'une ponclughion (A), ef phénomeéne g aspiration (B) (schéma).
D'apres Bailey (1915) in Boureaw (1956).

Transversal section af a pit (A), and aspiralion phensmencn (B) @ schematical
From Bailey (1915} in Boureau (1956).
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— Les trachéides chex les gymnospermes ont aussi un corps cylindrigue, mais
leurs deux extrémités s'amincissent, et se ferment aux deux bouts. Les parois sont
percées de ponctuations qui sont de petites ouvertures {1 a 10 microns de diamétre)
plus ou moins limitées par une membrane fibrillaire et chez de nombreuses espéces
par un épaississement appelé torus (voir fig. 2 A). Les trachéides ont une disposition
spatiale plus complexe que celle des vaisseaux : elles sont plus individualisées et
la continuité de leurs lumiéres ne se fait que par l'intermédiaire des poncluations ;
les éléments conducteurs forment ainsi une mosaique tridimensionnelle complexe,
les points de contact enire trachéides élant essentiellement latéraux.

2.2 Le transfert dans les éléments conducteurs du xyléeme

Ces caracléristiques anatomiques ont plusieurs conséquences du point de vue
des transferts d'eau :

— Les vaisseaux des angiospermes dicotylédones forment de véritables tuyaute-
ries, souvent de gros diamétre ; la résistance au passuge de l'eauv est danc faible,
car les transferts se fonl dans des éléments de section importante, sans beaucoup
de changements de direction,

— Av confraire, chez les gymnospermes, la séve brule chemine dans des iti-
néraires plus ou moins compliqués, avec beaucoup de passages dans les ponctuations,
sinueux et étroits. L'abondance des coudes et la pefitesse des voles de passage a
pour conséquence une plus grande résistance au transfert des fluides.

TABLEAL 1

Valeur de la conduclivité relafive pour guelgues essences
D'aprés Farmer (1918) in Heine (1971)

Relative conductivity of some woody species
From Farmer (1918) in Heine (1971}

Essence X Essence *®
* Abies alba ). .......... 4.4 Betulg werrugosa. .. ........ 21,5
* Aucubo jepenica......... 46 Sorbus gucuparia_ .. ... ... .. 26,5
* Toxus baccata. .......... 5 Salix caprea. .............. 27.5
* Evpnymus japonicus. ... ... 5 Acer pseedoplatonus. . ... .. 1.5
* Pinus sylvesteis. .......... 5.5 Fagus sylvatica. ... _.._... 0.5
Larix europed. .. ......... 59 Quercus pedunculata, .. ..... 3.5

* Quercus ilex, ., .......... 13.4 Populus fremufa. ... ........ 34
Carpinus betulus, .. ....... 18 Tiliar wulgaris. ., ... ........ 35,5

Acer compesire. . ...._..... 19 Salix viminalis, . ........... 40

¥ = conductivité relative en 1099 m®,
(') = waleur abtenuve par Heine (1971).
* — gszences a fevilles persistantes,

Des travaux de Farmer (1918) repris par Heine (1971) ont conduit aux résultals
du tableau 1 qui donne pour différentes essences la conductivité relative k, définie
comme suit :

il

~aa, (enm) (1)



2 A. GRAMIER

avec & : flux de séve dans le xyléme en m?.s71,
I :longueur de I'échantillen en m,
vt viscosité du fluide en N.s.m *{107? pour 'eau),
A :surface transversale du xyléme en m#,
Ap : différence de pression entre les deux extrémités de I'échantillon en Pa.

Cette définition, donnée par Heine (1971), différe de celle de Cowan et Milthorpe
(1968) qui ne tiennent pas compte de la viscosité du liquide qui traverse le xyléme,
et pour lesquels A désigne la surface fotale transversale des lumiéres.

On observe sur le tableau 1 que les conductivités les plus faibles concernent les
arbres d feullles persislantes, les gymnospermes en particulier, et le rapport des
coefficients de conductivité relative des espéces extrémes est de 'ordre de 10. La faci-
lité avec laquelle s'effectuent les transferts de séve pour une longueur donnée | du
tronc semble une caractéristique des espéces ; toutefois, seule la conductivité relative
d'individus de méme dge, ayant un appareil conducteur en état de bon fonctionnement
peut &fre comparée. C'est ainsi que chez de nombreuses espéces, la formation du
bois de coeur, nous le verrons, correspond dans cette zone @ vne augmentation de la
résistance aux transferts d'eau : c'est une des différences avec les plantes annuelles,
dont les vaisseaux ont lous sensiblement le méme dge. Ainsi, le vieilllissement, au
niveau du xyldme, aura des conséquences importantes sur les échanges hydriques et
les voies de passage de I'eau dans le tranc.

2.3 Les zones privilégides de passage de la séve brufe dans le tronc

De nombreuses espéces possédent plus ou meins t8t une zone centrale appelée
bois de cceur. A I'échelle macroscopique, le bois de coeur se distingue souvent de
I'aubier (anneauv conducteur de la séve) par une coloration différente, en général
plus foncée (Esali, 1960), et par une plus faible teneur en eau (Polge, 1964). Toutefois
ces deux caractéristiques ne sont pas toujours présentes, et le bois de ceeur, s'il existe,
ne peut &re mis en évidence que par d'outres types d'observations. Son processus
de formation n'est pas clairement élucidé ; il apparait comme la conséquence du
vieillissement de I'arbre. Les cellules du xyléme meurent et on constate un dépét
de divers produits tels que des huiles, gommes, résines, tanins et des substances aro-
matiques (Esail, 1965). Diverses théaries de lo formation du bois de corur ont &lé
proposées

— Selon Minch (1910) (in Rudman, 1966}, la formation du bois de coeur serait
induite par une infection d*origine fongique,

— Selon Priestley (1932), 'accumulation d'air dans les vaisseaux liée a la rupture
des colonnes d'eau entrainerait la formation du bois de eceur.

— Pour Stewart (1966) la formation du ceeur serait le fait d'un processus d'excré-
tion, des translocations centripétes (par les rayons ligneux) amenant les substances
toxiques vers la partie centrale, Deux phénoménes en résultent : la formation des
dépéts sur les parois des éléments conducteurs (et de leurs ponctuations), et la genése
des tyloses.

— Pour Rudman (1966), les deux phénoménes d'asséchement relatifdu bois (lors
de fortes demandes en eau au niveau des couronnes), et de non-utilisation des réserves
glucidigues conduisent @ un accroissement de leur concentration, en particulier dans
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.a parfle centrale du bois. Des réactions de transformation peuvent s'y produire,
entrainant la précipitation des produits néoformés,

— Trés récemment, Bamber (1976) a émis I'hypothése d'une substance migrant
de fagon centripéte dans les rayons ligneux. Cefte substance induirait la formation
du bois de coeur la ol son accumulation seralt maximale : & la limite entre le bois
d'aubler et le bois de coeur,

Quoi qu'il en soit, le bois de cceur peut éire distingué a I'échelle microscopique
par un certain nombre de caractéres pouvant ne pas &tre tous présents :

— Dépét de substances sur les parois, surtout au niveau des membranes des
ponctuations.

— Eventuellement, « aspiration » des torus s'il ¥ en a (chez Pseudotsuga menziesii
par exemple), produisant ainsi la fermeture étanche des ponctuations, comme on peut
le voir sur le schéma de la figure 2 B,

— Il peut aussi y avoir apparition de thylles, qui se présentent comme des amas
parfois importants de substances insolubles toxiques, Celles-ci s'étendent dans la
lumiére d'un vaisseau conducteur, tout en faisant partie d'un rayon ligneux ; limitées
par sa membrane cytoplasmique, les thylles apparaissent comme les excrolssances
d'un rayon dans la lumiére d'une cellule conductrice (Krahmer et Coié, 1963).
Tous ces phénoménes conduisent 4 une diminution de la capacité de conduction du
xyleéme.

Les expériences de coloration in situ par des injections ou des perfusions, de
Greenidge (1958 a et b), Vité et Rudinski (1959), Kozlowski ef al. (1966) ont montré
que la séve circulait préférentiellement dans un anneau qui correspond au bols
d'aubier. Ces travaux ont aussi fail epparailre que le bols de cceur diminualt en
importance vers les parties les plus hautes, donc les plus jeunes de l'arbre, jusqu'a
disparaitre tout & fait dans les petits rameaux. Krahmer et Caté (1963) ont &tudié la
variation radiale de la conductivité longitudinale (sens du « fil » du bols) du xyléme
au passagede I'air, et nous reproduisens (fig. 3) les courbes obtenues pour frois essences
résineuses. Le passage du bois d'aubier av bois de coeur se fait de fagon brutale, la
conductivité relative étant beaucoup plus élevée dans l'aubier que dans le coeur,
Ces résultats montrent clairement que le bois de ceeur a un réle passif en ce qui
concerne le transfert longitudinal de I'eaw, mais il ne fout pas pour autant exclure la
possibilité de mouvements latéraux.

Le schéma général de la zone de passage de la séve est celui d'un anneau conduc-
teur avtour d'un eylindre central & faible copacité de transfert longitudinal. Mais
dans le détail ce modéle présente des imperfections : on trouve dans le bois d’aubier
des zones privilégides ol I'equ semble circuler avec plus de facilité (zones ayant la
forme d’arcs de cercle qui soulignent les cernes), ainsi que I'ont montré Zimmermann
(1971) et Waisel et al. (1972) par des expériences de coloration.

Ainsi la complexité du systéme conducteur apparait beaucoup plus grande pour
les arbres que les plantes herbacées, et nous avens vu que le schéma classique était
sujet @ de nombrevses variations. || apparait nécessaire d'effeciver des mesures
quantitatives des vitesses et des flux de séve en conditions naturelles pour préciser :

® la contribution des différentes zones du xyléme au flux de séve total ;
® |a variation du flux de séve en fonction de I'évapotranspiration.
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FIG. 3. — Perméabilité lengiludinale au passoge de air dons le bois
en fonclion de la distance d la limite bais d"gubier-bois de corur pour frois gymnospermes.

D'aprés Krahmer et Cote (1963).

Langitudinal air permeability variation at different distances from the sopwood-heariwood [imit
in three gymmosperm species,
Fram Krahmer and Céte (1963).

3. La mesure des flux de séve brute

Elle peut se faire de deux fagons différentes :

— par la mesure directe du débit d'eau fraversant une surface de bois donnée ;
c'est le premier type de méthodes ;

— par la mesure de la vitesse de la séve dans le malériau bois, sachant que le
flux s"écrit :

O =a.u (2)
u désignant la vitesse de séve dans les éléments conducteurs, dont la section est a.

Mais si la vitesse n'est pas constante dans toutes les zones du bois (comme on peut
s'y attendre sachant que les variations de conductivité peuvent étre trés Importantes
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dans le méme échantillon), ou si elle varie 4 profondeur fixe (les éléments conducteurs
étant plus ou mains fins), on écrira :

i Zaju. {3}

Le caleul du flux au moyen de cotte formule théorique nécessite done de connaitre
la répartition des vitesscs de séve dans le fronc,

3.1 Mesure des flux de séve

3.1.1 Méthodes thermiques.

Elles s'appuient sur le phénoméne de dissipation de la chaleur. Daum (1967)
mesure le bilan d"énergie de la séve & un certain niveau dans le tronc. La séve a une
température différente de celle du miliew ambiant, supérieure la nuit et inférieure le
jour. La méthode de Daum consiste & mesurer |'intensité des échanges de chaleur
enfre la séve et le milieu environnant, échanges qui sont surtout radiaux. Alnsi,
I'auteur dispose quatre thermocouples et un fluxmétre dans le xyléme, comme le
mentre la figure 4. Le bilan d'énergie au niveau du volume de bois étudié s’écrit alors :

T
Qh = Qw + Cx-g- ::" + Cw-p-E(T,—T,) (4)

avec Qh = flux de chaleur qui entre dans I'aubler,
Qw = flux de chaleur qui entre dans le bois de cceur,
Cx — chaleur spécifique du bois d'aubier,

g = masse du xyléme dans I'élément de volume étudié,
dT
dt
Cw = chaleur spécifique de la séve ~ 1,

T, — T, = gradient vertical de température,

E — flux de séve brute,

p — masse spécifique de la séve = 1,

— variation de température,

L'auteur a installé trois de ces dispositifs sur Froxinus pennsylvanica, un dans le
tronc, ef les deux aulres chacun sur I'une des deux branches maitresses. La frés bonne
concordance entre le flux mesuré dans le tronc et la somme des flux dans les branches
démontre bien la validité de cette méthode. Malgré tout, ce dispositif reste lourd &
manier, de par la délizatesse de sa mise en place (nécessité de connaitre avec précision
la disposition dans I'espace du fluxmétre et du réseau de thermocouples),

La méthode de Penka et al. (1973) ou Cermak ef al. (1973), elle aussi basée sur le
bilan d'énergie, nécessite un chauffage de lo séve (chauffage & quantité de chaleur
constante).

Le principe est le suivant : plus le flux d'eau est important, moins la température
au niveau du chauffage est élevée, la séve servant de courant refroidissant. La figure
5 A montre quatre plaques paralléles insérées radialement dang I'aubier, les deux
plaques centrales étant porlées & des polentiels électriques différents. Le milieu bois |
séve éfant partiellement eonducteur, il y a passage de courant électrique, donc déga-
gement de chaleur. Les deux plaques extrémes, elles aussi ulilisées comme élec-
trodes, sont |& pour maintenir une isolation thermique suffisante.
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FlIG. 4, — Schéma du dispositif expérimental de Daum pour la mesure du flux de séve brule.
D'aprés Daum (1967).

Diagram of Daum's experimental sef for measuring the sop flow.
From Daum (1967).
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FIG. 5. — Dispositif expérimental de Penka et al. (1973).

A, Schéma général du dispositil expérimental,
B. Elévation de température dans le xyléme en fonclion de la distance aux plagues métalligues {tan-
gentiellement),
Penka ond al's experimenial sei (1973).
A : Diagram of the experimental set,
B : Temparatura variation in the xylem between fhe elecirades (plane tangent).
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Lafigure 5 Bindique laforme du profil de température entre les quatre électrodes.
Deux thermocouples servent & la mesure de I'élévation de température Afl. Connals-
sant Afl, I"apport de chaleur et la section chauffée entre les plaques centrales, le flux
de séve m pendant la durée 7 s"écrif

=.P.5
M AD.Cw ©)
: durée de la mesure,
: apport de chaleur (énergie élecirique),
: section chauffée entre les plaques internes,
Cw : chaleur spécifique de la séve = 1.

avec

5 i = |

Pour connaitre le flux total, on rapporte le débit dans I’élément de xyléme de
section 5 a la surface tolale du bois d'aubier, ce qui souléve deux points délicats :

® celui de la connaissance exacte de la position des plagues métalliques, don!
I'insertion détermine les dimensions de I'élément de xyléme que I'on chauffe ;

o celui de la représentativité de I'élément de flux m par rapport au flux total:
sachant qu'il peut y avoir des variations tangentielle et surfout radiale du flux de
séyve dans le bois d'aubier.

3.1.2  Mélthode magnétohydradynamique.

Cette méthode repose sur le principe swivant : la séve, fluide partiellement
conducteur, se déplace dans un champ magnélique créé par une bobine & induclion
placée perpendiculairement & la tige. Une différence de polentiel apparait alors entre
deux électrodes piquées dans le tronc sur une méme génératrice. Cette d.d.p. est pro-
portionnelle au rayon des valsseaux, & l'importance du champ magnétique et 4 la
vitesse de déplacement de la séve.

Shériff (1972) a employé avec succés cette méthode sur des jeunes pousses dont le
diamétre oscillait entre 1 et 5 millimétres, La sensibilité de cette méthode est inverse-
ment proportionnelle au carré du rayon de I'échantillon : donc pour étudier des
tiges de plus gros diamétre, il est nécessaire d'appliguer un champ magnélique trés
important : Rea et Pickard (1975) ont fait des mesures sur des troncs de 20 centi-
métres de diamétre, el la bobine produisait un champ magnétique de 0,25 Tesla,
la consommation atteignant 75 kilowatts, ce qui est considérable et réduit le champ
d’application de cefte méthode.

Pour conclure, nous pouvons dire que les méthodes de mesure du flux de séve
représentent en théorie la meilleure fagon de connailre le flux de transpiration dans
I'arbre. Toulefois, les difficultés praliques dont nous avons parlé lorsqu'il s'agissait
d étudier simultanément plusieurs arbres d'un peuplement deivent nous faire chercher
parmi d'avtres méthodes, la mesure de la vitesse de séve par exemple,

1.2 Mesure de la vitesse de séve

3.2.1 Mesure des vilesses réelles : méthodes directes.

Le principe de toutes ces méthodes est d'infroduire dans la séve un marqueur
et de suivre sa vilesse de déplacement, en supposant que le produit ufilisé transite
dans le xyléme avec la méme dynamique que la séve, Greenidge (1958a ef b} injectait
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un colorant puis coupait le tronc en rondelles, déterminant ainsi la distance parcourve
pendant le temps de I'injection,

D'autres auteurs, comme Heine {1970a et b} ou Akromejko et Zuralov (1957)
se soni seivi de traceurs radioactifs (phosphore, deutérium, indium, etc)) dont ils
ont suivi le transit soil par un compleur Geiger-Miller, soit par des prélévements
a intervalles réguliers.

Ces méthodes représentent le seul moyen de connailre la vilesse réelle de la
séve dans les vaisseaux conducteurs ; e'est dene leur grand intérét, Mous les counsi-
dérans comme des méthades de référence.

3.2.2 Lo méthode thermoélecirique.

C'est la méthode de mesure de la vitesse d'une impulsion de chaleur, mise au
point par Hiber et Schmidt (1937). La figure &6 montre le schéma du dispositif expéri-
mental, dit « & compensation » employé par les auteurs. Une résistance chauffante
envoie 4 un instant donné une courte impulsion de cheleur, qui se propage vers
le haut et le bas (donc en aval et en ament du courant de séve). Marshall (1958)
et Closs (1958) ont donné un développement théorique & cette méthode, avec les
hypothéses suivantes :

o la zone de mesure est homogéne (ce qui signifie que I'on suppose une répar-
titlon régquliére dans 'espace des cellules conductrices) ;

® la séve circule dans les vaissecux & une cerfaine vitesze u,sensiblement cons-
tante dans la zone étudiée.

e ,If.//
XyLéme f”,f -
7

i
e

20

Cu: FiLs de cuivre
Co: Fil do constonton
R : Resistonce
FIG. 6. — 5chéma du dispasilif expérimertal utilisé par Huber ef Schmidt (19375,
{méthode thermoélectrique & compensation).

Diagram of Huber and Schmidi’s experimental set (1937).

On peut écrire, selon I'axe vertical (x} et le temps (1) : (équction de transfert
de la chaleur par conduction et convection).
it B il pa-Ca 0

o T C . &
e ot e p:C  dx ()
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avec K : coefficient de diffusion de la chaleur par conduction dans le bois frais,
B : température,
a : fraction de la section cccupée par les éléments conducteurs,
u : vitesse de la séve,
gse C. - densité et capacité calorifique de la séve,
p. € : densité et capaciié calorifigue du bols frais.
La solution est de forme exponentielle :

Q [ (x—=V1)*|
ik P\ T ik | )

G
ol Q désigne 'apport de chaleur et V le terme a.u- F"'—C
P

d'une vitesse ; c'est celle qu'aurait un fluide (fictif) de caractéristiques thermiques
semblables & celles du bois frais. Si deux capteurs de température sont placés &
des distences x, et x, de parl el d'avtre de la résistance chauffante et quetdésigne
fe temps au bout duquel I'écart de température entre x, et x, est nul, il vient :

0, 1) =

, qui a les dimensions

X, — X,
v X ®
Closs (1958).

Cefte méthode a été développée par de nombreux auteurs, notamment Swanson
(1962) qui insérait les caopteurs de fempérature (thermistors) et la résistance chacun
dans une giguille hypodermigue, ces trois aiguilles étant ensuite disposées dans le
tronc selon le schéma de la figure 7.

FIG. 7. — Schéma duv dispesilif expérimental ulilisé par Swanson [1961).
T, Ty @ aiguilles contenant les thermistors.
R : aiguille contenant la résistance chauffante.
Diogram of Swanson's experimental sef (1962).

Ty: Ty : needles with infernal thermistars.
R : neadle with internal resistance.
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Mous avons repris (Granier, 1975) cette méthode de mesure de la vitesse de
I'onde de chaleur en modifiant le systéme de capteurs. Une résistance et deux ther-
mocouples sont intégrés sur le méme support en polyester, comme l'indique la figure 8,
La mise en place d'un tel systéme est aisée, et permel de travailler 4 des profondeurs
imporfantes dans le xyléme, sans pour autant commettre une erreur dans |"écartement
des cepteurs, qui est fixé et connu avec précision,

Aiguilles de
seringue

polymstar Fils de constantan
mim T 8 0,05 mm
B 015 mm
Fil de cuivra
B 0,06 mm

FIG. 8, — Dispositif intégré de mesure de lo vitesse de I'ande de chaleur,
(Granier : original).
A compact heal-pulse velocily mefer.
Granier {original),

3.2.3 Relations entre la vitesse réelle ef la vilesse de I'impulsion de chaleur (méthode
thermoélecirique).

5i W représente la vilesse de I'impulsion de chaleur el u la viteszse réelle de la
séve dens les éléments conducteurs, nous avens vu que :
o Cy
W L i 9
a-u T (9
La vitesse de l'onde de chaleur (V) est donc égale a la vitesse réelle de la séve (u),
multipliée par un facteur de pondération qui dépend :
— des caractéristiques physiques de la séve (s, C.) et du bois frais (5, C) ;
— et de la fraction de la surface transversele de 'échantillon réellement ulilisée
par la séve.

Seuls 4 notre connaissance Heine et Farr (1973) ont tiré toutes les conséquences
de la comparagison de v et V. Travaillant sur de jeunes figes de peuplier plongeant
dans une solution saline, I'autre extrémité étant reliée @ une pompe aospirante, les
auteurs ont fail des mesures simultanées de lo vitesse de lo séve par la méthode
thermoélectrigue (de Hiber et Schmidf) et de la vitesse de transit d'un phosphate
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marqué par P*, Pour des vitesses pas trop importantes, la courbe donnant v en fonc-

-C
tion de V est une droile dont la penle est éqale auv terme Fea F'=  Onsupposeque :
pa-Cs
pr= G =1 (10)
¢ = #b(1 + h)
0,33+ h
C= —— 11
1+h 1)

Poids du bois sec) el h 'humidité spécifique

ol gy représente la densité du bois sec l Veloca vt

rapportée a la matiére séche.

Connaissant la valeur de u/V (pente), il vient : a = 0,026. Danc 2,6 p. 100 de
la section du xyléme a, dans ce cas, un réle actif quant au transfert de |'eau. Cr,
pour le peuplier, Heine (1970¢) a montré que les lumiéres représentent 20 p. 100
de la section du xyléme. Ce qui veut dire que 0,026/0,20 — 13 p. 100 des Eléments
conducteurs du xyléme sont aptes @ assurer la conduction de I'eau,

La comparaisen des deux méthodes de mesure de la vitesse de séve (mesure directe
et mesure de la vitesse de 'onde de chaleur) permet de connaitre le terme a ; on
pourra se demander si ce facteur varie avec les conditions extérieures a la plante
(demande en eau importante par exemple), ou infernes : I'dge, les caracléristiques
génétiques,

4. Variations de la vitesse de séve et du flux de transpiration

4.1 Variations avec la profendeur dans le fronc :
confribution des différents anneaux

Le caleul du flux de transpiration au moyen de la vitesse de I'impulsion de chaleur
suppose que I'on connaisse les profils simultanés dans le tronc du flux et de la vitesse
de séve, ainsi que les variations de ces profils avec le flux lotal ; tel est I'objet des
dzux premiers paragraphes.

Mous examinerons dans un troisigme volet les apports de la méthode thermo-
électrique, dans la connaissance de la cinétique du phénoméne de transpiration.

Comme il a éé montré précédemment, le vieillissement induit des madifications
anatomiques conduisant & une diminution de la conductibilité du bois au passage
de la séve. Swanson (1967a el b) o donné la répartition radiale de la vitesse de 'onde
de chaleur pour un pin et pour un épicéa, que nous reproduisons figure 9. Il est
intéressant de constater que la vitesse maximale n'est pas localisée dans le xyléme
le plus jeune (donc le plus proche du cambium), mais dans une zone plus dgée, &
15-20 millimétres de profondeur pour les échantillons étudiés. Mark et Crews (1973)
ont repris cette manipulation sur les mé&mes essences, mais en effectuant & chague
profondeur étudiée un prélévement de bois. L'étude a porté sur I'observation de
I'état d'ouverture des ponctuations des trachéides et a moniré que le xyléme péri-
phérigue avait des trachéides & ponctuations non encore perforées (immatures),
dans une zone ol la vitesse de impulsion de chaleur est faible. La vitesse maximale
coincide avec la zane ol les ponctuations présentent le plus grand degré d'ouverture ;
puis plus prés du centre des phénoménes de vieillissement apparaissent (incrustations
et aspirations), et la vitesse diminue progressivement,

Annales des Sciences farestieres. — 1977, 3
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Vitesse de L'onde
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FIG. %, — Vitesse de 'impulsion de chaleur d différentes profondeurs dang le fronc pour un épicéa (Picea
engelmanni) ef pour un pin (Pinus contorta) en position nord ef sud dans fe frone. D'oprés Swanson
(1967h).

Heal-pulse velocify of different depihs in spruce {picea engelmanni) and pine (Pinus contorta) Irunks,
an the northern and seuthern side, From Swanson (19675).

Rappelons que la vitesse de I'onde de chaleur représente en fait une grandeur
proportionnelle au flux (équation (9]} et qu'une diminution de celle-ci peut Etre due :

® 4 une diminution de la vitesse réelle de la séve dans les éléments conducteurs ;

& ol bien a la diminution de la surface conductrice 4 un niveaw denné, par
exemple par réduction du pourcentage d'éléments conducteurs fonclionnels, ou de
leur surface,

4.2 Variafions avec I'offre ef la demande en eau

On peut se demander si une variation des gradients de potentiel d’eau dans le
tronc a une Influence sur sa conduclivité, en d’autres termes si la porosité du bois
d'aubier peut varier avec la tension de la séve.

Les résultats obtenus par différents auteurs sont encore fragmentaires.

Peel (1965) o soumis de jeunes figes de divers feuillus & des aspirations crois-
santes ; il a nofé une augmentation du flux, mais une légére diminution de la condue-
tivité relative, qui se stabilisc pour des pressions importantes.

Cet auteur pense que la diminution de conductivité est le fait du passage d'un
type de transfert laminaire @ un type turbulent. Or Mobel (1970) donne pour des
vitesses de l'ordre de 01 cm.s ' un nombre de Reynolds inférieur a 2000 ;
on est donc tovjours en régime laminaire, méme pour une vitesse de séve importante,

Petty (1970), Petty et Puriich (1970} ont abordé ce probléme en ferme de per-
méabilité, grandeur qui est proportionnelle @ lo conductivité, mais qui ne tient compte
que des caractéristiques du miliev poreux et pas du fluide. |l apparait dans ces études
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que la perméabilité augmente avec la pression appliquée a I'échantillon, et que
cette perméabilité est la résultante de deux phénoménes :

o perméabilité due aux lumiéres des trachéides ;

s perméabilité due aux poncluations.

Partant d'vn modéle ob les résistances au passage de la séve (lumiére et ponc-
tuations) sont disposées en paraolléle, Pefty a calculé pour des essences résineuses le
nombre et la dimension de ces dewx types d'ouvertures. Le modéle de Petty, confirmé
par les abservations semble contraire aux résultats de Peel dont nous avons parlé.
Rappelons toutefois que les deux auteurs ont travaillé sur des essences dent les carac-
téristiques anatomiques sont trés différentes : d'un cdié les fevillus qui présentent une
struciure de xyléme en canalisations {avec possibilité de transferts latéraux) et de
I'autre les résineux chez lesquels la séve passe obligatoirement dans des ponctuations
latérales de trés petite dimension (de I'ordre de 0,1 micron).

La recherche d'un modéle du profil de vitesse et de flux de séve brute dans le
xyléme selon les conditions de transpiration passe obligatoirement par de telles
£tudes et il serait souhaitable de faire le lien enire les frois types de fravaux suivants :

o conductivité et gradients de pression ;

e variation radiale de la conductivité du cambium au bois de cceur ;

® valeur des gradients de potentiel d*eau dans le tronc en fonction des conditions
bioclimatiques (en particulier potentiel de I'eau dans le sel et déficit de saturation de
I'air),

Ce n'est qu'en connaissant dans le détail cestrois caractéristiques dufanctionnement
de I'arbre que I'on pourra déduire des mesures ponctuelles (vitesse de l'impulsion
de chaleur par exemple) la valeur du flux de séve total dans le tronc.

4.3 Flux de séve el frarspiration

Lassoie (1973) donne le schéma suivant : la transpiration provoque un gradient
de potentiel qui entraine une ascension de séve : lorsque l'arbre transpire rapide-
ment, la perte en eau dépasse I'absorption par des racines (flux non conservatif),
et certains tissus se desséchent. Cruiziat (1974) en a chiffré I'importance dans un cas
limite (plantes transpirant, mais n'étant plus alimentées en eau par les racines)
et pour deux espéces annuelles (tournesel et haricot) dgées d'un mois :50p. 100460 p. 100
de I'eav perdue lors du desséchement provient des racines, 30 p. 100 4 40 p. 100 des
feuilles et 5 p. 100 @ 15 p. 100 des tiges. || est logique de penser que dans le cas des
arbres, fous les organes peuvent fournir de I'eau, mais sans doute dans des proportions
différentes, Les troncs en particulier peuvent céder une partie de leur eaw dans la
transpiration, ce qui conduit @ une diminution du diamétre,

Zaerr (1971) a mis en rapport la diminution de diamétre d'un tronc de Douglas
et I'état hydrique des rameaux mesuré av moyen de la chambre a pression. C'est
un appareil qui permet de mesurer la pression que I'on deit fournir pour faire sorfir
la séve brute d'une feville ou d'vn rameau (voir Scholander ef al., 1965).

La figure 10 montre en A la variation du diaméire dans la journée ; vers 9 heures
le diamétre diminue brusquement, jusqu'a 17 heures, ol il y a dilatation. Lo figure 10 B
représente la variation du potentiel de séve en fonction du temps, et on constate que
I'augmentation {(en valeur absoclue) du potentiel précéde la contraction du tronc
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FIG. 10. — A, Vaorigtion de digmefre d'un rameou de dowglos {Psevdolsuga menziesii) dans la journée.
B. Variation de la pression de séve du méme individu, D'aprés Zaerr (1971).

A : Daily diomeder fluctuotion of o douglos-fir twig (Psevdotsuga menziesii). B : Doily sop pressure
[luctuvations in the same free. Fraom Zaerr {1971).

d'enviren 2 hewures. Ensuite, la décroissance du potentiel de séve est suivie par la
dilatation du tronc. Ces variations de diamétre (observées notamment par Lassoie
(1973), Parlange ef al. (1975), Yoda et Sato (1975}, eic.) sont le reflet de phénoménes
de stockage el de restitution d'eau dans les tissus de la tige, mais en fait ne donnent
pas I'importance quantitative des volumes d'eav échangés. Parlant en heures moyennes
de transpiration, Jarvis (1974) s'appuie sur les travaux de différents auteurs pour
conclure que les réserves théoriguement échangeables dans le fevillage, les racines,
et le bois d'aubier sont respectivement de 1,14 ot 180 heures {cas d'un résineux en
peuplement).
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Motons que pour larvis, I'heure moyenne de transpiration représente 0.3 milli-
métre d'eau/m-2 Toutefois, on ne peut pas acluellement affirmer que toute cette eau
participe au flux transpiratoire. ni savoir avec quelle cinétique elle y participe.

Mous examinerons en premier liev les limitations et les conséquences de I'étude
des flux de séve par la mesure de la vilesse de 'impulsion de chaleur, puis ses varia-
tions dans le temps en relation avec la transpiration.

4.3.1 Relations enfre la franspirafion et la vitesse de I'ande thermique,

Ces deux variables sont liées de fagon linéaire, tout au meins lorsque les canditions
hydriques du sol sont comparables. Voir en particulier Decker et Skau (1964), Wendt
et al. (1967), Swanson (1972), Granier (1975). Toutefois, la pente de la relalion
flux|vitesse de l'onde de chaleur varie, comme on peut le penser au vu de la rela-

TABLEAL 2

Yitesse de [“impulsion de choleur (voleurs maximales, @ midi)
mesurées chez différentes espéces, et diomaire des voisseaux

D'aprés Hiber ef Schmidt (1936) in Zimmermann el Brown {1971}

Heol-pulse velocities (midday peak) measured in different species and vessel dicmeler
From Hiber and Schmidt (1938) in Zimmermann and Brown (1971)

Diamétre
Witesse des vaisseaux
{m/h) ()
Espéces @ zone poreuse
Quercus pedunculata, . . ............0.0.. 436 200-300
Robinia psewdacacio. . .......oooooieian.. 288 1&0-100
Oumrets Fb0. o s e e e e iy 250
Fraxinus excelsior, ... ......0virerrnnon, 25.7 120-350
COBIGHMO WRESA. o i s s s e bt s s 4,0 300-350
Ailanthus glandulesa. .. ... ............... 112 170-250
RN YO oo b it Bk ek &,0 130-340
Cytisers labinrmum, . o5 i s e s 3.9 60-250
Espéces a pores diffus
Populus baofsamifera. . ..........0c00cues 6,25 80-120
Juglans régia. .. ..ovciiiiiiiiiiiaiiaans 412 120-1&80
Jughams CHMAPSO - ooz i ios s adih e b edi 3,79 —
Tl TOmentose. ., ... coycencnnnnnnenns 3,43 25-90
Salix wiridis. . e A 3,00 80-120
Liriodendron turrppfera R i R 1,612 50120
Acer pseudoplatanus. . .. ... ... ... 2,40 30110
Magnolia ocumingla. . ... .. ..oc0iaiianen 2,06 e
Alnus glahinogo. . .. ... ...covenioniascencs 2,00 20.90
Beiulg WArFHCOEO. o vs s nrsarn s rars e 1,60 30130
Corpimues betolus. . .. oo i v ii i, 1,25 16-80
PIrUS COMIIENGE, o\ v eerre i asasrasresns 1,11 50-80
Fagus silvatica. . .. ... i ) B 1.07 16-80
Aesculus thpuv:nsianum O 0,9 30-60
Coniféres

Lariz decidua. .. ... .00 1 up to 55
oy [T B g 1] P e S R e 1.7 up to 45
Ploan dxemlsn, . . oiiciisici il il e, 1.2 up to 45
Tsugo conodensis, . .ovueronranrarearonres 1,0 up to 45
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tion (4} en fonction des espéces, sachant que le facteur de proportionnalité dépend
des caracléristiques biophysiques du bois (§ 3.2.2 et 3.2.3). Toutefois, il est bon
de rappeler que la théorie de Marshall ne s'applique qu'd un élément d'aire ; par
conséquent il faut &crire ;

o.C
bror = B.A=V. 2= A (12)
?s-c.-'.
ol Dygp représente le flux total dans le xyléme, et A ["gire de la partie conductrice du

xyléme.
Il est clair qu'une des causes de variation de la pente de la droite liant la trans-
piration et la vitesse de I"'onde de chaleur sera due & la valeur plus ou moins grande

de la section conducirice.
Ces remargues expliquent I"énorme disparité dans les vitesses observées chez

diverses essences par Hiber et Schmidt (1936) in Zimmermann et Brown (1971),
reportées sur le tableau 2. Sur ce tableau, les espéces ont éié classées en frois caté-
gories selon la structure de leur bois, et I'on cbserve :

® les espéces 4 zone poreuse sont celles ob les vitesses sont les plus importantes,
tel Quercus pedunculata avec 43,6 métres heure ;

® les espéces @ pore diffus : les vitesses y sont inférievres ; par exemple chez
Acer pseudoplatanus o V —= 2,4 métres'heure ;

® les résineux enfin ont les vitesses les plus faibles, par exemple pour Picea
excelsa :

Y — 1,2 métre/heure
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FIG. 11. — Voriation de la relation entre la franspiration (T) el la vitesse de Uimpulsion de choleur (V) pour
Ie Douglaz (Pseudotsuga menziesii) en fanction de "étal hydrique (pF) du sol, D'aprés Granier (1975).

Yariation of the relationship between franspiration (T) and heat-pulse velocify (V) of o Douglos-fir
(pseudotsuga menziesii) of different soil water pofenfiols (pF). From Granier (1975).
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Les espéces dont le bols est 4 zone poreuse se délachent neltement des deux
aulres catégories (essences 4 bois homogénes).

A ces variations inferspécifiques s'ajoute pour une méme essence l'influence de
I'alimeniation en eau du sol. Gale et Poljokoff-Mayber (1964) ont éfudié pour Pinus
halepensis et Citrus ourantus (oranger amer) l'influence du potentiel de 'eau du sol
sur la relation linéaire entre le flux de séve et la vitesse thermoélectrique. La pente
de la relation diminue pour P. halepensis lorsque la teneur en eau du sol décroil.

Mous avons obtenu le méme type de résultats sur des douglas (Pseudotsuga
menziesii) de 8 ans cultivés en pots étanches, et nous reproduisons figure 11 les droites

obtenues. Nous savons que leur pente est égale a —

A, et si I'on suppose que g,

| 5 Bt
et Cy (caractéristiques de la séve) varient peu, le d;:zssé{hemeni semble produire une
diminution de . C.A.

Les fermules (10) et {(11) montrent que les termes ¢ et C ne peuvent varier pour le
méme Individu qu'avec I"humidité du bois. Or les résultats de Gibbs (1935) in Kramer
et Kozlowski (1960), que nous reportons sur le tableau 3, mentrent que le contenu en
eav du tronc peut fluctuer de fagon notable, en particulier diminver de 10 p, 100
entre le lever du solell et le maximum de midi, période pendant laquelle le sol se
desséche. Enfin, il est probable que lors d'une phase de desséchement, I'eau ne
puisse monter dans le tronc que par les itinéraires de moindre résistance, diminuant
ainsi la surface conducirice de I'aubier (A), et par conséquent la pente de la relation
flux/vitesse de I'ande de chaleur.

Mais Gale et Poljakoff-Mayber travaillant sur Citrus ouranlus ont lrouvé une
variation contraire en régime de sécheresse. |l nous parait peu probable que cette
espéce se réhumecte (en particulier le tronc) lorsque le potentiel du sol diminue. On
est donc amené & penser que pour celte essence, la sécheresse o pour conséquence
un acerolssement de la surface de transfert, comme si 'augmentation des gradients
de potentiel provoquait I'activation des tissus conducteurs : il est possible qu'aux
faibles pressions certains vaisseaux solent obstrués par des bulles el débloqués aux
plus forts potentiels. Toutefois, signalons que les auteurs ont travaillé a des faibles
potentiels et qu'il serait bon d'étudier des sécheresses plus accusées pour conclure.

Les variations de la relation flux/vitesse thermoélecirique avec |'aspéce et |'étal

TABLEAU 3

Variations diurnes du confeny en equ de froncs de hétre (Fagus silvafica)
D'aprés Gibbs (1935) in Kramer et Koslowski (1960)

Diurnal fluctuations of water content in beech frunks {Fagus silvatica)
From Gibbs (1935) in Kramer ond Kozlowski (1960)

24 aoiif 15 aoit
Heure ef temps 5h 13 h 19 h 5h Iég:fe;am 19 h
clair clair et chaud clair clair Coivat clair

Conteny en  edu
{p. 100) du poids sec &3 4 58 59 50 53
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FIG. 1L — Varigfion journaliére de lo tronspiration (frait plein) ef de la vilesse de ['onde thermique (en
pointillé) en fanction du lemps chez Psevdelsuga mentiesii (Granier, 1975).

Daily fluctuations of transpiration (dark line) and heat-pulse velocity (dotied line) in Pseudotsuga menziesii,
From Granier (19735).
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FG. 13. — Variation de lo vitesse de l'impulsion de chaleur en p, 100 de lg valeur maximale (indice de
franspiralion) chez Picea abies de moi d oclobre (moyennes mensuelles). D'aprés Kiner (1968).

Duaily fluctuation of heat-pulse velacity (Iranspiration index) in picea abies from may fo october (man-
thly means in p. 100 of the maximum). From Itner (1968).



TRAMSFERT DE SEVE BRUTE DAMS LE TROMC DES ARBRES iy

hydrique du sol imposent de connaitre pour chaque essence étudiée la variation de
cette pente avec le potentiel de I'eau dans le sol. Mais le polentiel de I'eau dans le sol
est un ferme difficile @ définir en forét, les racines prospectant une région trés vaste
ol des zones sont plus ou moins humides ; les racines ont d'ailleurs une absorption
préférentielle dans certains horizons, méme si ceux-ci sont plus desséchés que d'autres
(voir Maertens ef al., 1974). Il nous semble alors nécessaire de caractériser I'état
hydrique de I'arbre différemment, par exemple au moyen de mesures de la pression
de séve, dont les valeurs sont en étroite corrélation avec |'état hydrique du sol, comme
I'ont montré Pierpoint (1967), Aussenac et Chassagne (1974), Granier (1975), ete.

Un qutre point remarquable dans I'étude des relations entre le flux transpiratoire
et lo vitesse de séve (vitesse réelle ou de 'onde de chaleur) est le décalage dans le
temp: des deux courbes.

Mous avons dit que le transit d'eau entre le sol et I'atmosphére se faisait rarement
en régime de flux conservatif : il y a un déphasage entre I'absorption d'eau auv niveaw
des racines, et la transpiration. Ce phénoméne existe aussi lorsqu'on compare le
flux de séve danz le tronc (ou la branche) et le flux de vapeur d'eav des feuilles,
Saddler et Fitman (1970) ont noté & minutes de retard sur de petits rameaux de Har-
denbergio monophylla ; c'est le temps qui est nécessaire lorsqu'il y a une variation de
flux pour que les tissus prennent une dimension d'équilibre et que le flux redevienne
conservatif. La figure 12 montre les courbes de franspiration et de la vitesse thermo-
électrique pour une journée claire que nous avons obtenues sur des douglas de B ans.
Le décalage des deux courbes est plus important que celui trouvé par Saddler et
Pitman, il est d’enviren 35 minutes le matin, et augmente pour atteindre 1 heure vers
16 heures.

Le pouvoir tampon vis-d-vis des échanges d’eau apparait donc freiner I'intensité
de ces échanges par des phénoménes de stockage et de restitution,

Dans le paragraphe suivant, nous examinerons quelques résullats obtenus par
différents auteurs, sur des arbres isolés ou en peuplement, en conditions naturelles,

4.3.2 Flux de séve ou vitesse apparente chez des arbres en condifions nafurelles.

Le principal intérét des méthodes de mesure des flux et vitesses de séve est de
suivre lo transpiration d'un arbre déterminé ou d'un échantillonnoge d'arbres.
Ittner (1968) a fourni un travail remarquable en étudiant le flux de séve par la méthede
thermoélectrique sur un épicéa de 75 ans qu'il a svivi pendant toute une soison de
végétation. Les courbes qu'il o obtenves et que nous reproduisons (fig. 13) repré-
sentent la vitesse de I'onde thermique exprimée en pour cent du maximum observé,
et sont des moyennes mensuelles,

Toutes ces courbes ont sensiblement la méme allure. On observe 2 maximums :
I'un le matin entre 9 heures et 11 heures (selon I'époque de I'année) et I'autre moins
impartant enire 16 heures et 18 heures. Le pic de transpiration du matin (également
mis en évidence par Klemm et Klemm (1964), Swanson (1967a), Sheriff (1972), et que
I'on peut aussi observer (fig. 12)), est svivi par une décroissance vers midi, puis une
reprise de la transpiration dans I'gprés-midi. Motons toutefois que |'élude des
moyennes mensuelles, comme I'a fait Ittner, explique lo régularité des courbes de
transpiration, en supprimant l'influence des accidents climatiques. En effet, au niveaw
de la moyenne mensuelle, les courbes de température et de rayonnement global par
exemple présentent la méme allure, sensiblement sinusoidale.
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Les phénomeénes observés par Iftner n'ont pas été notés par tous les auteurs qui
ant étudié le transit de la séve, C'est & notre avis parce qu'a I'échelle de la journée
des « accidents climatiques » se produisent et masquent le profil moyen de transpira-
tion de I'arbre. Ces accidents, par exemple un ombrage (naturel ou arfificiel), une
pluie, se répercutent brutalement sur la rranspiration, et donc le flux de séve, comme
cela ressort des travaux de Bloodworth ef al. (1956), Skau et Swanson (1963), Cermak
etal. (1973), etc.

Il est intéressant de comparer les courbes de la figure 13 avec celles de Polster
(1950} in Asmann (1974) et gui montrent que I'intensité de la photosynthése présente
elle aussi, lorsqu'on étudie des moyennes, les deux maximums, et la dépression de
milieu de journée.

Aprés lo brusque augmentation de la franspiration et du flux de séve succédanr
au lever du soleil intervient quelques heures aprés un blocage de ces processus. Ces
phénoménes sont a metire en relation avec la fermeture des stomates, lorsque le
houppier est soumis a une trop forte demande en eaw. Le secand pic de transpiration
et de photosynthése, moins impartant, intervient lorsque les conditions extérieures
(en particulier déficit de saturation de |'air) sont moins accusées.

Quei qu'il en soit le modéle de fonctionnement d'un arbre dans son ensemble
est mal connu, et le passage @ un niveau plus global (le peuplement), ne peut &tre
actuellement que descriptif,

Quelques auteurs seulement ont effectué ce type d'étude, qui consiste @ suivre la
transpiration de chaque arbre d'une micro-placefte en comparant pour les différentes
essences, levr place dans le peuplement dv peint de vre de la concurrence (dominants
et deminés par exemple).

Pour Ladefoged (1960, 1963), les variations individuelles de la transpiration
dépendent essentiellement de |a place de I'arbre dans le peuplement : dominants et
codominants franspirent beaucoup plus que les dominés.

Ces résultats ont été obtenus dans des peuplements de feuwillus (chénes, frénes,
hétres, bouleaux) et de résineux (Epicéa).

Doley et Grigve (1966) ont observé les m&mes phénoménes dans une petife par-
celle d'Eucalyptus. De plus, parmi les dominants, ceux qui ont un houppier bien
développé (couronne conigue 4 base tournée vers le haut) sont les plus actifs {Lade-
foged, 1963).

L'intérét essentiel du travail de Ladefoged a été la comparaizon de I'ET.R.
mesuréde par cette méthode pour différents types de peuplements au Danemark.

Les ET.R. varient de 1 @ 4 millimétres par jour, et compte tenu des variations
dues a la station, les valeurs observées sont comparables pour les feuillus (hétres,
chénes et frénes) et les résineux (épicéas), résultats oblenus par Aussenac (1972)
avec d'autres méthodes,

5. Conclusion

En conclusion de ce travail de synthése bibliographique, plusieurs points impor-
tants se dégagent :

o difficultés techniquss pour la mesure directe des flux de séve ;

o intérét de I'étude des transferts da séve brute pour la connaissance d'une part
de I"écophysiologie des espéces, el de I'évapotranspiration des peuplemenis forestiers
d’autre part.
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Plusicurs techniques permettent de sulvre ou de mesurer le déplacement de la
séve dans le xyléme, Deux d'entre elles ont eu un développement important :

— la mesure directe du flux par des méthodes basées sur le calcul du bilan
d'énergle du xyléme, qu'il soit chauffé ou nan |

— la méthode thermoélectrique.

Si la premiére méthode est la seule qui puisse donner directement I'importance
quantitative du flux de séve dans un secteur du xyléme, elle reste limitée 4 couse de
sa difficulté d'emplol & des études sur un ou quelques arbres, d'ol 'intérét de la
méthade thermoélectrigque.

Mais la méthode thermoélectrigue fournit un indice qu'il est difficile de relier
av flux. Mous pensons que l'amélioration @ apporter consistera & connaitre avec
précision la ligison enire le flux réel et lo vitesse de 'onde de chaleur, Ce probléme
de fond doit comporter des éludes sur différents types d'essences chez lesquelles on
étudiera 'influence de l'alimentation en eau (desséchement et réhumectation) et de
I'dge sur la relation flux d’eau vitesse de I'onde thermique.

Des différences anatomiques importantes existent entre les trois types d'espéces ;
essences dont le bois est 4 zone poreuse (chéne, robinier foux-acacia, fréne, chétai-
gnier, orme, elc.}, espices ayant un baois a pores diffus (peuplier, héire, tilleul, saule,
bouleau, érable, etc.) et les résineux.

Hiiber (1935) dans un exposé sur la signification et les conséquences de la structure
des bois 4 zone poreuse el de celle a pores diffus insiste sur le fait que des essences
de la premiére catégorie, le chéne par exemple sont caractérisées par la présence
de longs vaisseaux de fort diamétre pour lesquels la résistance av transit de I'eaw
est trés faible. Pour ces essences (bois & Zone poreuse), les vitesses de séve sont les
plus importantes, Hiber ayant mesuré la vitesse de l'onde thermique mals auss
la vitesse réelle par des techniques de coloration, Donc & flux transpiratoire éqal, et
d'aprés les formules (2) et (3), les essences ayant un bois & pores diffus remédient &
de faibles vitesses de transfert par une plus importante section conductrice.

Cela rejoint les observations de Bosshard (1975) qui éerit que pour les feuillus
& zone poreuse, le premier cerne extérieur contribue pour 90 p. 100 au flux tolal
de séve, alors qu'il faut 'ensemble des 20 premiers cernes d'un fevillu @ pores diffus
pour assurer les 90 p. 100 du flux. Les résineux pour lesquels la vitesse de séve est
encore inférieure devraient donc avoir (foujours & transpiration éqale) une surface
conductrice encore plus importante,

Les feuillus et les résineux qui ont des systémes conducteurs trés différents se
rencontrent dans les mémes zones, ol peuvent exploiter les mémes réserves d'eau,
sans doute plus ou moins rapidement. Quel type de systéme conducteur est le plus
efficace !

Il faut & notre avis chercher les critéres d'adaptation, ou d'efficience du fissu
conducteur dans les régions ol se pose le probléme de 'eau, par exemple la région
méditerranéenne. Yenet (1974) note que le bois des chénes méditerranéans a une
structure intermédiaire entre celle @ zone poreuse et celle a pores diffus, par dimi-
nution du diamétre des voisseaux. Ses observations rejoignent celles de Farmer
(1918}, reportées sur le tableau 1 : l=s essences 4 fevilles persistanies, que I'on rencontre
en majorité dans les régions séches, présentent une conductivité relative inférieure
a celle d=s essences a fevilles caduques,
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Une des adaptations aux zones séches semble étre I'augmentation de la résistance
au transfert de séve dans le tronc limitant ainsi le débit d'eau dans le xyléme,

Pour améliorer la connaissance de la physiologie des transferts d'eau, on ne doit
pas négliger le réle de réserveir que constitue I'arbre dans son ensemble, et le trenc
en particulier. Les phénoménes de stockage et de reslitution que l'on peut y observer
sont encore mal connus. |l serail souhoitable de connaitre leur importance, et leur
variation a différentes époques de la vie du peuplement, pour différentes essences, et
pour différents types de sylviculture,

Recu pour publication en aoilf 1976,

Summary
Sap trarsfer in free lrunks. Meibcdelegical ord thysiclogical aspecls © a review

In this study, mainly a review, sap transfers are studied quantitalively oz a means of measuring
transpiration of forest stands.

After a brief recall of the structure of conductive elements and its consequences on the water
transfer, the author makes a crifical review of the varicus methods used to measure sap flux and velo-
city.

3 — The direct measures of sap flux are of limited inferest in the field, due either fo the difficulties
of utilization or to their high cost.

— Although the thermeelectric method presents theoretical problems (it measures a quantity
which is proportional to the sap flux), it appears for the fime being os the only method allowing trans-
piration studies in forest stands.

The results found in the literature giving informations on the variations of the heat impulsion
velacity (abusively named sap welocity) and of the tronspirafion flux velocily are then analysed :

— in relafion to the depth inside the trunk : there is an optimal transit zone inside the sapweed,

— in relatien to the differences in wafer potential in the free : conductivity seems fo increase
with this factor, thus fovouring sap flow.,

— finally, the simultaneous measures of franspiration and sap velocity show the imporfance of
ihe phenomenans of stfecking and restitution in the tree trunks ; fissue humidity variations and delay
between sap flow and transpiration for instance,

The studies in forest stands are rare but show differences in transpiration between dominated and
dominating frees.
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