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n 1880, le botaniste allemand Edward Strasburger
démontre en public que la montée de la seve est un
processus essentiellement physique qui ne doit rien
aux propriétés des cellules vivantes : pour les besoins
de la démonstration, il coupe un chéne centenaire et I'im-
merge dans une solution de picrate qui tue les cellules.
Pourtant, pendant des semaines, les feuilles restent
vertes et le niveau de la solution diminue. Si elle orientait
les recherches dans la bonne direction, cette expérience
spectaculaire n’expliquait pas comment la seve parvient
au faite des arbres parfois & plus de 100 métres dans le cas
des sequoias californiens, semblant « défier » les lois de
la physique. Cette séve, dite « brute » ou xylémienne, est
une solution trés diluée, sauf pour certaines especes vivant
en milieu salé ou désertique. Une autre séve, dontil ne sera
pas question ici, la séve elaborce, ou phloémienne, trans-
porte, sous pression, dans des cellules vivantes, les
sucres issus de la photosynthese.

L étude de ' « architecture hydraulique » desarbres—une
expression due & Martin Zimmermann, alors directeur du
Laboratoire d’études forestivres de 1'Université de Harvard
—atout récemment livré le secret du transport de la seve brute.
La comparaison d‘un arbre et de ses composants qui véhi-
culent 'eau des racines jusqu‘aux feuilles avec un systeme
hydraulique doté¢ d’un générateur d'énergie, d'un systeme
de contrdle, de réservoirs et de tuyaux a ét¢ féconde. Elle a
permis d’élucider de nombreuses proprietés des végétaux
vasculaires, notamment leurs capacités de résistance a la
sécheresse et au froid. Cette étude a aussi précisé les connais-
sances que l'on a de la physiologie des arbres et d’'un phe-
noméne important pour leur croissance, voire pour leur survie :
Jes embolies, dues aux bulles d’air qui se forment dans les
éléments conducteurs de la séve et en perturbent la circula-
tion. Aujourd’hui, on sait quantifier les caractéristiques hydrau-
liques de différentes essences et on peut les comparer. Enfin,
ces études éclairent d’une facon nouvelle les relations entre
le climat et la croissance des arbres.

Nous examinerons I'anatomie du systéme vasculaire d’un
arbre et détaillerons les contraintes auxquelles il obéit pour
assurer le transport de la séve. Puis, nous décrirons les
mécanismes de l'embolie végétale, comment I'arbre y
résiste et les conséquences del'état hydrique sur sa croissance.

Pour les plantes vasculaires, et notamment pour les
arbres, I'énergie nécessaire au transport de la seve brute

o transport de I'eaut dans les arbres en font

est fournie par le Soleil dont la chaleur vaporise 'eau liquide
qui arrive dans les feuilles. La vapeur d’eau s'échappe
par de petites ouvertures, nommeées stomates, présentes
ala surface des feuilles (voir [ figure 2). Cette transpiration
crée un gradient d'état de I'eau, on parle de potentiel
hydrique entre les feuilles et le sol (ce potentiel est voisin
du potentiel chimique créé par deux concentrations diffeé-
rentes d’un composé présent dans deux compartiments
séparés par une membrane impermeable a ce compose).
Durant la transpiration, le transport de I'cau a travers I'arbre
est un processus passif constitué d'un flux en phase liquide
— du sol vers les feuilles — et d'un flux en phase gazeuse -
des feuilles vers 'atmosphére. :

Dans les voisseaux coule la séve

La transpiration foliaire dépend des conditions clima-
tiques et de l'ouverture des stomates, qui jouent ainsi le
role de régulateurs du systéme : par exemple, un fort enso-
leillement, une faible humidité de l'air et un vent sou-
tenu entrainent des transpirations notables quand les.
stomates sont ouverts. Un arbre isolé transpire quelques
dizaines a quelques centaines de litres par jour. Les
réservoirs du « systeme hydraulique » de I'arbre ont un
role mineur vis-a-vis de la transpiration. lls sont consti-
tués par les cellules vivantes du vegétal, qui se déshy-
dratent ou se réhydratent en fonction des besoins.

Un arbre est un systéme de canalisations en série que
parcourent des colonnes d’eau continues, des racines
jusqu’aux feuilles. Par analogie, on compare le flux
d’eau a travers un arbre 3 un courant électrique le long
d'un circuit de résistances en série : dans chaque partie
du circuit (le tronc, une branche. ..}, le flux transpiratoire

est quasiment égal a la différence de potentiel hydrique

1. LES ELEMENTS CONDUCTEURS du bois acheminent la séve brute
des racines aux feuilles. lis sont de deux types, tous deux constitués
de cellules mortes. Les coniféres sont principalement dotés de tra-
chéides (& gauche) : des cellules uniques, de quelques micromeétres
de diameétre et quelques millimétres de longueur, reliées par des per-

forations nommées ponctuations. Le bois des arbres feuillus (2 droite)

est composé de vaisseaux, ¢’'est-a-dire d’empilements de plusieurs cel-

lules vides dont les parals transversales ont disparu (saufcelles de l'ex- =

trémité des vaisseaux). Les vaisseaux mesurent entre 0,1 et
0,6 millimétre de diamétre et parfois plusieurs meétres de longueur.
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2. LA FEUILLE est le siége de I'évaporation de la séve brute.
Cette derniére est transportée dans des vaisseaux (en marron).

Dans les feuilles, elle s’échay des vai X en traversant un
manchon de cellules (fléch ). Puis, a la surface de ces
cellules, elle se transforme en vapeur d'eau et s’échappe vers I'ex-
térieur (fléche rouge) par les stomates,

[ %)

3. LES PONCTUATIONS permettent le passage de la séve d'un élément
conducteur a un autre adjacent (a, celle d’un arbre feuiliu ; b, celle
d’'un conifére. Les schémas sont des coupes transversales). Elles
résultent de modifications de la paroi des cellules végétales. Cette paroi
est d'ordinaire constituée d'une paroi primaire (en noir) et d'une paroi
secondaire (en marron), riche en lignine. Dans les ponctuations, la paroi
secondaire est éliminée et seule reste la paroi primaire perforée.

divisée par la résistance de cette partie a I'écoulement de
la seve. La continuité des colonnes d’eau du sol jusqu’aux
feuilles et le petit volume des réservoirs ont pour consé-
quence que, dans des conditions normales, la transpira-
tion est égale a I'absorption racinaire.

Des racines aux stomates, la séve emprunte deux
types de voies : une voie cellulaire, ou extra-vasculaire, et
une voie vasculaire. A U'entrée, dans les racines, et 4 la
sortie, dansles feuilles, la séve traverse des cellules vivantes,
c'est la voie extra-vasculaire, Entre les deux, sur la quasi-
totalité du trajet dans la plante, I'eau emprunte la voie
vasculaire, formée d’un réseau de petits tuyaux qui par-
courent tous les organes du végétal.

Ceréseau d'irrigation est constitué de deux types d’élé-
ments (voir la figure 1) - les vaisseaux, formés de plusieurs
cellules mortes aux parois rigides, et les trachéides, consti-
tués d'une seule de ces cellules. Dans ces deux types
d’éléments, les cellules ont subi d’'importantes transfor-
mations : elles ont été vidées de leur contenu et ont perdu
leurs parois ransversales a I'exception de celles des extré-
mités des vaisseaux. Par ailleurs, les parois longitudinales
sont recouvertes de lignine, un revétement imperméable,
sauf en certains points, nommés ponctuations, ol passe
l'eau. Les cellules végétales sont d’ordinaire enveloppées
de deux parois : I'une, dite primaire, est mince, élastique,
l'autre, dite secondaire, est épaisse, rigide et riche en cel-
lulose. Les ponctuations (veir fa figure 3) forment de
minuscules plages dela paroi primaire, parsemées de pores
d'une dimension inférieure a un dixiéme de micrometre.

Les trachéides n’ont que quelques micromeétres de dia-
metre et quelques millimétres de longueur : elles sont
caractéristiques du bois des coniféres. En revanche, les
vaisseaux mesurent entre 0,1 et 0,6 millimétre de diamétre,
et de quelques centimétres a plusieurs métres de longueur !
1Is sont visibles & I'ceil nu dans le bois des feuillus (voir I
figuire 4). Dans les feuilles, 'extrémité des vaisseaux est
enveloppée dans un manchon de cellules que l'eau tra-
verse avantdes’évaporer dans Ies espaces intercellulaires
et de rejoindre l'atmosphére par les stomates.

Des pressions négatives

Puisque la séve est tirée vers le haut par 'action de I'éva-
poration de I'eau au niveau des feuilles, elle est sous ten-
sion, ¢'est-a-dire que sa pression est inférieure a la pression
atmosphérique, voire négative. Comment est-ce possible ?
Grace ala capillarité (voir l'encadré page 54), 1a séve est main-
tenue jusqu’a plusieurs dizaines de metres de hauteur. Dans
de telles colonnes, les forces qui s’exercent sur I'eau sont la
pression atmosphérique et le poids. La tension qui main-
tient 'eau dans les éléments conducteurs est égale, approxi-
mativement, a la pression atmosphérique diminuée de la
pression exercée par une colonne d’eau dont la hauteur serait
celle de I'arbre. Or, la hauteur d"une colonne d'eau corres-
pondant ala pression atmosphérique est égale a dix métres.
Aussi, dans la plupart des arbres, qui mesurent plus de
dix metres, cette différence de pression — la tension de la
seve—estnégative. Cet état de tension, nous le verrons, cause
parfois des phenoménes de cavitation, c'est-a-dire que la
colonne de séve se rompt et que des poches de gaz appa-
raissent par endroits ou sur toute la hauteur des vaisseaux,
produisant une embolie : la circulation de la séve est inter-
rompue ou, du moins, perturbée.
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4. LES ELEMENTS CONDUCTEURS différent selon le type d'arbre. Ceux des coniféres sont de fines trachéides (a, un méléze). Ceux des arbres

feuillus sont des vaisseaux. Selon qu'ils sont fins (b, un tulipier) ou larges (c, un chéne rouge), on parle de bois diffus ou de bois poreux.

Pour mener a bien sa fonction, le systeme hydraulique
d’un arbre est doté de trois grandes propriétés : I'intégra-
tion, la compartimentation et la redondance. L'intégration
signifie que le systéeme vasculaire d'un arbre forme un réseau
unique, dans lequel chaque racine est connectée a toutes
les branches et non a une seule. Une expérience convain-
cante consiste a placer une partie des racines d'un jeune
arbre, déterré avec précaution, dans un récipient contenant
del’eau, les autres étant laissées a I’air : dans de telles condi-
tions, l'ensemble du feuillage est alimenté.

La deuxiéme propriété est 'inverse de la précédente,
mais a une autre échelle : il s’agit de la compartimenta-
tion. En effet, le systéme conducteur d"un arbre est consti-
tué de centaines de milliers, voire de millions d’éléments,
les trachéides ou les vaisseaux. Chacun est une unité de
conduction, en communication avec les autres par les ponc-
tuations. Gréce a cette compartimentation, en cas d’em-
bolie, I'air reste confiné a un ou quelques éléments. Une
telle propriété est le nécessaire complément de la précé-
dente, car ainsi, le systéeme vasculaire fonctionne sous
les deux contraintes auxquelles il est confronté : laisser
passer |'eau, mais pas l'air.

Un réseau de communication performant

La longueur des éléments conducteursinflue sur le transport
de la seve de deux fagons opposées. Des vaisseaux longs et
larges favorisent la conduction en diminuant la résistance
qu’opposent les ponctuations au passage de I'eau dun vais-
seau a l'autre. En revanche, en cas d’embolie, la conduction
est affaiblie. A I'inverse, pour un méme trajet, les petits vais-
seaux offrent une résistance supérieure a I'écoulement de la
séve, mais une embolie a peu de conséquences, car la seve
continue a s’écouler dans les autres vaisseaux.

Enfin, la redondance signifie, d'une part, que dans
chaque axe d’un arbre, plusieurs colonnes d’éléments
conducteurs fonctionnent en paralléle et, d’autre part, que
le passage latéral de la séve entre ces colonnes est auto-
risé par les ponctuations. Cetagencement est une sorte de
protection passive, anatomique, contre les effets de I'em-
bolie, car la séve passe méme quand un vaisseau de chaque
colonne contient une bulle dair.

La conductivité hydraulique et la vulnérabilité a la
cavitation des différents axes d'un arbre sont deux
caractéristiques qui résultent de ces trois propriétés. La
conductivité hydraulique rend compte de l'aptitude d"un
axe a conduire la séve. Les botanistes savent la mesurer
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depuis quelques années et ils construisent ainsi des cartes
hydrauliques des arbres (voir la figure 6) qui mettent en
évidence plusieurs propriétés. D’abord, on constate que
le diametre des éléments conducteurs a une influence
notable. Selon la loi de Poiseuille, le flux varie avec la
puissance quatrieme du diametre du conduit : en d’autres
termes, sous une méme différence de pression, le flux tra-
versant un élément conducteur de diametre d est iden-
tique a celui parcourant 16 éléments de diametre égal
a d/2 ou 256 éléments de diameétre égal a d/4. Selon le
type de bois, la vitesse de la séve varie et, pour assurer
une méme transpiration, le nombre de vaisseaux requis
varie. Un vaisseau de chéne de trois metres de longueur
et de 300 micrometres de diametre est, théoriquement,
équivalent a 7 680 vaisseaux d’érable de 10 centimetres
de longueur et de 75 micrometres de diametre ! Ainsi,
I’embolie ou I'obstruction fongique d'un vaisseau chez
le chéne a des conséquences plus graves que celles de plu-
sieurs dizaines de vaisseaux chez I'érable.

Par ailleurs, les cartes hydrauliques révelent la répar-
tition de la résistance de I'ensemble du systeme vasculaire
dans les différentes parties de ’arbre : par exemple, sur des
branches jeunes, quelle que soit I'espeéce, les feuilles
représentent plus de 60 pour cent de cette résistance. En
effet, c’est la partie extra-cellulaire du circuit de 1'eau,
entre les vaisseaux et la surface d’évaporation, qui est la
principale résistance au passage de la séve.

A partir des valeurs de résistance hydraulique et de celle
des flux qui traversent les différentes parties de I'arbre, on
trace le profil des tensions, c’est-a-dire la variation de ce
paramétre en fonction de la distance a la base de l'arbre.
On observe que maintes espéeces ont une hydraulique « en
balai » : plus les éléments sont jeunes (par ordre d’ancien-
neté, le trong, les branches charpentiéres, les petites branches,
les rameaux, les tiges, nommées pétioles, des feuilles), plus
la variation de la tension par unité de longueur croit. On
en déduit que, pour un arbre donné, plus on se rapproche
des feuilles, plus la résistance au passage de la séve aug-
mente. Par ailleurs, le plus grand facteur de variation de
tension n’est pas la hauteur ni la distance au sol, mais plu-
tot la résistance des rameaux feuillés, a I'extrémité du cir-
cuit de I'eau. Enfin, quand on procede, sur un fréne, a ces
mesures durant plusieurs années consécutives, les profils
de tension révelent que non seulement la résistance abso-
lue des branches augmente a mesure qu’elles vieillissent,
mais surtout I'importance de cette résistance par rapport
a celle des feuilles ne cesse de s’accroitre. En d’autres termes,



L'ascension de la séve expliquée par la capillarité

orsque I'on plonge I'extrémité inférieure
de trois capillaires en verre de diamétres
différents dans un récipient d’eau, on observe
quatre propriétés. Premierement, le niveau
de I'eau dans chague capillaire est supérisur
a celui de I'eau dans le récipient. Deuxiéme-

Par exemple, la hauteur d'eau maximale
dans un capillaire de 0,1 millimétre de dia-
metre est égale a 30/100, soit 0,3 metre
ou 30 centimétres. Lorsque I'on tente de
faire monter encore le ménisque, le capil-
laire se vide d’'un seul coup.

Le diametre du plus petit des vaisseaux
d’un arbre mesure cing micrométres : 1a loi
indique gue la hauteur maximale est de six
métres. On est loin des hauteurs que peu-
ventatteindre les arbres ! En réalité, dans les
feuilles, le sommet des colonnes d’eau

ment, plus le capillaire est fin, plus I niveau
de I'eau, a lintérieur, est élevé. Troisieme-
ment, le rayon de courbure du ménisque est
d’autant plus petit que la hauteur d’eau dans
le capillaire est élevée. Seul le rayon du
capillaire au niveau du ménisque importe.

En 1718, a partir de telles observations,
le médecin et physicien britannique James
Jurin (1684-1750) a établi la loi qui porte
son nom et qui donne la relation entre la
hauteur maximale d’eau dans un capillaire
et le rayon de ce dernier. Sous forme sim-
plifiée et pour un matériau mouillant, elle
stipule que le produit du diameétre du
ménisque (en micrometres) par la hauteur
d’eau maximale (en metres) est 8gal 330,

la résistance des branches, d’abord notablement infé-
rieure a celle des feuilles, devient, au fil des ans, supérieure.

L'embolie végétale

L'état de tension de la seve brute est physiquement instable
etentraine parfois des phénomeénes de cavitation, c’est-a-dire
I'apparition de bulles de gaz dansla phase liquide. Cette cavi-
tation emplit d'air une partie ou la totalité des vaisseaux, pro-
duisant ainsi une embolie qui perturbe, voire empéche le
transport de la séve. Onavait envisagé I'existence de tels pro-
cessus des la fin du XIX® siecle, mais ce n’est que depuis une
dizaine d’années que 'on comprend les mécanismes del'em-
bolie végétale qui different selon les saisons et selon les essences.

L'explication physique del’embolie estivale, dite hypo-
thése du germe d'air, a été proposée en 1983 par M. Zim-
mermann, et a été depuis confirmée expérimentalement.
Durant1'été, lorsque le sol se desséche, la tension de la séve
diminue notablement et atteint parfois — 40 x 10° pascals.
Parmi les nombreux vaisseaux d"une branche, certains, bles-
sé€s, agés ou victimes d’insectes, sont emplis d"air. Ainsi,
quelques ponctuations de la paroi commune a deux vais-
seaux adjacents font office de barriere contre I'entrée d’air
d’un conduit vide vers un conduit plein de séve. Dans le
conduit vide, la pression est la pression atmosphérique,
dans l'autre, c’est la tension de la séve. Cette situation est
analogue & ce qui se passe dans un capillaire. La courbure
des ménisques dépend de la différence de pression de
part et d'autre de ces ménisques : plus cet écart augmente,
plus le rayon de courbure du ménisque diminue, jusqu’a
un point critique ot ce rayon est inférieur a celui du plus
gros pore des ponctuations. Dés lors, le ménisque se rompt,
une bulle d"air et de vapeur d’eau 8'introduit dans I'élé-
ment conducteur et I'envahit (voir I figure 5). La colonne
d’eau est rompue : c’est 'embolie.

n'est pas dans les vaisseaux, mais au niveau
des parois des cellules gui entourent I'ex-
trémité des vaisseaux. La, le diamétre a
prendre en compte est de 15 nanométres,
aussi les colonnes d'eau peuvent atteindre,
en théorie, 200 métres de hauteur !

Enfin, quatriémement, la pression dans
ces capillaires est inférigure a la pression
atmosphérique. Avec un capillaire de un micro-
métre de rayon, la hauteur d’eau maximale
astenviron égale a 30 métres. Puisque la hau-
teur d'eau qui correspond a la pression atmo-
sphérigue estd’environ dix meétres, au-dessus
de cette limite, la tension de P'eau (la diffé-
rence entre la pression atmosphérigue et e
poids de la colonne d'eau) est négative.

Le parametre déterminant est la différence de pres-
sion de part et d’autre du ménisque au niveau des pores
de la ponctuation. Aussi, on évalue I'influence de cette
embolie sur le transport de la séve en mesurant la conduc-
tivité hydraulique d'une partie de I'arbre placée dans
une chambre de pression : la pression de l'atmospheére
autour de I'axe étudié est augmentée par paliers, tandis
que la tension de la séve est constante ; la différence de
pression de part et d’autre augmente. On obtient de la sorte
une courbe de vulnérabilité qui exprime la perte de conduc-
tivité en fonction de I'écart entre la pression atmosphé-
rique et la tension de la séve. Cette courbe est une propriété
du tissu conducteur qui ne varie pas & court terme.

['embolie dite hivernale est un phénoméne annuel, qui
touche la plupart des espéces d’arbres feuillus des régions
tempérées. ['embolie automnale, hivernale ou printaniére est
plus fréquente que l'embolie estivale et résulte de I'alternance
de gel et de dégel quand l'arbre est dépourvu de feuilles.
Quand la séve géle (a des températures un peu inférieures a
0 °0), les gaz dissous qu’elle contient sont expulsés, car ils
sont trés peu solubles dans la glace. Au moment du dégel,
ces bulles, soit se dissolvent & nouveau dans la séve, soit
obstruent un vaisseau. Plus les bulles d’air sont volumineuses,
moins elles se dissolvent. A la différence de I'embolie estivale
qui dépend du diametre des pores des ponctuations, I'em-
bolie hivernale est influencée par le diametre des éléments
conducteurs : plus ils sont larges, plus les bulles qui 'y for-
ment au hasard ont des chances d’étre volumineuses et plus
I'embolie est probable. Ainsi, les coniféres, dotés surtout de
fines trachéides, résistent mieux a cette embolie, et sont bien
adaptés aux hautes latitudes et altitudes.

Le suivi de I'embolie, mesurée par la perte relative de
conductivité dans les axes d’un arbre, montre qu'elle varie
durant ’année, différemment selon les espéces. Ainsi,
pour les chénes et pour les hétres, pendant un été sans
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canicule, le taux d’embolie dans les pousses de I'année est
faible, alors qu'il est plus élevé dans les pousses des
années antérieures. Lors d'une forte sécheresse durable,
I'embolie vasculaire s'installe progressivement et reste impor-
tante. Enfin, dés les premiers gels d’automne, l"embolie
hivernale se développe de facon spectaculaire, notamment
dans les pétioles entrainant rapidement la mort des feuilles.
Ainsi, les années a été sec et a hiver froid sont éprouvantes
pour les vaisseaux. Dans ces conditions, comment l'appa-
reil vasculaire continue-t-il d’assurer ses fonctions ?

La réparation de I'embolie

Des études ont montré qu'une augmentation de la pres-
sion de la séve est indispensable a la résorption de l'em-
bolie, car 'augmentation de la pression favorise la
dissolution des bulles. Une telle augmentation n’est pos-
sible qu’en I'absence des feuilles, quand la séve n’est pas
tirée par le haut. I’origine de la mise sous pression de la
seve dépend de la saison : au printemps et en automne,
elle résulte de la pression racinaire, née de la différence
de pression osmotique entre la solution du sol, peu concen-
trée, et celle de la séve brute quine I'est plus (I'eau est atti-
rée vers le compartiment oti la concentration en éléments
non diffusibles est élevée). En I'absence de transpiration,
un flux d’eau du sol vers les racines repousse 'eau dans
l'appareil vasculaire, jusqu’aux branches (la pression est
de I'ordre de quelques bars).

En hiver, le phénomeéne, étudié depuis une dizaine d’an-
nées sur le noyer, est tout autre. Dans cette essence, la
séve des branches est en alternance sous pression ou sous
tension, selon la température de I'air : lorsqu’elle est
supérieure a 5 °C, la séve est sous tension ; quand elle est
inférieure, la séve est sous pression. Cette pression hiver-
nale résulte de I"hydrolyse des réserves d’amidon des
branches en sucres solubles. Ces derniers passent dans la
séve brute et créent un appel d’eau des tissus voisins vers
les vaisseaux oti la séve est alors mise sous pression, entrai-
nant une dissolution au moins partielle de 'air des vais-
seaux embolisés (voir la figure 7). Ainsi, chez le noyer, en
I'absence de feuilles, la seve est le plus souvent sous une
pression due soit a la poussée racinaire, soit a I'hydrolyse
de I'amidon des branches.

SEGMENT DE L'AXE D'UN
ARBRE DONT ON MESURE
LA CONDUCTIVITE

K, = FLUX L
AP

6. LA CONDUCTIVITE HYDRAULIQUE K, (3 gauche) est une caracté-
ristique des différents axes d'un arbre (tronc, branche...). Elle se mesure
a l'aide d’un dispositif ol 'on détermine le flux d’eau (en masse par
unité de temps) passant par une partie d’un axe de longueur L selon
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A linverse de I"'embolie hivernale, 'embolie estivale
n'est généralement pas résorbée. Quand la transpiration
augmente, la tension dans les vaisseaux diminue. Lorsque
cette augmentation est trop intense, la tension atteint le
seuil de la cavitation. La perte de conduction, c’est-a-dire
I'augmentation de résistance a la propagation de la séve,
qui en résulte impose a la tension de diminuer encore
pour maintenir la méme transpiration : la cavitation s’em-
balle jusqu’a une embolie générale et donc, la mort de
I'arbre ! Cependant, les arbres sont dotés de mécanismes
qui empéchent ce scénario catastrophique : ils maintien-
nent la tension a des valeurs inférieures a celle du seuil de
la cavitation. On a montré récemment que le seuil de ten-
sion pour lequel les stomates se ferment (la transpiration
diminue) est relié au seuil de tension ott commence la

RAYON DU
MENISQUE

5. L’EMBOLIE ESTIVALE résulte de la différence de pression entre I'air
d’un vaisseau vide et la séve d'un vaisseau adjacent (a). Plus cet
écart augmente, plus le rayon de courbure du ménisque au niveau des
pores croit (b). Quand il est supérieur & celui du plus grand pore de la
ponctuation (c), le ménisque se rompt et I'air envahit le vaisseau (d).

L
o

HAUTEUR PAR RAPPORT AU SOL

PIED DE

L'ARBRE TRONC

GROSSE
BRANCHE

JEUNE
RAMEAU

CHUTE DE TENSION

Y
une pression AP (le poids de la colonne d’eau). Grice a cette
méthode, on trace le profil des tensions d’un arbre (3 droite) qui révele
que plus ses axes sont jeunes, plus leur résistance au passage de la
séve est grande (la chute de tension par unité de hauteur s'accroit).



VAISSEAU
FONCTIONNEL

VAISSEAU I
EMBOLISE NOUVEAU

. GERNE

7. L'EMBOLIE HIVERNALE résulte de la succession de périodes de gel
et de dégel qui rendent des vaisseaux fonctionnels (a, en bleu) impropres
au passage de la séve (b, en rose). Elle se résorbe de deux facons
selon les essences. Chez le hétre et le noyer, la séve est mise sous
pression soit grace a I'hydrolyse de I'amidon des branches, soit grace
a la poussée racinaire : les bulles se résorbent (c, le nombre de vais-
seaux fonctionnels a augmenté) peu a peu avant la croissance d’'un
nouveau cerne (d) qui peut se former aprés I'apparition des feuilles. En
revanche, chez le chéne, il n’y a pas de résorption de 'embolie, aussi,
c’est surtout la croissance qui permet d’alimenter les nouvelles pousses.

cavitation. Ainsi, les stomates sont les garants de I'intégrité
de I'appareil vasculaire des arbres.

Les courbes de vulnérabilité indiquent les gammes de
tensions pour lesquelles les échanges gazeux sont assurés.
Aujourd’hui, on dispose de telles courbes pour plusieurs
dizaines d’especes et on constate des disparités en fonction
des zones d'habitat de ces essences. Certaines sont trés vul-
nérables, tels les peupliers, les saules et les noyers, avecdes
seuils de cavitation compris entre 0 et — 20 % 10° pascals.
D’autres sont résistantes, tels les chénes méditerranéens,
les cédres et un pin corse, avec des seuils de cavitation
inférieurs & — 40 x 10° pascals. Entre les deux, on trouve
un grand nombre d’espéces vivant en régions tempérées,
tels le hétre, le fréne et des coniféres, tel le pin sylvestre.

De l'importance de I'architecture

Par ailleurs, la vulnérabilité varie selon les différents axes
d’un méme arbre, en fonction de leur diamétre ou de leur
nature. Enfin, une autre source de sensibilité a I'embolie est
liée aux conditions de croissance : chez le hétre, les branches
qui se développent & la lumiére sont notablement moins
vulnérables que celles qui poussent a 'ombre, sans doute
parce que leurs vaisseaux sont soit plus nombreux, soit plus
larges, soit pluslongs ; chez le fréne, la sensibilité des pétioles
varie selon leur position dans le houppier (le sommet de
l'arbre) ou selon 'age des branches.

La croissance du diameétre participe également au
contrdle de 'embolie (voir la figure 7). A chaque prin-
temps, un tissu périphérique, nommé cambium, ajoute un
cerne ef, par conséquent, de nouveaux vaisseaux alimen-
tant les pousses de I'année. Chez les espéces qui ne répa-
rent pas 'embolie estivale, cette croissance n’est efficace
que lorsqu’elle a lieu avant le débourrement, c’est-a-dire

I'éclosion des bourgeons. Dans ces conditions, les nouvelles
feuilles sont correctement alimentées une fois la périodede
gel révolue. Les conduits embolisés le restent et sont par-
fois envahis par des thylles, des excroissances cellulaires
des vaisseaux qui les bouchent définitivement.

L'étude de I'architecture hydraulique a aussi mis en
évidence les relations entre I'état hydrique d"un arbre,
mesuré par la tension de la seve brute, et sa croissance.
L’enjeu est d’importance, car il concerne le détermi-
nisme de la ramification et donc l'acquisition de la forme
de la partie aérienne de l'arbre. Le fonctionnement phy-
siologique des plantes vasculaires est perturbé des que
I'état hydrique diminue de plus de 15 & 25 pour cent de
sa valeur optimale : bien plus que la photosynthése, c’est
la croissance, c’est-a-dire I'augmentation des dimen-
sions d'un organe, qui est sensible au desséchement.

Chez le hétre, on a montré que plus la résistance des élé-
ments conducteurs qui alimentent les bourgeons est faible (Ia
conductivité est grande), plus le nombre d’ébauches foliaires
dans les bourgeons est élevé. Les variations de la résistance
hydraulique résultent des différences de diametre des vais-
seaux etde leur nombre. Or, chez le hétre, le nombre d’ébauches
dans le bourgeon détermine non seulement le nombre de
feuilles de la pousse, mais également sa morphologie : lors-
qu’il y a moins de quatre ébauches, la pousse est courte et ne
se ramifie pas I'année suivante ; quand il y a plus de quatre
€bauches, la pousse est longue et se ramifie. Au cours d’une
année, la mise en place des ébauches foliaires est fonction
du diametre des pousses : plus il est grand, plusil y a
d’ébauches. L'année suivante, la croissance en longueur et
la ramification des pousses dépendent dunombre d’ébauches.
Ainsi, en partie grace a ses effets sur I'appareil vasculaire
alimentant les bourgeons, les pousses et le nombre de feuilles
mises en place une année dépendent des conditions de
croissance de l'année précédente.

Les arbres ont une architecture hydraulique fondée sur
deux propriétés de I'appareil conducteur : d’une part, sa
vulnérabilité a I'embolie et sa conductivité hydraulique, d’autre
part, la répartition de ces conductivités dans I'arbre. Leur
étude a élucidé nombre de mécanismes, jusqu’alors incon-
nus, grace atixquels on comprendra mieux I'évolution des
caractéristiques au cours du vieillissement des arbres.
Enfin, les botanistes mesurent désormais I'importance des
periodes automnale et hivernale pendant lesquelles les arbres
n’ont pas de feuilles et, par conséquent, ne transpirent pas.
Bien qu'il ne se passe rien de visible, les nombreuses relations
entre I'état de I'eau dans le systéme vasculaire, la physiolo-
gie et le développement de I'arbre font de cette période une
étape clef indispensable au bon développement de la végé-
tation quand la belle saison est venue.
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