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Résumé– De jeunes Chênes rouges d’Amérique plantés sur un sol d’origine agricole ont été soumis pendant quatre ans à deux niveaux
extrêmes de compétition herbacée croisés avec deux niveaux de fertilisation initiale. Un suivi de la croissance et une analyse comparée
du développement des arbres ont été réalisés sur les diverses composantes de la croissance en hauteur des arbres. La compétition her-
bacée se traduit par une diminution globale de la hauteur totale des arbres de 70 %, du nombre d’unités de croissance émises chaque
année (polycyclisme) de 18 à 86 %, ainsi que du nombre d’entre-nœuds et de feuilles (–50 %) et de la longueur moyenne des entre-
nœuds (–30 à 60 %) des unités de croissance. La fertilisation initiale n’a favorisé que la croissance en diamètre des plants désherbés. Par
ailleurs, les plants enherbés montrent un nombre de branches par unité de croissance plus faible (–20 à –80 %), mais cette tendance s’an-
nule ou s’inverse si ce nombre est rapporté à l’unité de longueur. Enfin, la mortalité des branches les plus anciennes est augmentée par la
compétition pour la lumière. D’une manière générale, la compétition herbacée limite l’expansion des arbres et semble bloquer leur sé-
quence de différenciation architecturale.
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Abstract – Influence of herbaceous competition on growth and architecture of young red oak trees (Quercus rubraL.) in planta-
tion. Young red oak trees planted on a former agricultural soil have been submitted to two extreme levels of herbaceous competition
combined with two levels of fertilization. The herbaceous competition is associated with a decrease of 70% of the mean total height and
with a decrease of 18% to 86% of the number of growth units produced each year. It induced also a decrease of 50% of the growth units
mean number of internodes and leaves and a decrease of 30% up to 60% in its mean internode length. Initial fertilization stimulated only
diameter growth of weeded trees. The number of branches per growth unit is lower for non-weeded trees (between –20% and –80%), but
not different or upper per length unit, and oldest branch mortality is higher in relation to light competition. In a general way, weeds com-
petition tends to limit tree crown expansion and the expression of the architectural sequence of differentiation.
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1. INTRODUCTION

Les règles économiques européennes récentes en ma-
tière d’agriculture (PAC) encouragent l’extensification
des cultures alimentaires. Dans ce contexte, les planta-
tions d’arbres à faible densité sont favorisées [35] car el-
les offrent une alternative au problème de déprise des
terres agricoles et permettent d’améliorer la qualité des
paysages sans exclure une éventuelle réversibilité, à
court ou moyen terme, des terres vers l’agriculture [24].

La mise en place de telles plantations implique de tes-
ter et de choisir des espèces à croissance rapide, de haute
valeur marchande, convenant à une large gamme de sols
agricoles et adaptées à la croissance en milieu ouvert.
Parmi les espèces actuellement utilisées en reboisement
d’anciennes terres agricoles en Europe on trouve des
feuillus précieux comme le Merisier, le Noyer et le Frêne
ou semi-précieux comme le Chêne rouge d’Amérique
[1]. Le Chêne rouge d’Amérique (Quercus rubraL. syn.
Quercus borealisMichx) possède une vaste aire natu-
relle qui s’étend sur plusieurs régions climatiques et éco-
logiques de la moitié orientale de l’Amérique du Nord
[36, 50]. Importé en France au début du XVIIIe siècle, il a
d’abord été utilisé comme espèce ornementale avant
d’être employé dans le reboisement du nord-est et du
sud-ouest de la France [51]. Aujourd’hui, le chêne rouge
d’Amérique est largement utilisé, en France, pour le re-
boisement d’anciennes terres agricoles, en raison de sa
croissance rapide alliée à la qualité de son bois [39] et à
sa faible sensibilité aux maladies des chênes européens.
Néanmoins, très peu de données existent sur le mode de
conduite de cette essence dans ces conditions particuliè-
res (faible densité de plantation.; milieux ouverts soumis
à un très fort enherbement.; propriétés physico-chimi-
ques des sols particulières : antécédents de fertilisation,
semelle de labour, etc.). Comme le montrent plusieurs
études [26, 28], la réussite de ce type de plantation est
principalement conditionnée par la maîtrise d’un enher-
bement spontané vigoureux, particulièrement néfaste à la
croissance et au développement de l’arbre. Dans ces tra-
vaux, l’influence de la végétation herbacée est estimée
soit sur la croissance de l’arbre par la prise en compte du
taux de survie, de la hauteur totale, du diamètre basal, de
la biomasse aérienne, soit sur l’état physiologique de
l’arbre par la prise en compte de paramètres tels que la
pression de sève. Néanmoins, l’étude de l’influence de la
végétation herbacée sur le développement architectural
de l’arbre et les composantes de la croissance en hauteur
du tronc est rarement envisagée [4, 17, 18]. D’origine ré-
cente, l’analyse architecturale des végétaux s’est d’abord
intéressée aux arbres tropicaux et a permis de dégager les

principales étapes du développement d’un arbre [33, 34,
3, 4]. Par la suite, ces études ont été étendues aux arbres
des régions tempérées comme les Noyers [6, 8], le Hêtre
[40], le Merisier [11] ou diverses espèces de conifères
[25, 46]. Des travaux plus récents [5, 7] montrent que le
développement d’une plante s’inscrit dans une séquence
précise et ordonnée d’événements, au cours de laquelle
les entités morphologiques élémentaires (unités de crois-
sance, pousses annuelles... [12]) acquièrent progressive-
ment une structure et des caractères particuliers en
fonction de leur position dans la plante, de l’âge ontogé-
nique de celle-ci et des facteurs du milieu. Conjointe-
ment à cette approche qualitative, les concepts et la
méthode de l’analyse architecturale ont permis l’élabora-
tion d’un contexte méthodologique et conceptuel [9] per-
mettant de modéliser et de simuler le développement
d’une plante afin d’en prévoir le développement et la pro-
duction dans diverses conditions [5, 41, 45]. Les quel-
ques études menées sur l’influence de l’intensité du
couvert [6, 31, 40], la fertilité des stations [38], la densité
de plantation [19] ou le gel [13] ont montré que les fac-
teurs de l’environnement ne modifient pas la séquence
endogène du développement architectural des arbres
mais plutôt qu’ils la modulent [7].

L’objectif de ce travail est d’analyser l’influence de la
compétition herbacée sur l’expression des diverses com-
posantes de la croissance en hauteur (structure des pous-
ses annuelles, des unités de croissance, des entre-nœuds,
de la ramification,...) et le développement architectural
de jeunes Chênes rouges au cours des 4 premières années
en plantation établie dans le cadre du boisement de terres
laissées à l’abandon par l’agriculture.

2. MATÉRIEL ET MÉTHODES

2.1. Matériel végétal, site d’étude et dispositif
expérimental

Les Chênes rouges étudiés,Quercus rubraL, (syn.
Quercus borealisMichx) proviennent tous de glands is-
sus d’un peuplement « classé » du sud-ouest de la France
(forêt de Nabas, Pyrénées atlantiques). Ils ont été élevés
un an en pépinière avant d’être transplantés, en février
1992, sur un dispositif situé dans le sud-ouest de la
France (Ayzieu, Gers). Les moyennes annuelles des pré-
cipitations et des températures sont respectivement de
800 à 900 mm et de 13,5oC. Le sol est de type lessivé dé-
gradé plus ou moins hydromorphe [23] et sa texture varie
de limono-sableuse en surface à limono-argileuse en
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profondeur. Le dispositif a été décrit en détail par Caba-
nettes et al. [10]. Il s’agit d’un essai en 3 blocs aléatoires,
incomplets pour le seul facteur écartement. À l’intérieur
de chaque bloc se trouvent 11 placettes unitaires corres-
pondant au croisement de 3 facteurs : écartement isomé-
trique entre arbres (1, 2 ou 4 mètres), fertilisation NPK
(fertilisé ou non à la plantation en 1992), et désherbage
(désherbage chimique effectué de manière dirigée 4 fois
par an – glyphosate et glufosinate à pénétration foiaire-,
ou aucun désherbage). Chaque placette unitaire est cons-
tituée de 30 plants, et sa surface dépend donc de l’écarte-
ment des arbres (respectivement 30 m2, 120 m2 et
480 m2). Les placettes, non jointives, sont entourées
d’une zone neutre, large d’au moins 5 mètres, compor-
tant pour chaque moitié les modalités expérimentales des
2 placettes qu’elle sépare. La surface totale de l’essai est
de 2,5 ha. Dans les placettes non-désherbées s’est installé
rapidement un tapis herbacé spontané qui a atteint un re-
couvrement de 100 % dès 1993. Il a été constitué d’une
part d’une strate basse (hauteur 30 cm environ) com-
posée d’un taux croissant de graminées (Holcus lanatus
L. et Agrostis vulgarisWith ont représenté 78 % du tapis
en 1995), de trèfles (Trifolium campestreSchreb.,T. pra-
tenseL. et T. repensL.), et d’espèces plus secondaires
(Ranunculus repensL., Mentha rotundifoliaL., Juncus
bufoniusL. et Rumex obtusifoliusL.). D’autre part, et
seulement en 1992 et 1993, s’est ajoutée une strate supé-
rieure de Conyza canadensisL. de hauteur moyenne
comprise entre 1 m et1,50 m. La biomasse herbacée aé-
rienne totale de ce tapis a été estimée à 13,2 t ha–1 en
moyenne entre 1993 et 1995 [10].

2.2. Les arbres analysés

La lourdeur des mesures à effectuer pour rendre
compte de l’architecture de chaque arbre rendait impos-
sible l’analyse de toutes les modalités du dispositif. Pour
cette étude, seul l’écartement moyen de 2 mètres a ainsi
été retenu, et le facteur fertilisation, jugé secondaire
d’après les premiers résultats [10], n’a été pris en compte
que dans deux blocs. Au total, 10 placettes de cet écarte-
ment, réparties dans les 3 blocs (respectivement 2, 4 et
4 placettes) ont été étudiées, ce qui représentait 300 ar-
bres à mesurer. Parmi les arbres étudiés, ceux qui sont
morts ou qui ont été endommagés accidentellement par le
traitement herbicide de la végétation herbacée en été
1992 (feuilles et pousses déformées), n’ont pas été pris
en compte dans l’analyse. Ainsi, les effectifs finalement
analysés dans ce travail sont de 137 arbres pour les pla-
cettes désherbées et 139 arbres pour les placettes non
désherbées, soit un effectif total de 276 arbres étudiés.

Afin d’alléger la lecture de ce travail, les arbres des pla-
cettes désherbées et ceux des placettes non désherbées
seront respectivement nommés par la suite « arbres D »
et « arbres N ».

2.3. Rappel sur le fonctionnement rythmique et la
structure des pousses annuelles et des unités de
croissance du Chêne rouge

Le système aérien du Chêne rouge d’Amérique pré-
sente une croissance rythmique et polycyclique [21] : les
pousses annuelles successives qui le constituent [12]
peuvent en effet s’allonger en une, deux, trois ou même
quatre vagues de croissance dans la même année. On les
nommera respectivement pousses mono-, bi-, tri- ou té-
tracycliques, réservant le qualificatif polycyclique au re-
groupement des cas de bi-, tri- ou tétracyclisme. En
l’absence de précision, c’est au niveau de la pousse an-
nuelle que s’appliqueront les termes monocycliques et
polycycliques. Comme chez d’autres espèces de Chênes
[15], chaque unité de croissance (UC), ou portion de tige
émise lors d’une phase d’allongement ininterrompue
[32], comporte de sa partie proximale à sa partie distale
(figure 1) : une série de cataphylles (ou organes foliaires
de nature écailleuse et non photosynthétiques, [12]), une
série de feuilles assimilatrices et à nouveau une série de
cataphylles ou feuilles à limbe petit. Comme chez le
Chêne pédonculé [22], le nombre plus ou moins impor-
tant de cicatrices de cataphylles à la base des UC (figu-
res 1a,b) nous a permis d’identifier a posteriori les
limites respectives des pousses annuelles et des unités de
croissance. Par la suite, nous appellerons l’unique unité
de croissance des pousses monocycliques « UCmono »
et les premières et secondes unités de croissance des
pousses bicycliques respectivement « UCbi.1 » et
« UCbi.2 ».

2.4. Protocole de mesure

2.4.1. Définition d’un axe principal

Bien que le développement du Chêne rouge soit fon-
damentalement monopodial (toutes les pousses de l’axe
sont édifiées par un même méristème), il n’est pas rare
d’observer, chez cette espèce, des mortalités d’apex ou
des pertes de dominance de l’axe principal initial dont la
poursuite du développement est alors assurée par la
croissance d’un axe latéral qui se redresse et assure une
fonction de relais. Ces diverses modalités de développe-
ment nous ont obligé à définir un « axe principal »
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comparable dans tous les cas. Dans le cas d’un dévelop-
pement entièrement monopodial, l’axe principal se défi-
nit sans ambiguïté comme la succession des pousses
annuelles édifiées par le méristème terminal de l’axe épi-
cotylé. Dans les cas de mortalité du méristème apical ou
de perte de dominance de ce dernier au profit d’un axe la-
téral appelé « axe relais », nous avons considéré l’axe
principal comme l’ensemble formé de l’axe porteur et du
relais. L’axe principal relie ainsi la première UC formée
à la base de l’arbre à la dernière UC édifiée en 1995, for-
mant la tige la plus verticale et ayant la plus grande lon-
gueur au moment de l’étude (hiver 1995/1996).

2.4.2. Analyse du polycyclisme et de la longueur des
pousses annuelles

Quel que soit le mode d’édification de l’axe principal,
la longueur des pousses annuelles successives a été cal-
culée, pour chaque année de croissance, comme la
somme des longueurs des UC de l’axe principal tel que

défini au paragraphe précédent, et le taux de polycy-
clisme annuel a été déterminé en considérant le nombre
d’UC faisant partie de cet axe chaque année. Lorsqu’une
pousse-relais de 2e cycle annuel apparaît sur l’axe initial,
comme issue du développement tardif d’un bourgeon la-
téral d’une UC de l’année précédente, et devient l’axe
principal (cas fréquent en 1992), c’est l’UCbi.2 qui est
prise en compte dans le calcul de la longueur de la pousse
de l’année considérée et, même dépourvu d’UCbi.1,
l’axe principal est considéré alors comme polycyclique
cette année là.

2.4.3. Autres paramètres mesurés

De 1992 à 1995, tous les arbres étudiés ont été sché-
matisés annuellement et individuellement, pousse par
pousse et UC par UC, afin de pouvoir retrouver a poste-
riori la nature et l’arrangement relatif de toutes les struc-
tures mises en place successivement au cours de la
croissance des arbres. Les unités de croissance et les
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Figure 1. Schéma d’une pousse annuelle monocyclique (PAmono=UCmono) et bicyclique (PAbi) caractérisée par une alternance de
cataphylles (C) et de feuilles assimilatrices (F) sur chaque unité de croissance (UC) et dessins de détail d’un arrêt de croissance intra- (a)
et inter-annuel (b), sur l’axe principal, présentant une série de cicatrices de cataphylles associées à des entre-nœuds très courts. UCbi.1 et
UCbi.2 respectivement première et deuxième UC d’une pousse annuelle bicyclique. b.l. : bourgeon latéral.; c.c. : cicatrice de cataphylle.



pousses annuelles des tiges ont été schématisées en un
trait de longueur proportionnelle à leur longueur réelle en
tenant compte, le plus possible, de leur orientation spa-
tiale.

Pour chaque arbre analysé, on a relevé, entre 1992
(date de la plantation) et 1996 :

1) La hauteur totale et le diamètre à 8 cm du sol del’axe
principal mesurés annuellement en hiver.

2) La longueur, au 1/2 cm près, des unités de croissance
de l’axe principal (mesurée, chaque année et en hiver,
de la première cataphylle à la base de l’unité de crois-
sance jusqu’à la première cataphylle de l’unité de
croissance suivante).

3) Le nombre de feuilles photosynthétiques et de cata-
phylles (associées à des entre-nœuds de longueur su-
périeure au millimètre) sur toutes les unités de
croissance de l’axe principal. Ces mesures ont été ef-
fectuées en hiver 1992/1993 pour les structures mises
en place en 1991 et en 1992, alors qu’elles ont eu lieu
en hiver 1995/1996 pour les structures édifiées au
cours des années de végétation 1993, 1994 et 1995.
Les mesures ayant été effectuées en période de repos
végétatif, la distinction des organes foliaires (feuilles
assimilatrices ou cataphylles), le plus souvent tombés
à cette époque de l’année, a été réalisée par l’analyse
des cicatrices laissées par ces organes sur les tiges. En
ce qui concerne les structures édifiées en 1993, les
données relatives au nombre de nœuds sont peut être
sous-estimées du fait que les mesures ont été effec-
tuées après trois années de végétation. Pour chaque
UC, le nombre total d’entre-nœuds (seuls ceux ayant
une longueur supérieure au millimètre ont été comp-
tabilisés) de chaque unité de croissance a été obtenu
par sommation du nombre de cicatrices de cataphyl-
les et de feuilles assimilatrices.

4) Le nombre de rameaux développés entre 1991 et 1995
sur les UC 91 à 94 de l’axe principal, ainsi que leur
état mort ou vivant (notations de l’hiver 1995/1996).

2.5. Analyse et présentation des données

La collecte, le codage et l’analyse des données ont été
menées aux divers niveaux d’organisation (nœud, unité
de croissance, pousse annuelle, axe principal, ...) en sui-
vant la méthodologie et les concepts développés à l’unité
mixte de recherche Cirad-Inra « modélisation des plan-
tes » [9, 29, 42, 43, 44, 45].

L’analyse statistique des données a été réalisée à
l’aide du logiciel « Splus » dans sa version 2000 [37].

Elle a été effectuée sous forme d’analyses de variance de
type 3 (modèles non-équilibrés), suivies de tests de com-
paraisons multiples des moyennes par simulation de
Monte Carlo (tests portant sur les écarts entre moyennes
adaptés aux plans non-équilibrés) qui ont permis l’étude
détaillée des interactions entre facteurs. Dans le cas des
variables de type « effectif », le modèle a été établi en
prenant en compte la loi de distribution poissonienne à
l’aide de la procédure « Generalized Linear Models ».;
dans le cas des variables de type « fréquence », on a ef-
fectué une analyse de tableaux de contingence à l’aide de
tests deχ2. Les facteurs testés ont été : le désherbage, la
fertilisation, le bloc, l’année, et éventuellement le type
d’UC. L’unité d’analyse est l’arbre. Les résultats sont re-
groupés dans letableau I.

Les résultats sont présentés pour 5 années de crois-
sance selon la correspondance suivante :

Millésime 1991 1992 1993 1994 1995

Année 0 1 2 3 4

Phase pépinière plantation

à l’exception des nombres d’entre-nœuds et de feuilles
pour l’année 1991 (cicatrices âgées difficiles à distin-
guer) et de la ramification des UC 1995 (observation pré-
maturée pour la ramification à paraître en 1996).

Le pourcentage d’unités de croissance ramifiées, le
long de l’axe principal (cf.figure 5), pour une année et un
type de pousses donnés, a été calculé en faisant le rapport
du nombre d’UC présentant (ou ayant présenté dans le
cas d’un élagage précoce) au moins un rameau (vivant ou
mort) sur le nombre total d’UC.

Le pourcentage de rameaux morts (cf.tableau IV) par
année et par traitement a été calculé, pour les pousses an-
nuelles ramifiées, en faisant le rapport du nombre de ra-
meaux morts sur le nombre de rameaux ayant été formés
par les arbres de chaque traitement l’année considérée.

La comparaison des unités de croissance des arbres D
et N a été effectuée en distinguant les unités de crois-
sance des pousses annuelles monocycliques (UCmono),
des premières et des secondes unités de croissance (res-
pectivement appelées UCbi.1 et UCbi.2) des pousses an-
nuelles bicycliques. Les effectifs des types d’UC ne sont
pas constants d’une année à l’autre du fait de la variabili-
té du polycyclisme et de l’élimination des pousses en-
dommagées.; de plus, le changement d’axe principal
entre deux cycles de la même année (par exemple en
1992) induit, certaines années, des effectifs différents
d’UCbi.1 et d’UCbi.2.
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3. RÉSULTATS

3.1. Hauteur totale et diamètre à la base des arbres
en fin d’année 4

L’analyse de variance (tableau I) met en évidence un
effet hautement significatif du facteur désherbage sur la
hauteur totale. La hauteur totale est en moyenne plus de
trois fois plus importante pour les arbres D (269 cm) que

pour les arbres N (81 cm). Malgré l’interaction avec les
blocs, l’effet désherbage est significatif quel que soit le
bloc. En revanche, le bloc 1 se distingue des deux autres
seulement en modalité désherbée : la hauteur y est infé-
rieure de 78 à 98 cm par rapport aux blocs 3 et 2 respecti-
vement.

L’influence du désherbage sur la croissance en dia-
mètre est également hautement significative, avec pour
conséquence un diamètre des arbres D (44 mm) 4 fois
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Tableau I. Synthèse des résultats d'analyse de données obtenus par analyse de variance ou test deχ². Seuls les facteurs significatifs sont
mentionnés, avec * pourp < 0,05 et ** pour p < 0,01. Seules les principales interactions ou celles pouvant donner lieu à des
interprétations utiles pour le présent article sont présentées.

Variable analysée Facteurs significatifs Interactions
Hauteur année 4 Désherbage**

Bloc**
Désherbage× Bloc

Diamètre basal année 4 Désherbage**
Bloc**

Fertilisation**

Désherbage× Fertilisation
Désherbage× Bloc

Longueur de pousse annuelle Désherbage**
Année**

Type d’UC **

Désherbage× {Année, Bloc}
Bloc × {Année, Désherbage}

Année × Désherbage
Taux de polycyclisme Désherbage**

Année**
–
–

Longueur d’UC Désherbage**
Année**

Type d’UC **

Désherbage× Année
Type d’UC × Année

Nombre d’entre-nœuds Désherbage**
Année**

Type d’UC **

Désherbage× Année
Type d’UC × Année

Nombre de feuilles Désherbage**
Année**

Type d’UC **

Désherbage× Année
Type d’UC × Année

Longueur moyenne
d’entre-nœuds

Désherbage**
Année**

Type d’UC **

Désherbage× Année
Type d’UC × Année

Désherbage× Type d’UC
Mortalité des apex Année**

Type d’UC **
Année × Type d’UC

Taux d’UC ramifiées Désherbage**
Année**

Type d’UC**

Désherbage× Type d’UC
Année × Type d’UC

Nombre de rameaux Désherbage*
Année**

Type d’UC*

Désherbage× Année
Type × Année

Nombre de rameaux par mètre Type**
Année**

Année × Désherbage

Mortalité des rameaux Désherbage**
Année**

Type d’UC**

Désherbage× Type d’UC
Année × {Désherbage, Type d’UC}



plus important que celui des arbres N (11 mm). Cet effet
est significatif dans les 3 blocs et quelle que soit la moda-
lité de fertilisation. Comme pour la hauteur, le bloc 1 se
distingue des deux autres blocs seulement en modalité
désherbée par des diamètres plus faibles de 9 à 6 mm. De
plus, la fertilisation induit un gain significatif de crois-
sance en diamètre dans les blocs concernés (2 et 3), mais
seulement en modalité désherbée : ce gain est de 5 mm
(bloc 2) à 7,5 mm (bloc 3).

3.2 Croissance de l’axe principal

3.2.1. Longueur des pousses annuelles successives
de l’axe principal

La longueur moyenne de la première pousse annuelle
(année 0), est similaire chez les arbres D et N (figure 2),
ce qui montre l’homogénéité initiale des plants issus de
pépinière. L’année de la plantation (année 1), la longueur
moyenne de la pousse annuelle mise en place sur l’axe
principal diminue de 30 à 40 % par rapport à l’année 0
dans les deux cas puis augmente les années suivantes.
Dès l’année 2, la longueur moyenne des pousses annuel-
les successives augmente progressivement chaque année
chez les arbres D pour atteindre près de 1 200 mm de
croissance annuelle l’année 4. Chez les arbres N cette
augmentation est très faible, et la longueur moyenne des
pousses annuelles avoisine seulement 200 mm l’année 4.

Sur le plan statistique (tableau I), l’influence du dés-
herbage est significative, quel que soit le bloc, mais seu-
lement pour les années 2 à 4.L’influence du bloc n’est
significative que pour les années 3 et 4, et seulement en
modalité désherbée (bloc 1 de croissance plus faible).
Enfin, la distinction des années commence à être signifi-
cative entre l’année 1 et les suivantes, principalement en
modalité désherbée.

3.2.2. Évolution du polycyclisme au cours du
développement de l’axe principal

L’analyse de la répartition des effectifs des trois types
de pousses annuelles (mono, bi et tri-cycliques) par le
test duχ2 (tableau I) montre que le désherbage a un effet
global significatif, les proportions d’arbres bicycliques
et tricycliques étant plus élevées en modalité désherbée.
Il y a également une différence significative des propor-
tions de types de pousses annuelles selon l’année de
croissance : abondance des bicycliques l’année 0, des
monocycliques l’année 1, des tricycliques les années 1
et 2. Lafigure 3 précise ces résultats : pour l’année de
croissance en pépinière (0), le pourcentage de pousses
polycycliques (bi- ou tricycliques) est très élevé et simi-
laire chez les arbres D et N. L’année de la transplanta-
tion (année 1), une forte baisse du taux de polycyclisme
est enregistrée dans les deux cas, mais cette diminution
est plus importante chez les arbres N, où moins de 5 %
des pousses annuelles sont polycycliques, tandis que
chez les arbres D, le pourcentage de ces pousses est
d’environ 35 % (une bonne partie étant due au dévelop-
pement de bourgeons dormants au cours de la deuxième
vague de croissance). À partir de l’année 2, le taux de
polycyclisme annuel moyen est plus important quel que
soit le traitement, mais il ne dépasse jamais 50 % chez
les arbres N alors qu’il est nettement supérieur à 50 %
chez les arbres D.

Globalement, le taux de tricyclisme annuel est faible
quelles que soient les conditions de croissance, et seule-
ment deux pousses annuelles tétracycliques ont été ob-
servées chez les arbres D l’année 1 et n’ont pas été
représentés sur les graphiques. Compte tenu des faibles
effectifs de ces deux types de pousses, seules les pousses
annuelles monocycliques et bicycliques ont été considé-
rées dans la suite de ce travail.
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Figure 2. Longueur moyenne et intervalle
de confiance des pousses annuelles
successives de l’axe principal des arbres
des placettes désherbées (en noir) et non
désherbées (en blanc).



3.3. Structure des UC constitutives des pousses
annuelles

3.3.1. Longueur des différentes unités de croissance
de l’axe principal

L’année 0, la longueur moyenne du second cycle des
pousses bicycliques (UCbi.2) est voisine et non signifi-
cativement différente de celle des pousses monocycli-
ques (UCmono) et le premier cycle des pousses annuelles
bicycliques (UCbi.1) est, en moyenne, 2 fois plus court
que le second cycle (tableau II). Ceci est valable pour
tous les arbres et confirme l’homogénéité initiale des
plants issus de pépinière. À partir de l’année 2, la lon-
gueur moyenne des différents types d’unités de crois-

sance des arbres D augmente progressivement, et toutes
les années se distinguent significativement sauf les an-
nées 0 et 1 : 0 < 2 < 3 < 4,tandis qu’elle reste relativement
constante d’une année à l’autre chez les arbres N : on a
seulement 0 < (3 et4).Quel que soit le traitement, la lon-
gueur moyenne des pousses bicycliques (somme des
UCbi.1 et UCbi.2) est toujours supérieure à la longueur
moyenne des pousses monocycliques. Pour les pousses
bicycliques des arbres D, et mise à part l’année 1 où les
UCbi.2 sont les plus courtes, le second cycle mis en place
a une longueur moyenne supérieure de 17 à 35 % à celle
du premier cycle, et la différence est significative (sauf
l’année 3). Pour les arbres N, nous retrouvons ce
phénomène dans des proportions semblables (23 à 45 %)
pour les années 2 et 4, mais il n’est pas statistiquement
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Figure 3. Évolution entre les
années 0 et 4 du pourcentage de
pousses annuelles monocycliques
(–d–), bicycliques (–j–) ou
tricycliques (–m–) sur l’axe princi-
pal des arbres des placettes
désherbées (« Arbres D ») et non
désherbées (« Arbres N »).

Tableau II. Longueur moyenne des pousses (L) et des entre-nœuds allongés (LEN), en millimètres, pour les pousses annuelles
monocycliques (UCmono) et les premiers (UCbi.1) et seconds (UCbi.2) cycles des pousses annuelles bicycliques de l’axe principal des
arbres des placettes désherbées et non désherbées.

Arbres désherbés (D) Arbres non désherbés (N)

Année Variable UCmono UCbi.1 UCbi.2 UCmono UCbi.1 UCbi.2

0
L 124ab 67a 143b 124ab 70a 143a

LEN – – – – – –

1
L 103a 72a 65a 124a 90a 54a

LEN 6,5a 5,9a 6,6a 8,0a 6,3a 6,7a

2
L 107abc 138a 214b 54c 59c 109c

LEN 9,2ac 9,5a 16,2b 5,9c 6,0c 9,8d

3
L 485a 470ab 567b 185c 122c 88c

LEN 16,6a 16,9a 23,5b 9,8c 8,4c 7,6c

4
L 646a 546a 679a 154cd 127c 166d

LEN 18,7a 18,2a 26,6b 7,6c 7,2c 11,8d

Sur chaque ligne, les valeurs suivies d'au moins une lettre commune ne sont pas significativement différentes selon le test de comparaisons multiples des
moyennes par simulation de Monte Carlo adapté aux plans non-équilibrés [37]. Pour les comparaisons entre années, voir le texte.



significatif. En revanche, la longueur des UCbi.1 n’est
pas significativement différente de celle des UCmono,
sauf l’année 4 chez les arbres D.

Sur le plan statistique (tableau I), les facteurs désher-
bage, année et type d’UC sont globalement significatifs.
Dans le détail des interactions, l’effet désherbage est si-
gnificatif quel que soit le type de pousse, mais seulement
de l’année 2 à l’année 4.

3.3.2. Évolution du nombre d’entre-nœuds et de
feuilles des différentes unités de croissance de l’axe
principal

3.3.2.1. Nombre total d’entre-nœuds des unités de
croissance de l’axe principal

L’influence du désherbage est significative de
l’année 2 à l’année 4 seulement, et sauf l’année 2 pour les
pousses monocycliques (tableau I). Ce n’est qu’à partir
de l’année 3 que cet effet s’étend réellement à tous les ty-
pes d’UC et à tous les blocs. Dès l’année 3, pour un même
type d’UC d’un même type de pousse annuelle, les ar-
bres N possèdent en moyenne 2 fois moins d’entre-
nœuds que les arbres D. L’influence du type d’UC se tra-
duit essentiellement, à partir de l’année 3, par un nombre
d’entre- nœuds significativement inférieur chez les
UCbi.2 par rapport aux UCmono (dans tous les cas) et par
rapport aux UCbi.1 (sauf chez les arbres N l’année 3). En
modalité désherbée, le nombre d’entre-nœuds des
UCbi.2 est significativement inférieur à celui des UCmo-

no même les années 1 et 2. Entre les années 1 et 4, il n’y a
pas de différence significative de nombre d’entre-nœuds
entre les UCbi.1 et les Ucmono, sauf l’année 2 chez les
arbres D et l’année 3 chez les arbres N. Si l’on compare
les différents cycles des pousses mono- et bicycliques
des arbres D, les UCbi.2 possèdent en moyenne 4 à 9
entre-nœuds de moins que les UCmono et UCbi.1. Ce
phénomène se retrouve chez les arbres N à undegré
moindre.

En année 1, le nombre d’entre-nœuds est similaire
dans les deux lots d’arbres pour les divers types d’UC
(tableau III) et les UCmono sont celles qui présentent le
plus grand nombre d’entre-nœuds. Les années suivantes,
le nombre d’entre-nœuds des unités de croissance des ar-
bres D augmente très sensiblement. Chez les arbres N on
retrouve la même tendance mais moins nettement.

3.3.2.2. Nombre de feuilles assimilatrices des unités
de croissance de l’axe principal

L’observation des distributions du nombre de feuilles
assimilatrices sur les différents types d’UC (tableau III),
montre des résultats semblables à ceux décrits dans le pa-
ragraphe précédent pour le nombre d’entre-nœuds, avec,
chez les arbres D, à partir de l’année 3, 3 à 7feuilles de
moins sur le deuxième cycle des pousses bicycliques par
rapport au premier cycle des pousses bicycliques et aux
pousses monocycliques. Les analyses statistiques don-
nent les mêmes résultats que pour le nombre d’entre-
nœuds (tableau I).

Compétition herbacée et architecture 403

Tableau III. Nombre moyen d'entre-nœuds (nbEN) et de feuilles assimilatrices (nbF) des unités de croissance (UC) des pousses
annuelles monocycliques (UCmono) et des premiers (UCbi.1) et seconds (UCbi.2) cycles des pousses annuelles bicycliques de l'axe
principal des arbres des placettes désherbées et non désherbées.

Arbres désherbés (D) Arbres non désherbés (N)

Année Variable UCmono UCbi.1 UCbi.2 UCmono UCbi.1 UCbi.2

1
NbEN 15,1a 12,4ab 11,2b 15,1ab 9,5ab 10,0ab

NbF 9,6a 6,9ab 6,3b 9,4ab 5,5ab 6,7ab

2
NbEN 12,0a 13,0b 12,5ab 8,9ac 10,2c 9,9c

NbF 7,7ab 8,7a 9,7a 5,4b 5,8b 6,5b

3
NbEN 28,5a 29,6a 22,1b 17,2c 14,0d 10,9d

NbF 22,1a 22,7a 18,0b 11,6c 7,9d 7,2d

4
NbEN 34,4a 32,1a 24,0b 16,8c 16,1c 12,9d

NbF 26,4a 25,3a 19,2b 11,8c 10,6c 8,4d

Sur chaque ligne, les valeurs suivies d'au moins une lettre commune ne sont pas significativement différentes selon le test de comparaisons multiples des
moyennes par simulation de Monte Carlo adapté aux plans non-équilibrés [37]. Pour les comparaisons entre années, voir le texte.



3.3.3. Longueur moyenne des entre-nœuds

Alors que la longueur moyenne des entre-nœuds est
analogue l’année 1 chez les deux lots d’arbres et quel que
soit le type d’UC, on constate qu’elle augmente les an-
nées suivantes chez les arbres D (tableau II). Mais la dis-
tinction entre années dépend du type de pousse et de la
modalité de désherbage (tableau I) : bien que les UC des
années 1 et 2 se différencient significativement de celles
des années 3 et 4, le phénomène est plus net pour les
UCbi.2 et pour les arbres désherbés. De plus, chez les ar-
bres D, la longueur moyenne des entre-nœuds des se-
conds cycles (UCbi.2) est nettement plus importante que
celle des premiers cycles des pousses bicycliques
(UCbi.1) ou des pousses monocycliques (UCmono).
Cette différence est d’ailleurs significative pour les ar-
bres D et N à partir de l’année 2 (sauf l’année 3 pour les
arbres N), même si elle est moins importante pour les ar-
bres N. La comparaison des années successives chez ces
derniers montre ainsi qu’en présence d’un tapis herbacé,
on assiste à la fois à une réduction de la longueur des
entre-nœuds et à une uniformisation de la structure des
différents cycles. Enfin, le facteur désherbage est signifi-

catif à partir de l’année 2, sauf pour les pousses mono
l’année 2.

3.4. Évolution de la probabilité de mort d’apex sur
la tige principale

Globalement, il n’y a pas d’effet significatif du dés-
herbage pour ce paramètre (tableau I). Le pourcentage de
mortalité ne montre pas de tendance très nette (figure 4),
même s’il tend à décroître légèrement entre les années 0
et 4 (rappelons ici, que le faible taux de mortalité des
pousses de l’année 4 (1995) est probablement dû unique-
ment à la mesure de ce paramètre avant le débourrement
des pousses en 1996). Dans le détail, seules les unités de
croissance mono et surtout bi.2 ont une diminution de
mortalité significative entre l’année 0 et l’année 4. Les
UCbi.1 ont une mortalité significativement inférieure
aux UCbi.2 les années 0, 2 et 4 et aux UCmono l’année 0.
On notera également que certains arbres ont présenté plu-
sieurs morts d’apex au cours d’une même année sur les
pousses polycycliques de l’axe principal, mais que ce
phénomène reste rare (moins de 4 arbres par an).
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Figure 4. Évolution du taux de
mortalité apicale ( % apex morts) en-
tre les années 0 et 4 des pousses
monocycliques (–d–), des premiers
(–j–) et des seconds (–m–) cycles
des pousses bicycliques des arbres de
l’ensemble des placettes désherbées
(« Arbres D ») et non désherbées
(« Arbres N »).

Figure 5. Pourcentage d’unités de
croissance ramifiées (c’est-à-dire
portant au moins un rameau,
excepté la branche relais dans le cas
d’un sympode.; % UC ramifiées)
dans le cas des pousses mono-
cycliques (–O–) ou des premiers
(–j–.; UCbi.1) ou seconds (–m–.;
UCbi.2) cycles des pousses bi-
cycliques de l’axe principal des
arbres des placettes désherbées
(« Arbres D ») et non désherbées
(« Arbres N »).



3.5. La ramification de l’axe principal

3.5.1. Pourcentage d’UC ramifiées (définies comme
portant au moins une ramification)

Globalement, les arbres N ont un taux d’UC ramifiées
significativement plus faible que les arbres D (tableau I)
et cette différence est relativement faible, sauf pour les
Ucbi.1 et les années 1 et 2 (figure 5). Les dernières UC
mises en place chaque année (UCmono et UCbi.2) sont
d’autre part significativement plus ramifiées que les
UCbi.1, ce qui est particulièrement net chez les arbres N.
Enfin, le taux d’UC ramifiées tend à augmenter avec le
temps chez les pousses bicycliques entre les années 0 et 3
(résultat significatif pour les UCbi.1).

3.5.2. Nombre moyen de rameaux portés par les
unités de croissance ramifiées

Bien que les années se distinguent significativement
de la manière suivante: 0 < 2 < 3pour les deux modalités
de désherbage, letableau IVmontre que le nombre de ra-
meaux augmente beaucoup plus chez les arbres D que
chez les arbres N, en particulier pour les Ucmono et les

UCbi.1. Par ailleurs, en année 3, les UCbi.2 sont signifi-
cativement plus ramifiées que les UCbi.1 chez les arbres
D, alors que chez les arbres N ce sont les UCmono qui
sont plus ramifiées que les UCbi.1. Globalement, les ar-
bres D sont significativement plus ramifiés, ce qui est
particulièrement net en année 2 et surtout l’année 3. En
revanche, si le nombre de ramifications est rapporté à la
longueur de l’UC (tableau IV), on ne constate plus d’in-
fluence du désherbage, et l’augmentation annuelle n’est
elle-même plus significative. On ne retrouve plus que la
supériorité du taux de ramification des UCbi.2 (globale-
ment significativement supérieur à celui des UCbi.1).

3.5.3. Mortalité des branches

Quel que soit le traitement, le nombre moyen de ra-
meaux morts par UC est faible et peu variable quels que
soient le type d’UC et l’année considérée (de 0 à 0,4 chez
les arbres D et de 0 à 1,3 chez les arbres N). On note tou-
tefois une influence significative du type de pousse, les
UCbi.1 ayant une mortalité proportionnellement moins
importante que les deux autres types d’UC. Par ailleurs,
les années 0 et 1 se distinguent significativement des an-
nées 2 et 3 : plus les pousses annuelles sont âgées, plus
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Tableau IV. Nombre moyen (nbR), nombre moyen par mètre (NbR/m) et % de mortalité (% morts) pour les rameaux mis en place entre
l'année 0 et l'année 3 sur l'unité de croissance des pousses monocycliques (UCmono), et des premiers (UCbi.1) et seconds (UCbi.2) cy-
cles des pousses annuelles bicycliques de l'axe principal des arbres des placettes désherbées et non désherbées (observations de fin
d'année 4).

Arbres désherbés (D) Arbres non désherbés (N)

Année Variable UCmono UCbi.1 UCbi.2 UCmono UCbi.1 UCbi.2

0 NbR 1,0a 0,4a 1,0a 1,6a 0,2a 0,9a

NbR/m 26,2a 27,9a 17,0a 27,3a 16,9a 15,4a

% morts 5,6a 38,5b 12,5a 42,7c 81,6d 44,8c

1 NbR 3,3a 2,1a 1,0a 1,8b 0ab 0,8ab

NbR/m 44,9a 39,8ab 71,8ab 23,6b – 42,6ab

% morts 8,4a 13,5a 10,2a 24,6b – 50,0ab

2 NbR 1,3ab 1,8a 4,3b 1,0ac 0,5a 2,4c

NbR/m 17,5ac 24,0ac 31,1a 48,9cd 28,7c 56,9d

% morts 25,0a 5,3a 1,7a 4,2a 14,3a 3,3a

3 NbR 8,9a 3,7b 10,8a 4,4c 2,5bd 2,0d

NbR/m 21,1a 9,7b 21,1a 29,7a 27,9a 38,1a

% morts 3,7a 4,5a 1,2a 0,3a 3,1a 3,1a

Sur chaque ligne, les valeurs suivies d'au moins une lettre commune ne sont pas significativement différentes selon le test de comparaisons multiples des
moyennes par simulation de Monte Carlo adapté aux plans non-équilibrés [37]. Pour les comparaisons entre années, voir le texte.



elles portent de rameaux morts, le pourcentage diminue
ensuite fortement année après année pour tendre vers
zéro sur les UC édifiées l’année 3. L’effet du désherbage
sur la mortalité est significatif globalement pour les
UCbi.1 et UCbi.2.; il est très marqué également pour les
années 0 et 1, avec par exemple 15 % de rameaux morts
pour les arbres D contre 50 % pour les arbres N en
année 0 (tableau IV).

4. DISCUSSION

Les résultats obtenus relèvent de trois phénomènes
différents : un modèle de développement propre à l’es-
pèce, sa modification sous l’effet de la compétition her-
bacée et de la fertilisation initiale, et sa perturbation
initiale due à la transplantation. Les arbres D, compte-
tenu de l’âge où ils ont été étudiés, se sont développés sur
un sol relativement riche, sans déficit hydrique [10] et à
une densité assez faible pour penser qu’ils n’entraient pas
en compétition entre eux ni au niveau aérien ni au niveau
racinaire. En dehors de l’influence de la transplantation
(ressentie l’année 1 et éventuellement l’année 2), ils peu-
vent donc être considérés comme des arbres « témoins »
ayant exprimé librement le mode de développement en-
dogène. Au travers de leur analyse nous tenterons dans
un premier temps de définir les grandes lignes de l’ex-
pression endogène du développement du Chêne rouge
aux stades jeunes. Dans la deuxième partie de cette dis-
cussion, nous analyserons l’influence de la compétition
herbacée et de la fertilisation sur les diverses composan-
tes du développement de cette espèce, tandis que l’effet
de la transplantation, qui mérite une étude séparée, ne
sera pas développé ici.

4.1. Expression endogène du développement

Dans des conditions de croissance favorables (ab-
sence de compétition herbacée ou pépinière pour la pre-
mière année), le Chêne rouge d’Amérique met en place,
chaque année (excepté celle de la transplantation), des
pousses annuelles de taille croissante, ce qui illustre l’ex-
pression d’une phase d’installation communément re-
connue dans le mode de développement « normal »
d’une plante ligneuse issue de graine [7]. Chez les ar-
bres D, les cas de tetra- et de tri-cyclisme sont rares et
disparaissent dès la cinquième année de croissance alors
que le taux de bicyclisme reste relativement constant à
partir de l’année 2. L’aptitude du chêne rouge à former

plus de deux unités de croissance par an semble corres-
pondre à un caractère de jeunesse [21] et permet sans
doute à l’arbre une acquisition rapide de ressources et
donc une occupation rapide du milieu dans des condi-
tions de croissance favorables. Quelles que soient les an-
nées de croissance considérées, les pousses bicycliques
sont plus longues que les pousses monocycliques. Le po-
lycyclisme, comme chezQuercus coccinea[16] ou
Quercus petraea[18], est donc associé, chez le Chêne
rouge, à un gain de taille de l’arbre. Chez les arbres D, le
second cycle (UCbi.2) des pousses bicycliques est géné-
ralement plus long que le premier (UCbi.1) pour une
année donnée. Ce caractère se retrouve chez le Chêne
sessile pour lequel Chaar et al. [14] et Collet et al. [18]
montrent que les UC successives des pousses annuelles
polycycliques présentent une longueur croissante de la
première à la dernière UC émise chaque année.

Très généralement, pour une année donnée, on dis-
tingue très nettement par leur structure (nombres de
feuilles et d’entre-nœuds, longueurs d’UC et d’entre-
nœuds) d’une part les UCmono et bi.1, et d’autre part les
UCbi.2 à entre-nœuds moins nombreux et plus longs.
Cette différenciation s’affirme dès l’installation des
plants terminée (année 2) et se maintient ensuite. Cette
stabilité structurale du chêne rouge, notée également par
Dickson [21] et Collin et al. [20], est à rapprocher de
celle d’autres chênes comme le chêne sessile, dont les
mêmes types d’UC se différencient de la même façon par
le nombre de feuilles et la longueur des entre-nœuds [14,
18].

Chez le Chêne sessile, Collet et al. [18] ont montré
que, quelles que soient les conditions de croissance des
arbres, le pourcentage de morts d’apex était toujours plus
élevé sur la dernière UC émise chaque année (UCmono
ou UCbi.2). Dans notre cas, la même tendance se re-
trouve chez les arbres N et pour la plupart des années
chez les arbres D. Chez ces derniers, seules les années 2
(où le taux de monocyclisme est très faible) et 3 ne pré-
sentent pas cette tendance. Néanmoins, et bien que ceci
doive être vérifié par la suite, le comportement particu-
lier des arbres D au cours de ces deux années ne nous
semble pas remettre en cause la tendance indiquée, et il
semble raisonnable d’admettre que le Chêne rouge pré-
sente un comportement très proche de celui du Chêne
sessile vis-à-vis de ce caractère.

Globalement, chez les arbres D comme chez les ar-
bres N, les pousses monocycliques sont moins ramifiées
que les pousses bicycliques et le second cycle des pous-
ses bicycliques est plus ramifié que le premier cycle. Ce
phénomène existe également chez d’autres espèces de
Chêne [18] : indépendamment des conditions de crois-
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sance et pour une année donnée, la probabilité de se rami-
fier est très généralement plus forte sur les dernières UC
des pousses annuelles (UCmono et bi.2) que sur les pre-
mières UC des pousses bicycliques. Le polycyclisme
contribue ainsi à augmenter de façon significative le vo-
lume occupé par la partie aérienne l’année où il se mani-
feste [10]. Néanmoins, le polycyclisme n’entraîne pas
une augmentation de la densité des branches sur les
plants, ce qui est à rapprocher des résultats obtenus par
Ward [52] qui montre, chez la même espèce, que le
nombre moyen de branches par unité de longueur est in-
férieur sur les pousses longues.

Sous réserve d’une influence de la transplantation au-
delà de l’année 1, nos résultats permettent de définir
quelques caractéristiques endogènes du développement
et de la structure des pousses annuelles des jeunes indivi-
dus de Chêne rouge. Au cours de leur ontogénie, les ar-
bres ayant poussé hors compétition herbacée montrent
d’une année sur l’autre une augmentation de la longueur,
du nombre d’entre-nœuds et de feuilles assimilatrices, de
la longueur moyenne des entre-nœuds, du pourcentage
d’UC ramifiées et du nombre de rameaux portés par les
UC et les pousses annuelles successivement émises.
L’évolution de ces variables correspond à la phase d’ins-
tallation des arbres et s’effectue de façon coordonnée, il-
lustrant un « effet de base » [7] caractéristique des
premiers stades du développement architectural des vé-
gétaux ligneux. La similitude de structure des UCmono
et des UCbi.1 peut s’expliquer par une même période de
mise en place au printemps. Dans le cas des analogies de
structure entre UCmono et UCbi.2, c’est plutôt l’arrêt hi-
vernal de croissance qui induirait des paramètres de ra-
mification et de mortalité des apex semblables sur les
dernières UC mises en place au cours d’une année.
Malgré une structure qualitative de base identique, les
différentes UC d’un Chêne expriment donc des caracté-
ristiques propres en fonction du type de pousses qui les
portent et de leur rang sur ces pousses. Ces observations,
couplées à d’autres [12], plaident en faveur de la recon-
naissance du niveau d’organisation représenté par l’UC
dans l’étude des végétaux. Elles montrent également que
le niveau d’organisation plus englobant de la pousse an-
nuelle ne doit pas être considéré comme une simple suc-
cession d’UC indifférenciées.

4.2. Influence de la végétation herbacée

En dehors de l’effet de la fertilisation initiale sur le
diamètre des arbres D, c’est l’influence du tapis herbacé
qui constitue l’unique facteur externe contrôlé agissant

sur le développement des arbres. On peut d’ailleurs
penser qu’en modalité enherbée c’est parce que le tapis
herbacé a récupéré l’apport minéral à son profit que les
arbres n’ont pas pu y réagir. Cette influence du tapis her-
bacé n’est par ailleurs jamais remise en cause par la va-
riabilité entre blocs. Quatre ans après la plantation, les
différences de dimensions entre arbres des deux traite-
ments (–70 % sur la hauteur et –75 % sur le diamètre en
présence du tapis herbacé) sont très importantes. Leur
ampleur est liée à la qualité du désherbage (sol maintenu
en permanence nu) mais aussi à l’importance du tapis
herbacé sur les placettes non désherbées. Le fort pouvoir
compétitif et les effets dépressifs des plantes herbacées
sur la croissance des jeunes arbres sont par ailleurs bien
connus chez le Chêne rouge [47] et ont été décrits chez
beaucoup d’espèces d’arbres feuillus [26] ou résineux
[28]. La faible taille des arbres N par rapport aux arbres D
est due à une faible longueur des pousses annuelles et des
UC successivement émises chaque année, liée elle-même
à une diminution du nombre et de la longueur des entre-
nœuds et des feuilles assimilatrices, mais aussi à un taux
de monocyclisme plus important. Ces résultats ont iden-
tiques à ceux obtenus par Chaar et al. [14] et Collet et al.
[17, 18] qui montrent, chez le Chêne sessile, une diminu-
tion des valeurs de ces trois variables en fonction d’une
disponibilité décroissante en ressources. Malgré la faible
taille des arbres N, la longueur moyenne de leurs pousses
annuelles bicycliques reste supérieure à la longueur
moyenne de leurs pousses monocycliques et le polycy-
clisme, même s’il est rare, est donc, là aussi, associé à un
gain de taille.

Chez les arbres N, on retrouve bien globalement la
même tendance à la différenciation des UC comme chez
les arbres D, mais les valeurs de ces paramètres pour les
différentes UC et les différences quantitatives entre UC
sont toujours plus faibles. L’influence de la compétition
herbacée, si elle ne modifie pas complètement les carac-
téristiques endogènes des UC, se traduit donc par une ho-
mogénéisation de la valeur des paramètres de croissance
de ces UC quel que soit leur type. Par ailleurs, comme
pour d’autres espèces [18], il n’y aurait pas d’effet signi-
ficatif de la végétation herbacée sur la mortalité apicale :
ce caractère semble intrinsèque chez le chêne rouge.

L’action du tapis herbacé est aussi visible sur la rami-
fication des arbres. Les arbres N ont plus de pousses non
ramifiées (ce qui est surtout dû aux UCbi.1) et celles qui
le sont portent moins de rameaux que celles des arbres D.
Les arbres N ont cependant un nombre de rameauxpar
unité de longueurcomparable voire supérieur à celui des
arbres D. À l’échelle de l’arbre entier et de l’ensemble
des arbres étudiés (non illustré) on note également que la
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densité des rameaux est inférieure chez les arbres D (en
moyenne 10,8 par mètre linéaire) lorsqu’on la compare à
celle des arbres N (en moyenne 13,9 par mètre linéaire).
En fait, c’est la faible dimension des arbres N qui fait
qu’ils ont, à l’échelle de l’arbre, moins de rameaux. Chez
les arbres D, le dernier cycle mis en place porte générale-
ment un nombre de rameaux important tandis que chez
les arbres N, il y a une uniformisation du nombre de ra-
meaux portés par les différentes UC. Pour les deux pous-
ses annuelles les plus anciennes, le pourcentage de
branches mortes est bien plus élevé chez les arbres N que
chez les arbres D ce qui peut s’expliquer par la nature
particulièrement engainante de la végétation herbacée au
cours des deux premières années (strate deConyza cana-
densis L.). Cette plante atteignant jusqu’à 2 mètres
de hauteur a pu entraîner une forte compétition aérienne
pour la lumière avant de disparaître du site à partir de la
troisième année.

En présence d’une concurrence herbacée, les jeunes
Chênes rouges ne présentent pas les caractéristiques
morphologiques de l’effet de base.; ils reproduisent
chaque année la même structure que l’année précédente.
La faible vigueur des plants, la dominance du monocy-
clisme, l’homogénéisation des unités de croissance et des
caractères morphologiques des pousses annuelles d’une
année sur l’autre, suggèrent une rupture dans la séquence
de différenciation endogène des plants et n’est pas sans
rappeler l’influence d’autres facteurs comme une forte
intensité du couvert forestier par exemple [6, 7, 8, 52].
De manière générale, il a été montré chez diverses espè-
ces qu’une faible disponibilité en ressource (lumière,
eau, éléments minéraux, ...) peut se traduire par une dimi-
nution : (1) de la longueur des pousses annuelles du tronc
[40, 48], (2) du taux de polycyclisme [14, 18, 21, 40], (3)
du degré de ramification [48, 49, 30], (4) du nombre
d’entre-nœuds et de feuilles [14, 18] ou (5) de la surface
foliaire [30], voire par une modification de l’angle d’in-
sertion des branches et des feuilles [2]. Dans des condi-
tions défavorables (concurrence herbacée, forte intensité
du couvert forestier, forte densité de plantation, faible
fertilité de la station...), de nombreux feuillus entrent
dans une phase d’attente et produisent chaque année une
pousse identique à celle de l’année précédente. Chaque
pousse annuelle est ainsi réduite à son expression mini-
mum. Ces résultats montrent que le milieu ne modifie pas
la séquence de développement endogène de l’arbre mais
qu’il en module seulement l’expression et le déroulement
parvenant même à bloquer cette séquence lorsque les
conditions sont trop limitantes. Mais le développement
peut reprendre lorsque les conditions deviennent meil-
leures, comme le montrent par exemple Steiner et Kolb

[47] sur le Chêne rouge, lorsque l’élimination de la végé-
tation concurrente intervient tardivement, 8 ans après la
plantation.

5. CONCLUSIONS ET PERSPECTIVES

Nos travaux ont permis de dégager quelques caracté-
ristiques endogènes de la croissance et du développe-
ment architectural de jeunes Chênes rouges, de leur
plantation jusqu’à l’âge de 5 ans sur une ancienne terre
agricole. L’influence de la compétition herbacée sur le
développement architectural d’arbres plantés selon une
maille carrée de 2 m a étéprécisée. Dans ces conditions
de croissance, la compétition herbacée induit une dimi-
nution de l’ensemble des valeurs des paramètres détermi-
nants pour l’élaboration de l’architecture de l’arbre.
L’analyse future d’arbres non-transplantés devrait per-
mettre, par comparaison avec les résultats obtenus dans
la présente étude, de mieux comprendre l’influence de la
transplantation sur le développement de jeunes Chênes
rouges en plantation. Le choix de la densité est un élé-
ment déterminant dans la réussite de ce type de plantation
et une analyse architecturale de chênes rouges établis
sous différentes densités permettrait d’en préciser les ef-
fets sur le développement des arbres. La poursuite de ces
analyses devrait permettre à terme de déboucher sur
l’élaboration d’un modèle de croissance et de développe-
ment architectural du chêne rouge en plantation sur d’an-
ciennes terres agricoles.
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