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I-INTRODUCTION 

1.1-Présentation de la structure d’accueil 

 Ce stage a été réalisé au sein l’équipe « Fonctionnement Intégré de l’Arbre et de 

l’Ecosystème (ARBECO) » de l’unité mixte de recherche « Ecologie et Ecophysiologie 

Forestières (UMR EEF-1137) ». Cette unité est constituée de personnels  du centre de Nancy 

de l’Institut National de la Recherche Agronomique (INRA) et de la Faculté des Sciences et 

Technologies de l’Université de Lorraine. Les activités de recherches menées par l’équipe 

ARBECO portent principalement sur les cycles d’eau et les bilans de carbone au niveau de 

l’arbre et de l’écosystème en général. Ce stage s’inscrit dans le cadre d’un projet du Labex 

ARBRE intitulé  MEPiB-DEATH. C’est un projet  porté par l’UMR EEF dans lequel 

intervient d’autres unités de recherche partenaires et dont l’objectif principal est de 

comprendre les processus morphologiques et physiologiques intervenant dans la mort du 

hêtre (Fagus sylvatica) suite à des contraintes hydriques et carbonées. 

1.2-Contexte et état de l’art  

 Le réchauffement de la planète fait partie des grandes préoccupations actuelles. C’est 

un sujet palpitant d’intérêt et incontournable dans la gestion des ressources naturelles. 

L’augmentation de la concentration des gaz à effet de serre dans l’atmosphère s’avère être 

l’une des principales causes de ce réchauffement. Le Groupe Intergouvernemental des 

Experts sur l’évolution du Climat (GIEC) rapporte une augmentation en moyenne de 0.85°C 

de la température à la surface du globe entre 1880 et 2012 (GIEC, 2013). Ces experts 

prédisent un réchauffement pouvant aller jusqu’à 5.8 °C à la fin de ce siècle. A l’échelle 

locale, c’est la même tendance qui est observée notamment en France où, pour la période 

allant de 1956 à 1997, une augmentation de 1.6 °C et de 1.2°C des températures minimales 

a été enregistrée  pour la saison estivale et pour toute l’année respectivement (Lebourgeois 

et al., 2001). 

 Ce phénomène s’accompagne de fortes modifications du régime des pluies. Celles-

ci ne seraient pas uniformes sur toute la surface du globe, car les modèles du GIEC prédisent 

une augmentation potentielle de la moyenne annuelle des précipitations pour les régions de 

hautes latitudes et une diminution probable de ces dernières pour les régions humides de 

moyennes latitudes (GIEC, 2013). En Europe, une augmentation de 40% a été observée pour 

les précipitations dans la partie nord du continent. Toutefois, la partie sud est de plus en plus 

sèche avec une diminution des précipitations moyennes de plus de 20% (Klein Tank et al., 

2002). 

 L’effet combiné de l’augmentation de la température et de la diminution des 

précipitations, induisant des sécheresses plus fréquentes et plus intenses, impacte 

considérablement la végétation et les écosystèmes forestiers. Les impacts du changement 

climatique sur les forêts sont relativement bien étudiés. D’un point de vue écologique, il a 

été prédit, à partir de modèles utilisant des paramètres climatiques, une modification 

fortement significative dans les aires de répartition de groupes d’essences forestières pour la 

fin du 21ème siècle (Badeau et al., 2007). Ainsi, les essences forestières françaises ont connu, 

à cause du réchauffement, un déplacement en altitude de 64.8 mètres avec une moyenne de 

29.4 mètres par décade pour la période de 1905 à 2005 (Lenoir et al., 2008). Ce 

réchauffement a aussi des conséquences sur la phénologie, Menzel et al. (2006) ont montré 

qu’il existe une avancée dans les dates de débourrement, et de floraison, et un retard (quoique 

non significatif) dans la date de chute des feuilles. 
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 A ces impacts sur la végétation, peuvent être ajoutés les multiples cas de baisse de 

productivité, de dépérissement ou de mortalité constatés dans les écosystèmes forestiers du 

fait des sécheresses et des fortes chaleurs. Plusieurs espèces végétales, continents et types de 

forêts en sont concernés (Allen et al., 2010). Cependant, il convient de signaler que la 

mortalité des arbres n’est pas due uniquement à ces facteurs abiotiques, mais aussi à 

l’interaction entre ces derniers et certains facteurs biotiques comme les attaques d’insectes 

et de maladies (Allen, 2009). En effet, après la canicule et la sécheresse de 2003, la 

productivité primaire de forêts européennes situées en régions tempérée et nord-

méditerranéenne a été considérablement impacté de façon négative (Ciais et al., 2005). Il a 

été aussi rapporté une forte augmentation dans les taux de mortalité des forêts françaises 

faisant partie du réseau européen de suivi forestier (niveau 1) en 2004 (Bréda et al., 2006).     

 Face à ce constat, il s’avère important de se questionner sur les mécanismes 

physiologiques impliqués dans la mortalité des arbres. Deux hypothèses sont avancées dans 

la littérature : en cas de sécheresses intenses, les arbres meurent soit à cause d’un 

dysfonctionnement hydraulique soit à cause d’un épuisement des réserves carbonées 

(Sevanto et al., 2014 ; McDowell et al., 2008). Ces mécanismes sont interdépendants 

(McDowell et al., 20111). En effet en cas de déficit hydrique, la plante ferme ses stomates 

pour diminuer les pertes d’eau et limiter le risque de dysfonctionnement hydraulique,  ce qui 

réduit du même coup l’entrée de CO2 dans les feuilles, donc la photosynthèse (Rennenberg 

et al., 2006).  

 Le dysfonctionnement hydraulique survient quand il y a une embolie au niveau des 

vaisseaux du xylème. Lors d’une sécheresse sévère, une forte tension est exercée sur le 

xylème. Si la tension devient trop importante, et que la demande en eau au niveau de la 

canopée ne peut être satisfaite, les vaisseaux du xylème se remplissent d’air et sont donc 

incapables d’assurer l’alimentation en eau chez la plante (Cochard, 2006). Par contre, il y a 

famine carbonée quand la photosynthèse est considérablement réduite du fait de la fermeture 

des stomates, alors qu’en même temps la respiration de maintenance suit son cours. Si la 

sécheresse perdure sur une longue durée, la plante puise alors dans ses réserves de carbone 

pour maintenir son métabolisme (Van der Molen et al., 2011). Le niveau de régulation 

stomatique chez une espèce la prédispose à une mort par embolie du xylème ou par faim de 

carbone. D’après McDowell et al. (2008), les espèces isohydriques qui ont une régulation 

stomatique très précoce en cas de stress hydrique sont susceptibles de mourir de faim de 

carbone, conséquence de la réduction de la photosynthèse. Tandis que, les espèces 

anisohydriques qui sont plus tolérantes à la sécheresse en maintenant leurs stomates ouverts 

sur une durée plus longue, s’exposent plus à l’embolie. 

 En cas de sécheresse étalée sur de longues durées, les arbres peuvent produire moins 

de feuilles ou réduire ponctuellement la quantité par une chute prématurée de celles-ci du 

fait d’une accélération de leur sénescence  (Aussenac, 1978). Les sécheresses et les fortes 

chaleurs estivales sont généralement suivies de défoliation. Cette stratégie d’adaptation à la 

sécheresse peut potentiellement réduire l’assimilation de CO2 dans la plante du même coup 

induire un stress carboné. En effet, une augmentation des pertes foliaires a été constatée de 

2004 à 2007 (après la sécheresse de 2003) dans beaucoup de peuplements à travers l’Europe 

et sur beaucoup d’espèces (Bréda et Badeau, 2008). 

Le hêtre est une espèce très présente dans les forêts en Europe. Selon Bastien et al. 

(2005), il est la deuxième essence de feuillus en France avec une superficie de 1.3 millions 

d’ha. Il est très peu répandu dans les zones plus continentales de l’Europe orientale, du fait 

qu’il nécessite un climat caractérisé par des étés humides et des hivers doux pour se 

développer (Packham et al., 2012). Toutefois, c’est une espèce qui s’avère être très sensible 
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à la sécheresse. Comparativement à d’autres espèces qui ont été suivies dans des sites 

forestiers européens un an  après la sécheresse de 2003, Granier et al. (2007) ont trouvé que 

sa croissance a été la plus négativement impactée. Sa sensibilité à la sécheresse est si 

importante que la vulnérabilité à l’embolie, à l’absorption de nutriments et à la réduction de 

croissance est indifférente chez les adultes et chez les jeunes plants (Gessler et al., 2007). 

Bien que chez d’autres espèces et d’une manière générale, le déficit hydrique provoque des 

dégâts beaucoup plus importants dans les jeunes plantations que dans les peuplements 

adultes (Aussenac, 1978) parce qu’ils sont plus susceptibles d’être victimes d’attaques 

d’insectes et de maladies en cas de sécheresses et prolongées (Hanson et Weltzin, 2000). Le 

hêtre est donc une espèce intéressante pour la compréhension des mécanismes 

physiologiques pouvant conduire à une mort accrue chez un arbre en cas de sécheresse.  

1.3- Objectifs et hypothèses 

 L’objectif principal de cette étude est de comprendre l’impact d’une sécheresse sur 

le bilan de carbone chez de jeunes hêtres. Plus spécifiquement, nous avons testé deux 

hypothèses : 

1) La sécheresse diminue l’assimilation nette de carbone à l’échelle de l’arbre, et 

cette diminution dépend de l’intensité de la sécheresse. Lorsque celle-ci est très 

intense le bilan de carbone peut être nul ou négatif. 

2) La diminution de l’assimilation nette de carbone résulte à la fois d’une diminution 

de la surface foliaire des arbres et donc du rayonnement photosynthétiquement 

actif absorbé par le feuillage, mais également d’une diminution de l’activité 

photosynthétique des feuilles. En cela, l’effet de la sécheresse est différent de 

celui d’une simple réduction de la surface foliaire telle qu’elle peut être obtenue 

par défoliation. 

Pour tester ces hypothèses, nous avons mesuré et comparé la photosynthèse d’arbres entiers 

soumis à un stress hydrique plus ou moins intense et celle d’arbres défoliés à celle d’arbre 

témoin. L’activité photosynthétique foliaire a également été mesurée sur ces arbres ainsi que 

leur surface foliaire totale. Le rayonnement photosynthétiquement actif absorbé par chaque 

arbre a été simulé à l’aide du modèle MAESTRA.  

 

II-MATERIELS ET METHODES 

2.1-Dispositif expérimental 

 L’expérience a été menée sur de jeunes hêtres sélectionnés à partir de plusieurs 

populations-mères choisies suivant un gradient latitudinal en Lorraine. Ils ont été 

transplantés en 2008 sur le site expérimental de Champenoux dans six bâches de 24 mètres 

de long pour 1 mètre de large chacune et contenant 60 cm de sol. Un numéro allant de 1 à 6 

a été attribué à chaque bâche. Le dispositif de plantation dans chaque bâche est de telle sorte 

que la plantation est très dense. Il y a trois lignes d’arbres par bâche avec une distance de 30 

cm entre les lignes et de 42 cm entre les arbres d’une même ligne. Chaque arbre de la 

plantation ainsi créée est référencé avec un système de coordonnées  X, Y. La plantation est 

surmontée d’un squelette métallique de 4 mètres de haut recouvert d’un toit (30X21 mètres) 

transparent en plexiglas. Des filets ont été aussi installés pour réduire l’arrivée des pluies 

latérales sur la plantation (Figure 1). En dessous du toit, il existe un poste météorologique 
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qui permet de suivre, à un pas de temps semi-horaire, le rayonnement global, la température 

ainsi que l’humidité de l’air.  

 

    

Figure 1- Site expérimental et schéma du dispositif 

 

Les arbres ont été soumis à trois traitements (sécheresse, défoliation, témoin). Le 

traitement « sécheresse » est appliqué aux bâches B1 et B2. Du fait que la B1soit en bordure 

de la plantation, elle reçoit un peu d’eau latéralement lors des précipitations, ce traitement 

est alors divisé en deux niveaux notés sec1 pour la B1 et sec2 pour la B2 où la sécheresse est 

plus intense (tableau 1).  Dans les bâches B3 et B4, un stress carboné a été appliqué aux 

arbres, c’est le traitement défoliation. Pour cela, 75% des feuilles ont été enlevé en juin 2014 

et en juin 2015 pour ces arbres. Il convient de préciser que les arbres défeuillés sont irrigués 

autant que pour les arbres du traitement témoin dans les bâches B5 et B6. 

2.2-Mesures et calculs réalisés 

2.2.1- Mesures des flux de CO2 

Les mesures de flux de CO2 ont été faites à l’échelle de l’arbre. Un total de 12 arbres 

(A01 à A12) ont été suivis pour la période allant du 18 mars 2015 (avant débourrement et 

avant l’opération de défoliation de 2015) jusqu’au début du mois de juin 2015. Cependant 

dans ce rapport, seulement les données à partir du mois d’avril à juillet sont prises en compte. 

Le tableau suivant (Tableau 1) présente le numéro attribué à chaque arbre pour chaque 

traitement. A noter que sur une même ligne, il y a le numéro des arbres sur lesquels les flux 

de CO2 ont été mesurés simultanément. 

Tableau 1- Distribution des arbres sélectionnés dans les traitements 

          

 Traitements  

 Sec1 Sec2 Défoliation Témoin  

 A02 (-0.65) A01 (-2.35) A04 (-0.20) A03 (-0.2)  

 A06 (-1.20) A05 (-1.85) A08 (-0.20) A07 (-0.35)  

 A10 (-0.70) A09 (-0.85) A12 (-0.15) A11 (-0.15)  

      
Les chiffres entre parenthèses sont les potentiels hydriques de base mesurés le 28 mai pour l’arbre correspondant. 
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Les mesures d’échanges gazeux pour les arbres ont été faites à l’aide de quatre 

chambres cylindriques transparentes, étanches,  en plexiglas, et de dimensions assez grandes 

soit de 2.45 mètres de haut et de 34 cm de diamètre pour pouvoir être placée autour des 

arbres. Chaque chambre est affectée à un traitement. Deux sondes ont été installées à la base 

de chacune des chambres. Ce sont : une sonde Vaisala CARBOCAP® GMP343 qui est un 

analyseur de gaz à infra-rouge (IRGA) mesurant la concentration en ppm du gaz carbonique 

à l’intérieur de la chambre et une sonde Vaisala HUMICAP® HMP45 qui mesure la 

température et l’humidité relative dans la chambre. En plus des sondes, il y a une ventilation 

mécaniquement contrôlé (VMC) qui purge l’air à l’intérieur de la chambre qui se dégage à 

travers un clapet situé à l’extrémité supérieur de la chambre. Le long de l’arbre sur lequel la 

chambre est placée, il y a 4 petits ventilateurs qui y sont accrochés qui permettent 

d’homogénéiser l’air à l’intérieur de la chambre quand celle-ci est fermée. Tous ces éléments 

sont reliés à un Campbell scientific CR3000® qui enregistre les données mesurées à chaque 

seconde par les sondes. 

 

 

Figure 2- Chambre de mesure installée autour d'un arbre avec les éléments du système   

A- Sonde CO2, B- Sonde d’humidité et de température, C :Point d’attache du VMC, D : Ventilateur accroché sur l’arbre 

 La chambre est commandée par un système automatique qui pilote son ouverture et 

sa fermeture. Quand la chambre est fermée les sondes mesurent, en ce qui les concerne 

chacune, la concentration en CO2, la température et l’humidité relative toutes les secondes 

pendant 15 minutes. Donc, deux séries de mesures sont effectuées par heure. Après ces 15 

minutes de mesure, la VMC se met en marche et déclenche l’ouverture du clapet situé au-

dessus de la chambre pendant 15 minutes.  Cependant, si l’humidité relative à l’intérieur de 

la chambre est égale à 95% et/ou si il y a une variation de +/- 100 ppm de la concentration 

en CO2 les mesures s’arrêtent, et la chambre passe en mode « ouvert ». 
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2.2.2-Calcul des flux de CO2 et de la photosynthèse nette à l’échelle de l’arbre 

 La méthode de régression (Steduto et al., 2002) a été employée pour calculer les flux 

de CO2 à l’échelle de l’arbre. Cette méthode se base sur la variation de la concentration en 

CO2 à l’intérieur de la chambre en fonction du temps (∆C/∆t). Cette variation  correspond à 

la pente de l’équation de la droite de régression relative. Une pente négative se rapporte alors 

à une assimilation de CO2 donc à la photosynthèse, tandis qu’une pente positive se réfère à 

la respiration. Ainsi, pour chaque série de mesure, la pente ∆C/∆t et la moyenne de la 

température à l’intérieur de la chambre étant déterminées, le flux de CO2  a donc été calculé 

en utilisant la formule suivante : 

𝐹 𝐶𝑂2 =
ΔC

Δ𝑡
 
𝑃𝑉

𝑅𝑇
 

où : 

FCO2 : est le flux de CO2 dans la chambre (µmol.mol-1.s-1) 

 
ΔC

Δ𝑡
 : variation de la concentration en CO2 dans la chambre en fonction du temps (ppm/s) ; 

P : pression atmosphérique (102.2 kPa) ; 

V : volume de la chambre (0.22m3) ; 

R : constante universelle des gaz parfaits (8.3x10-3 m3.kPa.mol-1.K-1) 

T : température moyenne à l’intérieur de la chambre (K) 

 La photosynthèse nette a été calculée en cumulant, sur une durée de 24, des flux de 

CO2 estimés toutes les 30 minutes. Ce cumul qui prend en compte les flux positifs de la 

respiration ainsi que ceux négatifs de la photosynthèse brute donne une idée du bilan 

journalier (photosynthèse nette) à l’échelle de l’arbre. 

2.2.3- Echanges gazeux foliaires 

 Les mesures d’échanges gazeux au niveau des feuilles ont été réalisées par Deschins 

(2015). Elles ont été faites à l’aide  d’un LICOR 6400® couplé à une chambre LICOR 6400-

02b ® permettant de contrôler l’intensité lumineuse. Trois feuilles à des étages différents au 

niveau du houppier des arbres A01 à  A12 ont été choisies afin d’avoir une certaine variabilité 

dans les capacités photosynthétiques de ces dernières. Pour chacune de ces feuilles, trois 

mesures ont été réalisées et le calcul de la photosynthèse se base sur la différence de la 

concentration CO2 de l’air entrant et sortant de la chambre.   

2.2.3- Respiration à l’échelle de l’arbre 

Pour étudier l’effet des traitements sur la respiration des arbres, la méthode empirique 

du Q10 qui stipule qu’une augmentation de la température de 10°C pourrait doubler le taux 

de respiration a été appliquée pour estimer cette respiration. A partir des valeurs semi-

horaires du rayonnement global sous le toit recouvrant la plantation, les flux diurnes ont été 

séparés de ceux nocturnes en considérant qu’un rayonnement global supérieur à l’unité 

(RG>1 J.s-1.m-2) correspond au jour et qu’un rayonnement inférieur à cette même valeur 

(RG<1 J.s-1.m-2) indique la période nocturne. Seulement les flux mesurés à partir du 15 mai 
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ont été considérés car à cette date le débourrement arrivait à terme et les feuilles ont atteint 

une certaine maturité. Ainsi, avec les données nocturnes (flux de CO2 et température) une 

droite de régression exponentielle de type y=aebT a été établie pour chaque arbre. Les 

formules suivantes ont été utilisées  

Q10= exp(10*b) 

𝑅𝑒 = 𝑎 ∗Q10
T/10 

où a et b sont les constantes obtenues avec la régression exponentielle et T la température en 

°C. Les valeurs de Re (Respiration) ont été cumulées sur des périodes de 24 heures. Il 

convient de signaler que pour l’arbre A08, deux valeurs de Q10
 ont été calculées, 

correspondant respectivement à la période avant défoliation et après défoliation 

2.2.4-Surface foliaire 

 Le houppier de chaque arbre suivi a été divisé en trois tiers. Toutes les feuilles ont 

été prélevées puis pesées pour avoir la masse totale des feuilles de l’arbre. Pour chaque tiers 

du houppier,  un échantillon de vingt feuilles a été prélevé au hasard, puis pesé. La surface 

de cet échantillon de feuilles a été obtenue à l’aide d’un scan. La surface foliaire de l’arbre a 

été calculée à partir de la relation suivante : 

𝑆𝑢𝑟𝑓𝑎𝑐𝑒 𝑓𝑜𝑙𝑎𝑖𝑟𝑒 𝑡𝑜𝑡𝑎𝑙𝑒 =
𝑆𝑢𝑟𝑓𝑎𝑐𝑒 𝑓𝑜𝑙𝑎𝑖𝑟𝑒 é𝑐ℎ𝑎𝑛𝑡𝑖𝑙𝑙𝑜𝑛 𝑋 𝑀𝑎𝑠𝑠𝑒 𝑡𝑜𝑡𝑎𝑙𝑒 𝑓𝑒𝑢𝑖𝑙𝑙𝑒 

𝑀𝑎𝑠𝑠𝑒 é𝑐ℎ𝑎𝑛𝑡𝑖𝑙𝑙𝑜𝑛
 

 

2.3- Simulation du rayonnement photosynthétiquement actif (PAR) 

 La simulation du PAR absorbé par les arbres a été réalisé avec MAESTRA 

MAESTRA est un modèle qui utilise des donnée sur  la radiation et la physiologie des feuilles 

en vue de calculer l’absorption du rayonnement, la photosynthèse et la transpiration à 

l’échelle de l’arbre (Medlyn, 2004). Dans ce modèle, la canopée de la forêt est considérée 

comme un réseau de couronnes individuelles ayant chacune une dimension et une position 

spécifiques. Les simulations à pas de temps horaire sont faites sur des arbres ciblés, et  sur 

une période (dates) choisie.  

Des paramètres structuraux de la plantation ont été mesurés notamment la hauteur et 

le rayon des houppiers, la surface foliaire, la distribution des angles des feuilles. Ces données 

mesurées en 2014 (Abdennbi, 2014) ont aussi permis de caractériser la distribution verticale 

et horizontale des feuilles dans le houppier. Les variables météorologiques mesurées sous le 

toit de la pépinière ont aussi été utilisés. Ce sont entre autres, le rayonnement global, la 

température de l’air et l’humidité relative. Seulement les arbres A01 à A12 ont été ciblés lors 

des simulations faites pour la période allant du 15 mai au 3 juillet. Le PAR absorbé obtenu 

par le modèle pour chaque arbre a été cumulé sur des périodes de 24 heures, elles-mêmes 

identiques aux périodes de calculs de photosynthèses nettes mesurées. 

 

2.4-  Analyses statistiques 

Le logiciel R version 3.1.1 a été utilisé pour faire les tests statistiques. Les données ont été 

soumises à des analyses de variance à un facteur uniquement ou dans certains cas, la surface 

foliaire a été ajoutée comme variable explicative. Le test de Tukey utilisant le package 

agricolae  a été utilisé pour faire les comparaisons multiples de moyennes.   
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III-RESULTATS 

3.1- Dynamique saisonnière des flux de CO2 

Les flux des CO2 mesurés à l’échelle des arbres pour les 4 traitements ont varié au 

cours de la saison. Les valeurs négatives correspondent à l’assimilation de CO2 tandis que 

les valeurs positives renseignent sur la respiration. Les arbres de tous les traitements ont eu 

des flux de CO2 faibles jusqu’au 20 avril qui, en valeur absolue, varient de 0.20 à 0.38 

µmol.mol-1.s-1, de 0.05 à 0.10 µmol.mol-1.s-1, de 0.23 à 0.16 µmol.mol-1.s-1 et de 0.04 à 0.38 

µmol.mol-1.s-1 respectivement pour les traitements sec1, sec2, défoliation et témoin (Figure 

3).  

Toutefois, des flux plus élevés pour cette période ont été mesurés dans les traitements témoin 

et sec1.Vers 26 avril, cette tendance est restée la même pour les arbres de ces deux 

traitements (sec1 et témoin), où les flux négatifs ont atteint des valeurs de 5.5µmol.mol-1.s-1 

qui résulte d’une assimilation de CO2 plus importante pour ces traitements. L’assimilation a 

commencé bien avant le 26 avril pour l’arbre A07 du traitement témoin par rapport aux arbres 

A05, A06, et A08.  

L’évidence de la variation des flux du fait de la défoliation peut être appréciée au niveau de 

l’arbre A08 qui a été suivi avant débourrement et avant défoliation. Après le 26 avril, 

l’assimilation qui était plus importante du fait de l’apparition des feuilles,  a diminué pour 

les mesures faites après le 27 mai date à laquelle il a été défeuillé (Figure 3). Il est aussi 

important de signaler que, sur toute la saison de mesure, les flux sont relativement plus 

faibles, en valeur, absolue, dans le traitement sec2.  

Figure 3-Evolution saisonnière des flux de CO2 par arbre dans chaque traitement 
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3.2- Surface foliaire  

Les surfaces foliaires moyennes des arbres mesurés ont varié de 0.19 m2 à 0.88 m2 

entre les traitements. L’analyse de variance à un seul facteur réalisée pour ce paramètre a 

mis en évidence l’effet des traitements (p-value=0.0018). Les arbres soumis à la plus forte 

sécheresse (sec2) et ceux qui sont défeuillés avaient les surfaces moyennes les plus faibles, 

soit de 0.19 et de 0.21 m2 respectivement (figure 4).  

 

Figure 4-Surface foliaire moyenne par traitement 

Les traitements accompagnés d’une même lettre ne sont pas significativement différents 

Au seuil alpha=5%, aucune différence significative n’est observée entre ces deux 

traitements. Pour le traitement sec1, une surface foliaire moyenne de 0.57 m2 a été trouvée. 

Il n’y avait aucune différence significative entre ce traitement et les traitements défoliation 

et sec2. Les arbres témoin, avec une moyenne de 0.88 m2 n’étaient pas différents 

statistiquement des arbres du traitement sec1.  

3.3- Respiration 

La figure 5 présente la respiration moyenne journalière de chaque traitement. Une 

valeur de 61 mmol.jour-1 a été trouvée pour les arbres du traitement témoin. Ces arbres 

avaient une respiration significativement plus élevée que ceux des trois autres traitements où 

des moyennes non différentes statistiquement de 30 mmol.jour-1 (sec1), 20 mmol.jour-1 

(défoliation) et de 12 mmol.jour-1 (sec2) ont été enregistrées. 
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         Figure 5-Respiration moyenne journalière par traitement 

             Les traitements accompagnés d’une même lettre ne sont pas significativement différents 

3.4- Photosynthèse nette à l’échelle de l’arbre 

La figure 6 montre la variation de la photosynthèse nette avec le temps pour tous les 

arbres des quatre traitements La photosynthèse nette devient plus importante avec le 

débourrement. Des valeurs plus faibles ne dépassant pas 25 mmolCO2.jour-1.arbre-1 ont été 

trouvées pour les arbres soumis à la sécheresse la plus intense (sec2) à l’exception de l’arbre 

A09. L’arbre A08 du traitement défoliation a connu une baisse considérable de la 

photosynthèse nette passant des valeurs comprises entre 129 et 146 mmolCO2.jour-1.arbre-1 

pour la période allant du 16 au 19 mai à des valeurs variant de 39 à 64mmolCO2.jour-1.arbre-

1 pour la période de 29 mai à 2 juin (figure 6). D’une manière générale, les arbres témoin ont 

eu des bilans nets de carbone apparemment plus importants que les arbres des autres 

traitements. 

L’analyse de covariance pour la photosynthèse nette des différents traitements 

mesurée pour la période du 18 mai (débourrement complet et feuilles matures) au 2 juin avec 

la surface foliaire de chaque arbre comme variable explicative complémentaire a montré  une 

différence marquée de la photosynthèse nette entre les traitements avec un p-value <0.001. 

Il n’y avait aucun effet additionnel  de la surface foliaire sur la photosynthèse nette (p-

value=0.51).  
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La figure suivante (Figure 7) présente la variation de la photosynthèse nette par arbre 

par traitement pour la période précitée en fonction de la surface foliaire. Les arbres des 

traitements sec2 et défoliation pour lesquels les  surfaces foliaires les plus faibles ont été 

trouvées, avaient un bilan net de carbone inférieur à ceux des deux autres traitements. 

Cependant, l’arbre A12 ayant la plus grande surface foliaire parmi les autres arbres défeuillés 

avait aussi une photosynthèse nette inférieure aux autres arbres de ce traitement. C’est même 

constat qui a été fait pour les arbres A03 et A07 du traitement témoin et les arbres A06 et A02 

du traitement sec1. Les arbres A03 et A07 ont des surfaces foliaires respectives de 0.92 m2 et 

de 0.66 m2 et inversement des photosynthèses nettes variant de 47 à 79 mmmolCO2.jour-1 et 

de 73 à 157 mmmolCO2.jour-1 (Figure 7). 

 

Figure 6- Evolution de la photosynthèse nette par arbre dans chaque traitement 
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Figure 7- Photosynthèse nette par arbre en fonction de la surface foliaire 

Les points en bleu : arbres du traitement sec1,  rouge : arbres du traitement  sec2, jaune : arbre du traitement défoliation, vert : 

arbres du traitement témoin. Les points de formes identiques correspondent aux arbres suivis en même temps. 

 

3.5- Rayonnement photosynthétiquement actif absorbé 

Les moyennes journalières du rayonnement absorbé par chaque arbre simulé par 

MAESTRA pour la période allant du 17 mai au 2 juin étaient de 0.51 MJ/jour pour les arbres 

du traitement sec2, de 0.64 MJ/jour pour ceux qui ont été défeuillés, de 1.67 MJ/jour et de 

1.84 MJ/jour pour les traitements témoin et sec2 respectivement (Figure 8). Il y un effet 

traitement et surface foliaire (p-value=0.030 et 0.029). Les arbres soumis à la sécheresse la 

moins intense avaient une absorption moyenne significativement plus élevée que ceux où la 

sécheresse était plus sévère. Cependant, il n’y avait  aucune différence significative entre les 

traitements sec1, témoin, et défoliation au seuil alpha=0.05.  

 

Figure 8- Comparaison de la moyenne journalière du rayonnement photosynthétiquement actif absorbé (APAR) par les 

arbres par traitement 

Les traitements accompagnés d’une même lettre ne sont pas significativement différents 
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La figure 9 présente la relation entre la surface foliaire de chaque arbre et son rayonnement 

photosynthétiquement actif absorbé (APAR) absorbé en moyenne par jour pour la période 

du 18 mai au 2 juin. Le rayonnement absorbé augmente avec la surface foliaire des arbres de 

chaque traitement pris séparément. Les arbres des traitements sec2 et défoliation qui avaient 

les surfaces foliaires les plus faibles présentaient aussi les valeurs moyennes de APAR les 

plus faibles variant de 0.22 à 0.70 MJ.jour-1.arbre-1 (sec2) et de 0.30 à 0.97 MJ.jour-1.arbre-1 

(défoliation). 

 

Figure 9- APAR moyen journalier par arbre en fonction de la surface foliaire 

Les points en bleu : arbres du traitement sec1,  rouge : arbres du traitement  sec2, jaune : arbre du traitement défoliation, vert : 

arbres du traitement témoin. Les points de formes identiques correspondent aux arbres suivis en même temps 

 

Figure 10- Relation entre la photosynthèse brute et le PAR absorbé dans chaque traitement 

Les points en bleu : arbres du traitement sec1,  rouge : arbres du traitement  sec2, jaune : arbre du traitement défoliation, vert : 

arbres du traitement témoin. Les points de formes identiques correspondent aux arbres suivis en même temps. 
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Les arbres des traitements  témoin et sec1 avaient une photosynthèse brute supérieure aux 

arbres  soumis à la sécheresse la plus intense (sec2) et à ceux qui ont été défeuillés. Elle 

variait dans les intervalles de 86 à 203 mmmolCO2.jour-1 pour le traitement sec1, de 104 à 

243 pour le traitement témoin, de 9 à 55 et de 41 à 86 pour les traitements sec2 et défoliation 

respectivement (Figure 10). L’efficience d’utilisation de la lumière (LUE) calculée en faisant 

le rapport de la photosynthèse brute sur l’APAR, présentait des valeurs moyennes exprimées 

en mmmolCO2.MJ-1 plus élevées pour les traitements défoliation et témoin mais encore plus 

prononcées chez les arbres témoins (Tableau 2). 

Tableau 2- Moyenne et écart-type de l'efficience d'utilisation de la lumière (LUE) par arbre dans chaque traitement 

        

 Traitement Arbre LUE (Moyenne ±  E.T)  

 
Sec1 

A02 94.1± 14.6  

 A06 63.2± 28.1  

 
Sec2 

A01 60.2± 14  

 A05 65.9± 38.9  

 
Défoliation 

A04 199.2± 30.6  

 A08 204.7± 53  

 
Témoin 

A03 117.7± 13.3  

 A07 157.3± 39.3  

     

3.5-Photosynthèse foliaires 

 Les photosynthèses foliaires mesurées par Deschins (2015) étaient en moyenne plus 

élevées dans le traitement défoliation (11.4 µmolCO2.m
2.s-1) et plus faible dans le traitement 

sec2 (2.5 µmolCO2.m
2.s-1). Le traitement sec2 était significativement différent des 

traitements défoliation et témoin (9.5 µmolCO2.m
2.s-1). Cependant, aucune différence  

significative n’a été trouvée entre les traitements sec1 (7.9 µmolCO2.m
2.s-1 ), défoliation  et 

témoin (Figure 11). 

 

Figure 11-Photosynhtèse foliaire moyenne par traitement 

Les traitements accompagnés d’une même lettre ne sont pas significativement différents 
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IV-DISCUSSION 

La phénologie pilote en grande partie la dynamique des flux de CO2 au niveau de la 

plantation. Des valeurs plus importantes de flux ont été enregistrées vers la fin du mois 

d’avril (Figure 3). Ce résultat peut être expliqué par l’apparition des feuilles chez le hêtre qui 

est caractérisé par un début de débourrement vers la deuxième quinzaine du mois d’avril 

(Lebourgeois et al., 2002). Cette dynamique saisonnière a été aussi relatée par Granier et al. 

(2000) qui ont trouvé un pic d’assimilation (flux de CO2 négatifs) entre les 140ème et 160ème 

jours de l’année où leur étude a été menée. Cet intervalle correspond à la période allant de 

mi-mai à mi-juin. Une telle tendance a également été trouvée dans le cadre de notre étude 

aussi bien pour les flux de CO2 que pour la photosynthèse nette dans tous les traitements à 

cette même période (Figure 3 et Figure 6). Cela pourrait être dû à l’amélioration de la 

capacité photosynthétique des feuilles du fait de leur maturité. En effet, pour beaucoup 

d’espèces de zones tempérées, les variations de l’assimilation de CO2 sont plus importantes 

pendant la saison de végétation (Morecroft et Roberts, 1999 cités par Lebaube, 2001).  

Globalement, la photosynthèse nette restait beaucoup plus faible sur toute la saison 

pour les arbres soumis à la plus intense sécheresse (sec2) par rapport aux arbres des autres 

traitements. 

 Impact de la sécheresse sur la surface foliaire des arbres 

Les arbres du traitement sec2 ont des surfaces foliaires moyennes inférieures aux 

arbres du traitement sec1 (quoique non différent statistiquement) mais significativement 

inférieur aux arbres du traitement témoin et par conséquent. Les potentiels hydriques de base 

mesurés montraient un déficit hydrique plus important dans le traitement sec1, la diminution 

de la surface foliaire est donc d’autant plus forte que le déficit hydrique est plus important 

(figure 4). De tels résultats sont rapportés dans la littérature où des recherches ont montr’e 

que le déficit hydrique réduit la croissance et l’allocation de matière sèche à la biomasse 

foliaire (Fisher et al., 2007 et Kull et al., 1999). Il peut induire une réduction de la  surface 

foliaire tant chez le hêtre que chez le chêne pédonculé (van Hees, 1997). Le niveau de 

sécheresse imputé à ces arbres était suffisant pour impacter leur croissance. Fotelli et al., 

(2002) ont montré que la croissance du hêtre est fortement réduite quad le potentiel hydrique 

du sol à -0.4MPa. 

 Impact de la sécheresse et de la défoliation sur l’activité photosynthétique des feuilles 

 A l’échelle foliaire, la photosynthèse était supérieure dans le traitement défoliation et 

plus faible dans le traitement sec2 (Figure 11). La sécheresse et la défoliation influencent 

différemment la photosynthèse au niveau des feuilles. Celle-ci diminue en cas de sécheresse 

et augmente en cas de défoliation. La sécheresse est susceptible d’affecter le processus 

biochimique de la photosynthèse surtout en ce qui concerne l’activité du Rubisco 

(Rennenberg et al., 2006). Toutefois, la réduction de la photosynthèse des feuilles des arbres 

du traitement sec2 n’est pas aussi forte que celle trouvée par Gallé et Feller (2007). Ces 

auteurs ont enregistré des valeurs inférieures à 0.5 µmolCO2.m
2.s-1  pour des feuilles de 

jeunes hêtres de 4 ans soumis à une sécheresse expérimentale  

Quant au traitement défoliation, la photosynthèse à l’échelle des feuilles est plus 

proche de celle des arbres témoins.  Selon Pinkard  et al. (2007), l’assimilation de CO2 au 

niveau de feuilles peut avec la fréquence et l’intensité de la défoliation. En cas de sécheresse 

la perte des feuilles peut entrainer est une stratégie de remobilisation des nutriments au 
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niveau de l’arbre (Munné-Bosch et Alegre, 2004). Cette remobilisation peut être traduite par 

une adaptation de la photosynthèse foliaire pour pallier à ce manque de carbone dû au fait 

d’avoir une densité foliaire moins importante qu’avant la défoliation.  Un tel cas a été trouvé 

pour l’eucalyptus par Barry et al. (2013). 

 Absorption du rayonnement photosynthétiquement actif entre les traitements et entre 

arbre d’un même traitement 

 La photosynthèse faible photosynthèse foliaire mais également la faible surface 

foliaire permettent d’expliquer les photosynthèses nettes faibles à l’échelle de l’arbre pour le 

traitement sec2 (Figure 4 et Figure 8). C’est n’est pas tout à fait le cas pour le traitement 

défoliation où la photosynthèse foliaire est certes plus élevée,  mais le bilan carboné à 

l’échelle de l’arbre était plutôt proche de celui  des arbres soumis à la sécheresse la plus 

intense et qui ont  une surface de feuilles aussi faibles que les arbres défeuillés. Le 

rayonnement absorbé par les arbres dans ces deux traitements ne sont pas différent (Figure 

8). Mais la variation de la photosynthèse brute en fonction du rayonnement qui est plus 

importante pour les arbres défeuillés se rapproche beaucoup plus des arbres témoins que ceux 

des traitements sec1 et sec2. Les arbres défeuillés ont une meilleure efficience d’utilisation 

de lumière non pas à cause de leur surface foliaire mais plutôt à cause de l’activité 

photosynthétique de leurs feuilles.  

Il y a une forte relation entre la surface foliaire et le APAR (Figure 9).  Cette relation 

diffère suivant l’échelle considérée (échelle de l’arbre ou échelle du peuplement). Si chaque 

traitement est considéré comme un petit peuplement à part entière, il a tout de même été 

constaté dans nos résultats que le traitement témoin, avec une surface foliaire moyenne 

d’environ 50% plus élevé que le traitement sec1,  absorbe par contre moins de lumière en 

moyenne (quoique non significatif statistiquement), soit une différence de 0.17 MJ/jour. En 

effet, la différence dans l’APAR au niveau des peuplements dépend de certains paramètres 

structuraux propres à chacun des peuplements dont entre autres la distance entre les 

houppiers (Binkley et al., 2011). Dans le traitement témoin, les arbres témoins ont leur 

surface des feuilles distribuée sur des couronnes plus étalée  ce qui crée un effet d’auto-

ombrage plus prononcé ce qui diminue l’interception du rayonnement.  L’effet de l’auto-

ombrage sur l’interception du rayonnement a été vérifiée pour des espèces comme 

l’eucalyptus et l’épicéa commun (Forrester et al., 2013 et Gspaltl et al., 2013).  

Les arbres A06 et A02 du traitement sec1 ont des surfaces foliaires respectives de 

0.70 et de 0.35 m2 pour des absorptions moyennes de 2.10 et de 1.11  MJ.jour-1.arbre-1 (Figure 

10). Une telle tendance a été trouvée pour Eucalyptus grandis par  Campoe et al. (2013). 

Toutefois, le traitement témoin qui a presque deux fois plus de feuilles en moyenne que le 

traitement sec1 n’a pas une absorption moyenne deux fois plus élevée comme c’est le cas 

des arbres A06 et A02. La raisonnement sur l’augmentation de l’absorption avec la surface 

foliaire doit se faire soit à l’échelle du peuplement ou à l’échelle des arbres entre les 

peuplement. Car, une différence de 50% de la surface foliaire entre deux peuplements n’aura 

pas la même influence sur l’absorption de la lumière comme une différence de 50% de la 

surface foliaire entre deux arbres dans un même peuplement (Binkley et al., 2011). 
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V-Conclusion  

 Cette expérience aura permis de comprendre l’influence d’un stress hydrique et d’une 

défoliation sur le bilan net de carbone sur des hêtres. Nous avons mesuré la photosynthèse à 

l’échelle de la feuille et des arbres, et simulé l’interception du rayonnement 

photosynthétiquement actif.  Les arbres soumis à une sécheresse présentaient un bilan net de 

carbone plus faible que les arbres témoins. Le stress hydrique a diminué la surface foliaire et 

du même coup l’interception du rayonnement photosynthétiquement actif et aussi l’activité 

photosynthétique au niveau des feuilles. L’impact de la sécheresse sur le bilan de carbone 

s’avérait d’autant plus fort que le stress hydrique est intense. Quant à la défoliation, elle n’a 

pas eu d’impact  négatif sur la photosynthèse foliaire. Mais à l’échelle de l’arbre, le bilan 

carboné plus faible trouvé pour les arbres défeuillés que pour les arbres témoins  est expliqué 

par une diminution de  l’absorption du rayonnement photosynthétiquement actif du fait de la 

réduction de la quantité de feuilles.  

 Vue la présence importante du hêtre dans les forêts françaises et européennes, il est 

donc nécessaire de pouvoir prédire sa place dans les peuplements susceptibles d’être 

impactés par les sécheresses futures. En effet, il serait intéressant d’étaler les stress hydriques 

et carbonés sur de longues durées  afin de pouvoir identifier un niveau de stress pouvant 

induire un non-retour de la vitalité et donc la mortalité. 
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Résumé 

Les sécheresses marquées et prolongées sont l’une des conséquences des changements 

climatiques qui impactent la production forestière, en témoignent les cas de dépérissement 

de forêt enregistrés au cours de cette dernière décennie. En cas de sécheresse, les arbres 

meurent soit à cause d’un dysfonctionnement hydraulique ou à cause d’une « faim » de 

carbone. L’objectif de ce travail était d’étudier l’impact d’une sécheresse et d’une défoliation 

sur le bilan carboné du hêtre et de comparer ce bilan à des arbres témoins. Des mesures de 

photosynthèses nettes à l’échelle de l’arbre et à l’échelle de la feuille ont été faites, le modèle 

MAESTRA a été utilisé pour simuler le rayonnement absorbé par arbre. Comparativement 

aux arbres témoins, des bilans carbonés plus  faibles ont été trouvés pour les arbres soumis 

à une sécheresse intense et  pour ceux qui ont été defeuillés. Le déficit hydrique a diminué 

l’activité photosynthétique des feuilles aussi bien que leur surface. Ce qui a impacté 

négativement l’interception de la lumière à l’échelle de l’arbre.  Le bilan de carbone net 

faible enregistré pour les arbres défeuillé était plutôt dû à une faible interception de la lumière 

du fait de leur surface foliaire faible.  

Mots clés : Echanges gazeux-bilan carboné-MESTRA-Rayonnement photosynthétiquement 

acif-sécheresse-défoliation-hêtre 

 

Abstract 

Increases in the frequency and duration of droughts, is one of the consequences of the climate 

change. Drought affected forest production and it is the basis of many forest dieback reported 

last decade. Forest tress can die of both hydraulic failure and carbon starvation. The main 

objective of this work was to study the impact of drought and defoliation on the carbon 

balance of young beech. We measured net assimilation at tree scale and at leaf scale. We 

used MAESTRA model to simulate light absorption for tress. We found lower carbon 

balance in trees under intense drought and for those who were defoliated than control tress. 

Water deficit decreased photosynthetic activity of leaves as well as their area. Implicitly, it 

has a negative impact of the light absorption of trees. Leaf photosynthesis in defoliated trees 

was higher than control trees. But their low carbon balance is explained by their low leaf 

area. 

Keywords: Gas exchange-carbon balance-MAESTRA-light absorption-drought-defoliation-

beech 
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