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Entretien avec...

Pourquoi les feuilles tombent ?
Questions courantes et sujets de recherche

Si nos lectures et les enseignements de biologie nous ont laissé des images assez nettes de la
formation de I'ceuf de poule ou de la métamorphose du tétard, il n’en est pas de méme pour
le fonctionnement de I'arbre, en particulier pour le phénomene saisonnier de la chute des feuilles.
Des chercheurs de I'Inra répondent a quelques questions courantes sur la physiologie de I'ar-
bre et évoquent leurs propres travaux de recherche.

Interviews par Pascale Mollier, mission Communication

Pourquoi
les Fei”es tombent ?

Sous nos climats tempérés, 3 lautomne, les feuilles
tombent. Larbre s’adapte ainsi aux effets conjugués
du froid et de la diminution de la durée du jour. Si
'on maintient un arbre en serre chaude, comme nous
le faisons au laboratoire pour le noyer, 1l garde ses
feuilles plus longterps.

Les signaux environnementaux (température et photo-
période) déclenchent une série d’évenements abou-

tissant a la chute des feuilles @ sous 'action des basses
températures, la chlorophylle et certaines protéines
sont dégradées ; ce qui permet de recycler le carbone
et lazote de ces molécules sous forme de réserves de
nutriments transferés au reste de larbre. La dégradation
de la chlorophylle dévoile une palette de pigments a
base de carotenes (orange), d'anthocyanines (pourpre),
et de xantophylles (jaune) qui donnent a I'automne
ses st jolies couleurs...

Des enzymes et hormones végétales reglent ces pro-
cessus.

Une zone d'abscission se forme a la base des feuilles,
qui tombent sous l'effet de leur poids et du vent. Chez
le chéne, les premiers gels se produisent avant la for-

Paroles d’arbre
Jean-Marie Gustave Le Clézio, Toyage

aif pays des arbres, éditions Gallimard.

“Les gens qui ne savent pas apprivoiser

les arbres disent gue les foréts sont
silencicuses. Mais deés que tu siffles,

et que tu siffles bien, comme un oiseay,

tu commences a entendre le bruit que font
les arbres. 11 y a d’abord ces baillements

et ces respirations aigués. Puls tm pergois
d'antres bruis. 11 v a des coups lourds,
comme §'il y avait un coeur qui battait

quelque part sous la terre. Puis tout
un tas de craquements, des branches
qui se redressent avec des explosions,
des feuilles qui se mettentt a trembler,
des troncs qui se dérident.

Ity a surtout des bruits de sifflements,
parce que les arbres te répondent.

Ca, c’est le langage des arbres”.
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Hervé Cochard of Thierry Améglio
wravaillent tous deux dans 'UMRS47

Physiologic intégrée de I'arbre fruitier et forestic
PLAE Inra-Université, Clermont 11,

départements Environnement et agronomic

ot F.«'nlqgif' des foréts, prairies et milienx
aquatiques.

Léquipe de Thierry Amégho s'intéresse
actuellement au phénomene
d’endurcissement de l'arbre au gel,

en laison avec I'état de ses réserves
glucidiques. Les chercheurs éudient
sur le terrain les conséquences

des sécheresses

xceptionnelles de Pannée
2003 et la capacité des arbres touchés
(chénes, hétres, noyers) 4 résister au gel.
Lautre aspect de l'expérimentation consiste
a reproduire ces phénomenes en conditions
controlées :les chercheurs soumettent

de jeunes noyers, cultivés en conteneurs,

2 des conditions différentes (stress hydrique,
défoliation précoce) et étudient

leur résistance a des gels provoqués.

Hervé Cochard étudie les transferts de seve
dans la plante en particulier en cas

de sécheresse.

! Cruiziat P, Cochard H.,AméghoT. 2003 -
Lembolie des arbres. Pour la Science, n°305,
mars 2003, 50-56,

z Améglio T. Cochard H., Ewers EW. 2001 -
Stem diameter variations and cold hardiness
in walnut tree._Journal of Experimental Botany
52 (364),2135-2142. Améglio T, Ewers EW.,
Cochard H., 2003 - Gelista™ : a new tool
for testing frost hardiness by stem diameter
variations. Ed. K.K. Tanino et al.,

Acta Horticulturae 618, 509-515.

3 Les sromates sont de minuscules pores

(quelques centiemes de mullimetres)

qui se trouvent a la surface des feuilles
et qui permettent les échanges gazeux
avec l'atmosphere : entée de CO,
pour fa photosynthése, sortie de vapeur

d’eau par transpiration.

Manchon réfrigérant permettant de simu- B
ler un gel localisé et programmeé
(température, vitesse et durée de congélation).
Cette température (par exemple ~10°C)

est appliquée ponctuellement sur différents
arbres 4 des stades d’endurcissement au froid
variables au cours de Uhiver.

Les conséquences locales de ce froid
(présence ou absence de nécroses) sont obser-
vées au printemps et sont mises en laison
avec la période ou le gel a été appliqué.

Les résultats confirment que les nécroses

ne se développent que lorsque Tarbre

n'est pas “endurci” 2 la température imposée

par le manchon réfrigérant.

mation de la zone d’abscission et les feuilles se desse-
chent complétement tout en restant sur arbre,

La chute des feuilles au sol permet de recycler les cons-
tituants de la matiere végétale, dégradés par les micro-
organismes de Ihumus et captés a nouveau par arbre.
La chute des feuilles en automne n’est pas une gran-
de perte pour larbre d’une part, parce que leur meta-
bolisme est trés ralenti par arrét de la photosynthese,
d’autre part, parce que leurs constituants sont recyclés
et ré-utilisés par Parbre.

Pourquoi I'arbre
doit-il se protéger contre le Froid ?

En cas de froid intense, les petits vaisseaux des feuilles
peuvent geler. Les gaz dissous dans la séve forment
alors des bulles d’air car ils sont trés peu solubles dans
la glace formée. Lors du dégel, ces bulles d’air grossis-
sent et provoquent U'interruption de la circulation de
séve. Ce phénomene est appelé embolie hivernale!.
Lautre probléme est de protéger les cellules elles-meme
contre le gel. En effet, si l'intérieur des cellules gele,
il y a une dilatation et donc un risque d’éclatement
de la cellule. De plus, les cristaux formés endomma-
gent la machinerie cellulaire (organites, protéines, ...).
Pour prévenir ce risque, les cellules se déshydratent
et produisent des substances cryoprotectrices (sucres,
protéines) qui abaissent le point de congélation a I'n-
térieur de la cellule. Le résultat est visible, en tout cas
mesurable, au niveau de I'écorce : les cellules se con-~
tractent, le diametre de l'arbre diminue. Lorsque du
dégel, arbre reprend son diameétre initial, le phéno-
meéne est réversible2.

Et les arbres a feuilles persistantes ?

Les arbres a feuilles persistantes sont moins sensibles
au froid. Les coniféres sont bien protégés contre le
phénoméne d’embolie hivernale car leurs aiguilles
possedent des éléments conducteurs (trachéides) tres
étroits ou ne peuvent étre piégées que des bulles d'air
trés petites. De plus, leur systeme photosynthétique
est plus résistant au froid.

Cependant, chez toutes les especes d’arbres, les feuilles
ou aiguilles ont une durée de vie lunitée et finissent par
tomber. Le vieillissement nature] des feunlles est un
processus complexe qui, comme chez 'homme, tou-
che toutes les fonctions (photosynthése, composition
en pigments, assinilation des nutriments...).

Y a-t-il une “descente de seve”
avant la chute des Feuilles ?

1] est faux de dire que la séve quitte les feuilles avant
leur chute. It 'y a pas de “descente” de seve. La seve
reste dans les vaisseaux.

Dans un arbre, on distingue schématiquement deux
circulations de seve en période feuillée : le mouve-
ment ascendant de la séve brute des racines vers les
feuilles qui passe par les vaisseaux et le mouvement
descendant de la seve élaborée des feuilles vers les raci-
nes qui passe de cellules en cellules. La séve élaborée
ne contient que 1% de la quantit¢ d’eau véhiculée par
la seve brute.

Cest I'aspiration de I'eau par les feuilles qui tire la seve
brute jusqu’en haut de Iarbre. Les feuilles perdent de
I'eau par transpiration  travers les stomates®, Larbre
rejette ainsi dans Uatmosphere la presque totalité de
Peau qu'il puise dans le sol. Ses réserves d’eau sont trés
réduites.

Que se passe-t-il
en cas de gel précoce,

en automne 7
par Thierry Améglio

Normalement, en automne, I'arbre se prépare au

froid : on dit qu'il“sendurcit”. Dés la chute des feulles,
les réserves d’amidon stockées pendant 'été dans le




bois et I'écorce sont progressivement transformées en
sucres solubles, qui ont une fonction “d’antigel”. Clest
au mos de janvier-février que Iarbre est le nieux pré-
par¢ au gel. En cas de gel précoce, le trone de Varbre
suffisamment endurci peut présenter des zones de
nécrose, comme on a pu 'observer récemment dans
la hétraie ardennaise.

De telles nécroses corticales sont également observées
sur les arbres urbains et auraient pour origine des alter-
nances gels - dégels localisées sur des arbres non enco-
re endurcs au froid. Clest actuellement un souc majeur
des gestionnaires de Iarbre en ville. On peut méme
se deriander sk stection par les pépliéiisies de spé-
cimens ayant une croissance soutenue et prolongge,
dans le but d’obtenir rapidement des arbres de gran-
de taille pour ce marché tres porteur de arbre urbain,
nest pas a Porigine de la fréquence de ces nécroses.
En effet, ces arbres sont toujours en croissance a l'au-
tomne et dans ces conditions, ils ne se préparent pas au
froid.

St de plus, larbre a subi des stress pendant I'été pré-
cédent (sécheresse, défoliation due a un stress ther-
mique ou attaques de chenilles) et que sa croissance a
été affectée avec des réserves d’amidon amoindries,
sa sensibilité au gel est renforcée. Ce scénario s'est pro-
duit lors de Ja canicule de 2003 (sécheresse et tempé-
rature &evée entrainant la chute précoce des feuilles)
et pourrait se reproduire dans le contexte du réchauf-
fement climatique puisque 'on prédit des déficits
hydriques plus fréquents en été. Ainsi paradoxalement,
le risque majeur pour la suivie des arbres dans ces cli-
mats futurs pourrait étre le froid®.

Et en cas de gel tardif ?

Au printemps, les cellules de l'arbre sont plus sensi-
bles au froid qu’en hiver, on parle de “dé-endurcisse-
ment”. Ce dernier est en partie lié 4 la réhydratation
de tous les organes avant le débourrement (éclosion des
feuilles et fleurs protégées jusque-1a par les écailles du
bourgeon). A cette période, les conséquences du gel
sur les jeunes organes en croissance sont importantes.
En effet, les feuilles comme les fleurs ne sont pas des
organes adaptés au froid.

Les gels tardifs marquent les esprits par leurs consé-
quences ¢conomiques directes sur la production frui-
ticre de 'année. Ils sont néanmoins moins probléma-
tiques pour la survie de larbre que les gels d’automne.
En effet, des bourgeons latents végératifs (sans fleur)
peuvent a nouveau débourrer apres ces premiers dom-
mages. Larbre doit alors puiser a nouveau dans ses
réserves glucidiques pour faire croitre ces nouvelles
structures. Ainsi, seule la répétition des gels tardifs au
printemps ou sur plusieurs années peut étre fatale 3
P'arbre. La encore, le changement chmatque qui induit
un débourrement plus précoce pourrait aggraver ce
phénomene de sensibilité des arbres au gel tardif.

Photo : Christ

“Echaudure” des arbres dans le jardin des Tuileries. Les cherc

heurs de Péquipe de

Thierry Améglio montrent

que ces altérations sont dues a des alternances gel-dégel. Elles sont ortentées a louest, du coté du soleil couchant,

ot le réchauffement en cours de journée est plus brutal. Les zones nécrosées se transforment en longue fissure au fur

eta mesure de Ja croissance de Varbre. Le terme “échaudure™ est un terme professionnel qui désigne au départ

des altérations de fruits ou de trones dues a des coups de soleil.

Les Feuilles peuvent-elles

Lors de la camicule de 2003, on a observé des jaunis-
sements et des rougissements précoces des feuilles, des
chutes de feuilles, de branches, de rameaux, de fruits.
Cette année-13, il y a eu la conjonction exception-
nelle de 2 contraintes : la sécheresse et la canicule, dont
les effets se sont ajoutés. La sécheresse provoque une
fermeture des stomates des feuilles pour limiter la
transpiration. Du méme coup, il n'y a plus d'entrée de
CO,, plus de photosynthese, la croissance s arréte. Pour
entretenir ses cellules, Iarbre doit puiser sur ses réser-
ves, alors qu'il devrait en constituer pour Uhiver. Une
fois les stomates fermés, Varbre entre dans une pério-
de de survie difficile. Si la sécheresse persiste, il conti-
nue a se déshydrater - certes, 2 un rythme plus lent, mais
continu. Les feuilles peuvent griller au soleil. Si a séche-
resse est trop sévere, 1y peut y avorr des phénomenes
d’embolie gazeuse, la régulation par les stomates étant
msuffisanted. Les feuilles ne recoivent plus de séve et se
dessechent. Elles tombent, flétries, mais restent sou-
vent vertes. La canicule produit quant a elle une dégra-
daton de la chlorophylle, faisant apparaitre des jau-
nissements et rougissements.

Quelles sont les conséquences
pour I'arbre ?

Le jaunmssement et la chute prématurés des feuilles ne
sont pas forcément inquiétants car seuls les organes

Fcologic

Nathalie Bréda, (UMR 1137
et écophysiologic foresticres EEE Ina-Université.

Ny 1, département Ecologie des foréts,
piairies ef milieny aquatiques) est experte
en quantification et impact de la sécheresse

sur les arbres, a P'échelle des peuplements

forestiers. Elle s'emploie a observer

les conséquences des stress sur la crotssance
des arbres pendant plusicurs années,

atin de prévoir le dépérissement

et de récolter le bois avant qu'il ne soit
dégradé. Elle travaille en collaboration

avec les forestiers pour gérer les essences

en fonction du sol ou du climat*,

* Bréda N, Granier A, Dreyer E. 2004,
Physiologi rbres :les effets de la sécheresse

cule. Fordts de France, 474, 22-23,

et de lacar

4 Dellus V. Staszewski M., Gendreaud T,
Maujean F,Améglio T. 2003 - Echaudure
des trones - les effets cumulés Cat
physiologique de I'arbre et du gel a 'étude.
PHM revie horticole, supplément espaces verts
%450 XHI-XV.

9 En cas de sécheresse, les feuilles perdent
beaucoup d'eau par transpiration A travers

les stomates et aspirent plus d’eau. On peut

imaginer la colonne de séve dans un vaisseau
comme une corde tirée vers le haut.

Si l'aspiration augmente trop,"la corde” casse.
De P'air présent dans des vaisseaux morts

avoisinants pénetrent dans le

Sseau,

provoguant un phénomene d'embokie.

done d'un mécamisme différent

11 s agit
de I'embolie hivernale. Normalement,
arbre réagit avant l'embolie en fermant
ses stomates. Le phénoméne d'embolie
gazeuse est la principale cause de mortalité

des parties terminales de J'arbre

(pousses et racines) en cas de sécheresse.
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Baclit : exenmple de collecte de fewlles
en aout 2003 : certaines sont encore vertes,

et des feuilles brunes tombent précocement.

O Phyliophage : qui s'attaque aux feuilles.
J o 1
7
7 Oiidiumn - maladie des plantes,
due a différentes especes de champignons,
qui se traduit par lappariton d'un feutrage

blane sur Porgane végétal ateint,

8 Mineuse : chenille qui passe une partic
de son existence entre les deux épidermes

d'une feuille, dont elle dévore le parenchyme

(ST, . 4+

7 Graphiose : maladie de Forme due

3 un champignon ascomycete, qui peut
provoquer la disparition rapide du feutllage

en ¢t¢ et b mort des arbres.

P m———

annuels sont touchés. Il s'agit d’une stratégie de pro-
tection de Parbre contre le dessechement. Larbre sur-
vit tant quil reste des bourgeons vivants et que son
systeme racinaire n'est pas desséché. Mas le sacrifice des
feuilles entraine un déficit d’accumulation des réser-
ves. Larbre sera plus sensible au gel pendant I'hiver et
au printemps suivant, le débourrement pourra étre
retardé et le feuillage moins dense.

Les conséquences sont plus graves pour des arbres déja
atfaiblis par des incidents précédents (termpete de 1999,
exces d’eau des printemps 2000 et 2001, sécheresse
de 1996). Les effets des accidents climatiques peuvent

se manifester plus de 10 ans apres.

Les jaunissements et chutes précoces
de Feuilles peuvent-ils avoir
d autres causes ?

Ces symptomies ne sont pas spécifiques et peuvent etre
provoqués par beaucoup d'autres causes phytosanitai-
res. Clest ainst qu'en 2003, beaucoup de heétres ont
perdu leurs feuilles en ét€ sous Ieffet de la sécheresse,
mais des rougissements mtenses étaient provoqueés par
un charancon phyllophaget (I'orchestre du héwe). Loi-

dium? provoque des brunissements des chénes, la

mineused le jaunissement des marronniers, la graphiose?
le dessechement de Forme. Il convient donc de faire
des diagnostics précis de I'état sanitaire des forets.

Combien y-a-t-il de Feuilles dans une forét ?

ATépoque ot les feuilles tombent et ot certains envi-
sagent de les ramasser, en ville ou dans leur jardin, on
peut se demander quels sont le nombre et la surface de
feuilles d’un arbre. Le niveau des échanges entre la
foret et 'acmosphere est proportionnel a a surface des
feuilles : plus il y a de feuilles, plus la forét consomme
d’eau et fixe de carbone. Ce parametre s"appelle I'in-
dice de surface foliaire. Nous mesurons cette donnée
en forét : typiquerent pour une forét fewllue tem-
pérée, il v a entre 5 et 9 ha de feulles pour un hecta-
re de forét. La surface d'une feuille est de 'ordre de
15-20 ¢y’ pour le tilleul, e charme ou le hetre, de 30
et pour les chénes et peut atteindre 70 cnv’ pour le
chataignier. Ainsi, un petit chéne de 15 ans présente
une surface foliarre de 15 4 20 m’ soit entre 3000 et
5000 feuilles | Ex pour un hectare de forét, il faut comp-
ter entre 30 2 45 millions de feuilles... Alors a vos
brouettes et vos rateaux |




