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Résumé &mdash; L’étude du contenu hydrique des aiguilles et l’observation en microscopie électronique
à balayage des surfaces foliaires ont été effectuées sur un large échantillon d’épicéas sains et d’épi-
céas dépérissants afin de caractériser l’actuel dépérissement de cette essence dans le Jura fran-
çais. Les variations de la teneur moyenne en eau sont étroitement liées à l’état de défoliation des
arbres : les aiguilles des arbres fortement défoliés présentent une réduction sensible de la teneur
moyenne en eau par rapport aux aiguilles des arbres non défoliés. Les aiguilles des arbres dépéris-
sants sont également caractérisées par des modifications du nombre et de la structure des cires épi-
cuticulaires et des cires substomatiques. A un âge donné, les aiguilles des arbres dépérissants pré-
sentent des teneurs en eau voisines de celles enregistrées un an plus tard chez les arbres sains. Le
dépérissement des épicéas du Jura français se traduirait ainsi par une sénescence prématurée des
aiguilles.

Picea abies / dépérissement forestier / teneur en eau / cire cuticulaire / sénescence

Summary &mdash; Perturbation of water content and surface alteration in needles of spruce trees
(Picea abies L) from the French Jura according to their age and to the health status of the
trees. Measurements of needle water content and scanning electron microscopy studies of leaf sur-
faces were carried out on a large number of declining and healthy spruce trees in order to character-
ize the decline of this species in the French Jura. Variations in water content were closely correlated
with the health status of the trees: needles of damaged trees displayed a marked decrease in leaf
water content. Moreover, the number and structure of the epicuticular waxes and also the substoma-
tal waxes were modified. At a given age, the needles of declining trees had the same water content
as those displayed one year later by needles of the healthy trees. Thus, the decline of spruce trees
in the French Jura appears to correspond to an early ageing of the needles.

Picea abies / forest decline / water content / cuticular wax / ageing



INTRODUCTION

Les épicéas des forêts jurassiennes,
comme de nombreuses autres essences

forestières, sont affectés depuis quelques
années d’importants phénomènes de dé-
périssement (Ministère de l’Agriculture,
1988; Badot et Badot, 1989). Dans cette
région, il n’existe pas de relation entre le
dépérissement et les caractéristiques pé-
dologiques des stations (Bruckert et Tan,
1986). Ceci est confirmé par le fait que le
dépérissement de l’épicéa dans le Jura ne
se traduit pas par l’apparition de troubles
nutritionnels (Badot et al, 1988), à l’inverse
de ce qui a été rapporté pour d’autres
massifs forestiers européens (Rehfuess,
1987; Landmann et al, 1987). Récem-

ment, il a été montré que les sécheresses

qui ont affecté l’Europe au cours des der-
nières années sont impliquées dans le dé-
périssement du sapin dans les Vosges
(Lévy et Becker, 1987; Becker, 1989). Une
telle conclusion a pu également être avan-
cée concernant le déclin de l’épicéa dans
le Jura : de mauvaises conditions d’ali-
mentation hydrique ont contribué à l’appa-
rition du phénomène en Franche-Comté
(Badot et al, 1990). A ce stade des re-

cherches, il apparaît important de détermi-
ner si les variations de teneur en eau des

aiguilles sont un symptôme constant chez
les arbres malades et si elles sont un indi-
cateur de dépérissement. Parallèlement,
nous avons entrepris une étude détaillée
en microscopie électronique à balayage
des surfaces foliaires afin d’établir une cor-
rélation entre d’éventuelles altérations des
cuticules et le dépérissement des arbres.

MATÉRIEL ET MÉTHODES

Matériel végétal et prélèvements

Les prélèvements ont été effectués dans une
région située entre les communes de Levier,

Frasne et Pontarlier (Doubs, France). Les
arbres étudiés sont localisés dans 7 stations si-
tuées à proximité d’un même transect et consti-
tuent un échantillon représentatif (altitude, types
phytosociologiques, etc.) de l’ensemble du mas-
sif.

La notation des arbres a été effectuée par les

agents spécialisés de l’ONF selon le système à
5 degrés retenu dans le programme DEFORPA
(Buffet, 1987). Dans chacune des 7 stations, les
prélèvements ont porté sur 8 épicéas sains de
classe 1, c’est-à-dire présentant moins de 10%
de perte de feuillage et sur 8 épicéas dépéris-
sants de classe 3, dont la défoliation est com-
prise entre 25 et 60%. Les arbres sont âgés de
70 à 110 ans. La collecte a concerné 4 généra-
tions d’aiguilles (années 1984 à 1987). La ré-
colte des échantillons végétaux a été effectuée
au mois d’octobre 1987, c’est-à-dire en période
de repos végétatif, au moment où l’activité méta-
bolique des aiguilles est la plus stable (Guehl,
1985). Les prélèvements ont été effectués sur
des rameaux situés à 4 m de la cime au moyen
d’échelles installées sur les arbres. Cette ma-
nière d’opérer précise mais lourde à mettre en
&oelig;uvre a été préférée à la traditionnelle méthode
de prélèvement par tir au fusil, car des résultats
antérieurs (Badot et al, 1988) ont montré que
certaines caractéristiques physiologiques des ai-
guilles et notamment leur teneur en eau étaient
fonction de leur position dans les houppiers.

Contenu hydrique

Les aiguilles sont sectionnées au niveau de leur
point d’insertion et sont immédiatement placées,
par lot de 15, dans des tubes étanches préala-
blement tarés. La mesure de la masse fraîche

(MF) est réalisée dès le retour au laboratoire. La
détermination de la masse sèche (MS) est effec-
tuée après 2 semaines de séjour dans une
étuve à 90°C. Dans ces conditions, nous avons
vérifié que la masse des aiguilles devenait cons-
tante après quelques jours de séchage. La te-
neur en eau (TE) est exprimée en pourcentage
de la masse sèche :

(MF-MS)
TE= x 100

MS

Microscopie électronique à balayage

Seules les aiguilles de l’année 1987 ont été obs-
ervées en microscopie électronique. Les ai-



guilles sont prélevées comme indiqué plus haut.
Après séchage à l’étuve à 60°C pendant une se-
maine, de préférence à une déshydratation
(Sauter et Voss, 1986), elles sont stockées au
sec jusqu’au moment de leur préparation. Elles
sont alors disposées sur un porte-échantillon en
aluminium où elles sont fixées à l’aide d’une
colle conductrice au carbone (LEIT-C de Bal-
zers). Les échantillons sont ensuite recouverts
d’une fine couche de carbone (environ 10 nm)
au moyen d’un évaporateur CED 020 Balzers de
manière à assurer leur conductivité électrique.
Les observations ont été conduites sur une cen-
taine d’aiguilles, des classes de dépérissement
1 et 3, avec des grandissements voisins de 600
et avec une tension d’accélération égale à 25 kV
à l’aide d’un microscope à balayage Stereoscan
90B (Cambridge Instruments).

Pour décrire quantitativement les modifica-
tions de l’état de surface des aiguilles au niveau
des cires, nous avons utilisé les critères définis
par Sauter et Voss (1986) :
- état I, pas de dégradation ou d’agrégation des
cires épistomatiques ou épicuticulaires;
- état II, début d’agrégation des cires épistoma-
tiques (sur moins de 1/3 de la surface des sto-

mates) et début de dégradation et d’aggloméra-
tion des cires épicuticulaires (disparition des
structures cireuses inférieure à 30%);
- état III, agrégation de moyenne à forte des
cires épistomatiques sur 1/3 à 8/10 de la sur-
face des stomates, dégradation et disparition de
30 à 80% des cires épicuticulaires;
- état IV, agrégation très importante des cires
épistomatiques (formation d’une couche conti-
nue de cire sur presque 9/10 de la surface des

stomates), disparition presque totale des cires
épicuticulaires.

RÉSULTATS

Contenu hydrique des aiguilles

Dans la figure 1 sont consignées, pour
chacune des stations et pour l’ensemble
de l’échantillon, les variations de la teneur
moyenne en eau des aiguilles des 4 géné-
rations en fonction de l’état de défoliation



des arbres. Quelle que soit la classe de
dépérissement considérée, la teneur

moyenne en eau est liée à l’origine géo-
graphique des aiguilles. Il existe par
exemple des différences statistiquement
significatives entre les valeurs les plus éle-
vées enregistrées pour les arbres sains
dans les stations de Suans (183,5 ± 11,1%
MS) et de Théâtre forestier (177,3 ± 9,6%
MS) et les valeurs les plus faibles présen-
tées à Morond (143,3 ± 6,1% MS) et à
Maublin Sud-Est (152,6 ± 7,2% MS).

En règle générale, la teneur moyenne
en eau des aiguilles est fonction de l’état
de défoliation : à l’exception des valeurs
enregistrées pour la station de Morond, les
teneurs moyennes en eau des aiguilles
des arbres de classe 3 sont inférieures à
celles des aiguilles des arbres de classe 1.
Ces différences sont statistiquement signi-
ficatives dans 3 des stations étudiées

(Suans, Maublin Nord-Ouest et Théâtre fo-
restier). A l’échelle de l’ensemble de
l’échantillon étudié, la teneur moyenne en
eau des aiguilles des arbres de classe 1

(163,3 ± 3,6% MS) est aussi statistique-
ment supérieure à celle des arbres de
classe 3 (151,6 ± 3,4% MS). Ceci est éga-
lement vrai quelle que soit la génération
d’aiguilles considérée : à âge égal, les te-
neurs moyennes en eau des aiguilles des
arbres présentant une défoliation impor-
tante sont toujours statistiquement infé-
rieures à celles des arbres non défoliés

(fig 2). Il est important de remarquer que
les aiguilles des arbres dépérissants mon-
trent, à un âge donné, des teneurs

moyennes en eau normalement présen-
tées par les aiguilles des arbres sains lors-
qu’elles sont plus âgées. Si l’on considère
par exemple les aiguilles de l’année 1986
des arbres de classe 3, on constate que
leur contenu hydrique, qui est de l’ordre de
150% MS, n’est pas significativement diffé-
rent de celui des aiguilles mises en place
un an plus tôt c’est-à-dire en 1985 par les
arbres de classe 1.

Observation des surfaces foliaires en

microscopie électronique à balayage

La figure 3 fournit des exemples caracté-
ristiques d’images des surfaces foliaires
telles qu’elles ont été obtenues au cours
d’une centaine d’observations. Les ai-

guilles des arbres de classe 1 (fig 3a) pré-
sentent la structure classique (état I) : la
surface foliaire est hérissée de cires épicu-
ticulaires en forme d’aiguilles. Au niveau
du stomate et à sa périphérie, les cires sto-
matiques sont abondantes et nettement in-
dividualisées.

Chez les arbres de classe 3 (fig 3b), ce
feutrage de cires stomatiques a pratique-
ment disparu et seul un agglomérat de
cires mal différenciées est visible. Les





cires épicuticulaires sont pratiquement ab-
sentes et la surface cuticulaire ne pré-
sente plus que quelques structures mal in-
dividualisées. Ce niveau d’altération des
cires à la surface des aiguilles des épicéas
dépérissants correspond à l’état III tel qu’il
a été défini à partir des critères de Sauter
et Voss (1986). Dans le cadre de cette ex-
périence, ces symptômes ont été retrou-
vés sur plus de 80% des échantillons ob-
servés : quelle que soit l’origine géographi-
que des aiguilles, il existe toujours une re-
lation nette entre l’état de défoliation des
arbres et l’aspect des surfaces foliaires.

DISCUSSION

Quelle que soit la classe de dépérisse-
ment considérée, les teneurs moyennes
en eau des aiguilles des épicéas du Jura
présentent d’importantes variations en

fonction de l’origine géographique des
arbres (fig 1). Ces variations de teneur
moyenne en eau enregistrées entre arbres
de différentes stations montrent que ce pa-
ramètre dépend de facteurs stationnels
dont on ne peut encore préciser la nature.
Bien que la teneur moyenne en eau des

aiguilles des arbres de classe 3 soit infé-
rieure à celle des arbres de classe 1, ce
paramètre ne peut donc être utilisé
comme un indicateur de l’état de dépéris-
sement d’un arbre ou d’un petit nombre
d’arbres. Néanmoins, à l’échelle de l’en-
semble de l’échantillon étudié, la teneur

moyenne en eau des aiguilles est étroite-
ment liée à l’état de défoliation des arbres
et elle pourrait de ce fait constituer un

moyen fiable pour caractériser la vitalité
d’un peuplement. Ces résultats sont en ac-
cord avec ceux de Mehlhorn et al (1988),
Badot et al (1988), Rosenkranz et al

(1989).
Quel que soit l’état de défoliation des

arbres, le contenu hydrique des aiguilles

diminue avec l’âge de celles-ci. Ceci est
sans doute lié aux rôles spécifiques joués
par les différentes générations d’aiguilles :
l’essentiel de l’activité photosynthétique est
assurée par les aiguilles de l’année, alors
que les aiguilles plus âgées auraient un
rôle de réserve (Prinz et Krause, 1987).
Les aiguilles des arbres dépérissants mon-
trent à un âge donné des teneurs

moyennes en eau égales à celles normale-
ment enregistrées environ un an plus tard
dans les aiguilles des arbres sains. Un ré-
sultat similaire a été obtenu précédem-
ment concernant l’évolution du pH vacuo-
laire au cours de vieillissement des

aiguilles (Badot et Badot, 1989). Chez les
arbres dépérissants, les aiguilles attein-
draient plus rapidement un état physiologi-
que caractérisant les aiguilles plus âgées.
Ainsi, la défoliation pourrait être liée à un
vieillissement prématuré des aiguilles. Une
telle sénescence précoce a déjà été évo-
quée dans des travaux ayant trait à l’étude
du dépérissement (Garrec et al, 1989). Les
informations recueillies ici ne permettent
toutefois pas de déterminer si cette baisse

précoce de la teneur moyenne en eau cor-
respond à une diminution de la masse
d’eau ou à une augmentation de la bio-
masse sèche. Une moindre croissance

peut en effet se traduire par des cellules
plus petites à vacuole réduite et par un

rapport masse d’eau/MS plus faible sans
qu’aucune contrainte hydrique n’ait été
exercée. Même si les résultats de l’étude

dendrochronologique (Badot et al, 1990)
montre une corrélation entre l’actuel épi-
sode de dépérissement et les sécheresses
qui ont affecté l’Europe au cours des der-
nières années, d’autres investigations, par
exemple des mesures de teneur en eau re-
lative et de potentiel hydrique réalisées à
différents moments de l’année, devront
être effectuées afin de déterminer si le
fonctionnement hydrique des épicéas dé-
périssants du Jura est perturbé ou non.



Les observations en microscopie élec-
tronique à balayage des surfaces foliaires
révèlent l’existence chez les arbres dépé-
rissants de modifications de l’abondance,
de l’aspect et de la distribution des cires
épicuticulaires. De telles altérations ont

déjà été signalées dans la littérature (Tuo-
misto, 1988; Gunthardt-Goerg et Keller,
1987; Barnes et al, 1988). Les perturba-
tions métaboliques induites par divers

agents polluants (Percy et Baker, 1987) se
répercuteraient sur la formation de la cuti-
cule dans les jeunes aiguilles (Garrec et
Kerfourn, 1989). Chez des arbres soumis
à ces agents, la mise en place des cires
cuticulaires et stomatiques serait affectée,
ce qui provoquerait une augmentation de
la perméabilité des cuticules vis-à-vis de
l’eau. Un argument supplémentaire à

l’appui de cette conception est constitué
par les résultats récents obtenus lorsque
des aiguilles sont soumises à des
brouillards acides (Mengel et al, 1989) ou
à un mélange de brouillard acide et

d’ozone (Barnes et al, 1990), la transpira-
tion cuticulaire est alors toujours plus éle-
vée dans les aiguilles traitées. De tels pro-
cessus pourraient conduire à une

diminution de la quantité d’eau présente
dans les aiguilles et pourraient ainsi rendre
compte de la baisse de teneur moyenne
en eau des arbres dépérissants. Des ciné-
tiques de déshydratation d’aiguilles exci-
sées, qui donnent de bonnes indications
sur la transpiration cuticulaire (Mengel et
al, 1989), ou des mesures de conductance
foliaire à l’aide d’un poromètre devront être
réalisées sur notre matériel pour confirmer
la validité de cette hypothèse.
A ce stade de notre travail, il importe de

poursuivre nos investigations afin de déter-
miner quelle est l’origine des symptômes -
réduction des teneurs en eau et altération
des cuticules - identifiés chez les épicéas
dépérissants du Jura. Il convient en parti-
culier de préciser la nature du phénomène
de sénescence précoce des aiguilles et de

rechercher si les relations hydriques sont
perturbées chez les épicéas dépérissants
et quelles peuvent alors être les consé-

quences sur la croissance et le développe-
ment de la plante (Schulze, 1986; Mac In-
tyre, 1987).
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