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Résumé

Cet article est une contribution à l’étude des potentialités photosynthétiques hivernales
des conifères en zone tempérée.

Il met en évidence une action du régime thermique sur l’activité photosynthétique
du douglas à deux niveaux d’échelle dans le temps. A l’échelle instantanée, la réponse
photosynthétique à la température se caractérise par un large domaine optimal plutôt que
par un optimum marqué. A l’échelle de la décade, la capacité photosynthétique oscille
en permanence sous l’action d’un jeu d’endommagement - réparation de la fonction pho-
tosynthétique liée à l’alternance de périodes de gel et de dégel.

A l’approche du débourrement, notre étude permet de relier les modifications interve-
nant dans les échanges gazeux de COs au niveau du rameau au développement des

bourgeons.

1. - Introduction

Le caractère sempervirent de la quasi-totalité des conifères de la zone tempérée
confère-t-il à ces derniers un fonctionnement photosynthétique à contribution hivernale
significative ?

Dans un contexte climatique à froid hivernal prononcé caractérisant les régions
tempérées continentales septentrionales (ZELAwsxI & GORAL, 1966 ; ZELAwsxI &

KUCHARSKA, 1967) ou les zones de montagne (PISEK & WiNKLER, 1958 ; BAMBERG
et CZl., 1966 ; SCHWARZ, 1971 ; 1!AGIHARA & HOZUMI, 1977 ; TRANQUILLINI, 1979),
l’activité photosynthétique hivernale des conifères est fortement réduite ou inexistante.

A l’opposé, sous le climat à hiver très doux des îles britanniques, FRY & PHIL-

ups (1977) ont mis en évidence une évolution saisonnière de l’activité photosynthé-
tique de plusieurs espèces (Abies grandis, Picea sitchensis et Tsuga heterophylla) ne
présentant qu’une dépression hivernale moindre.



Entre ces deux extrêmes, sous un climat tel celui régnant sur une grande partie
de la France, caractérisé par un hiver dont les phases de gel sont entrecoupées de
périodes de températures positives, les résultats obtenus (SCHMIDT-VOGT & GROSS,
1976 ; KürrsT!E & MITSCHERLICH, 1978) restent trop ponctuels pour que puisse être
effectuée une analyse de la productivité photosynthétique hivernale des conifères.

Le présent article tente d’apporter quelques éléments de base pour une telle

analyse à partir de la description du fonctionnement photosynthétique hivernal du

Douglas (Pseudotsuga menziesii Mirb. Franco.) en relation avec le régime thermique
naturel. Le Douglas, dont un grand nombre de provenances sont originaires de la

frange côtière pacifique de l’Amérique du Nord, caractérisée par des hivers doux

permettant une assimilation carbonée hivernale importante (ENrnnrrcHnM & WARING,
1977), a été très largement introduit en France. Cette extension artificielle de l’aire

de répartition risque-t-elle de s’accompagner parfois d’une diminution des poten-
tialités de photosynthèse hivernale ? En France, des différences de photosynthèse
hivernale en relation avec des variations climatiques régionales peuvent-elles être

à l’origine de différences dans les productions ligneuses ?

2. - Matériel et méthodes

2.1. Le matériel végétal utilisé

Les mesures de photosynthèse ont été effectuées sur des rameaux prélevés sur
des arbres d’une plantation de Douglas (Pseudotsuga m,enziesü Mirb., provenance
SEAQUEST dans l’Etat du Washington aux U.S.A., latitude 48°25, longitude 121°35,
altitude 100 m), âgée de 19 ans et située à proximité du Centre National de Recher-
ches Forestières de Champenoux, à 15 km à l’Est de Nancy. Quatre arbres de hau-
teur moyenne 10,5 m ont été choisis sur la lisière sud du peuplement dont AussErrac
(1980) donne une description précise.

2.2. Méthode expérimentale

Au début de la matinée de chaque journée de mesure, deux rameaux de pleine
lumière, exposés au sud et situés entre 2 et 3 m du sol, ont été coupés sur chacun
des quatre arbres. La section des huit rameaux prélevés a été immédiatement placée
sous eau pour ne pas interrompre leur alimentation hydrique. Amenés au labora-
toire, les rameaux ont été recoupés sous eau afin de ne conserver que la partie
centrale de la dernière pousse (1978). Sans sortir de l’eau, la section des rameaux

a été introduite dans des tubes eux-mêmes remplis d’eau (2 tubes recevant chacun
quatre rameaux).

2.3. Mesure des échanges gazeux de CO2

Après imperméabilisation des tubes, les rameaux ont été placés dans une cham-
bre d’assimilation s’intégrant dans un système ouvert de mesure des échanges gazeux
de CO2. L’air prélevé à l’extérieur traversait le système à raison de 60 lh-1. La
concentration en CO! de l’air à l’entrée et à la sortie de la chambre a été mesurée
à l’aide d’un analyseur de gaz par absorption infra-rouge (HARTMANN & BRAUN,
type Uras 2) utilisé en mesure absolue.



Le dispositif de mesure n’étant pas muni d’un système de régulation de la
concentration en CO!, les valeurs FN,. de la photosynthèse mesurées à une concen-
tration c ( ont été ramenées à une concentration standard de 300 vpm (volumes par
million) de CO! suivant la formule ( 1 ) exprimant la relation linéaire croissante entre
la photosynthèse nette et la concentration en CO! de l’air existant pour les plantes
de type C;¡ en conditions d’éclairement non limitantes et des concentrations de CO. -,
dans l’air inférieures ou égales aux concentrations atmosphériques normales (CHAR-
nea & B17-fill!NOD, 1977).

- 

300 - l’ l’ 
-

r : valeur du point de compensation de la photosynthèse pour le CO., dans
les conditions de mesure. Conformément aux résultats d’une expéri-
mentation préalable (GUEHL, 1978), nous avons adopté une valeur de
60 vpm pour F.

F!,. : intensité de photosynthèse nette mesurée à une concentration de CO!
dans l’air égale à C vpm.

F!j,,,, : intensité théorique de la photosynthèse nette pour une concentration

de CO ! dans l’air égale à 300 vpm.

La photosynthèse nette des rameaux a été rapportée à l’unité de surface foliaire
simple mesurée à l’aide d’un planimètre Milliplan (Société Métraplan S.P.A.A.) par
l’intermédiaire d’une photographie contact des aiguilles (papier photographique Ko-
dabrom G5 à fort contraste). Le poids de matière sèche des aiguilles (MSA), des
bourgeons (MS,,) ainsi que des rachis des rameaux (MSI1) ont également été détermi-
nés (tableau 1 ).

2.4. Contrôle dcs facteurs physiques de la photosvnthèsc·

2.41. Tem.pérature

La chambre d’assimilation a été placée dans une enceinte réfrigérée d’intensité

frigorifique réglable et dont la paroi faciale est constituée par une plaque de plexiglas
afin de permettre l’éclairement des rameaux. La température de l’air dans l’enceinte

d’assimilation a été mesurée à l’aide d’un thermocouple Cuivrc/Constantan abrité du
rayonnement de la lampe. Après la mise en place de la chambre et à l’obscurité, la

température de l’air a été progressivement abaissée à 4 °C en trois heures.

2.42. Eclairement

Une lampe à vapeur de sodium haute pression (Philips Sont, 400 watts) a alors
été allumée, et fournissait au niveau des rameaux un flux de photons de densité
280 Il Einsteins m-2 s-1 mesuré à l’aide d’un « Lambda quantum sensor », dans la
bande spectrale des radiations photosynthétiquement actives (400-700 nm). Ces condi-
tions d’éclairement peuvent être considérées comme saturantes pour la photosynthèse
du Douglas (GuEHL, 1978), du moins en hiver.

Dans certains cas, l’activité assimilatrice des rameaux a pu abaisser la concentration
en CO2 à l’intérieur de la chambre d’assimilation de 100 vpm par rapport à l’extérieur.



En réduisant graduellement l’intensité frigorifique de l’enceinte réfrigérée, des

températures de l’air de 8 &dquo;C à 24 &dquo;C ont pu être obtenues pour les mesures de

photosynthèse. La durée d’établissement des états d’équilibre thermique et de concen-
tration en CO! à la sortie de la chambre d’assimilation était environ d’une heure par
point de mesure.

2.43. Facteurs hydriques

L’humidité de l’air à l’intérieur de la chambre d’assimilation n’a été l’objet d’aucun
contrôle. Par suite de la transpiration des rameaux, cette humidité a donc constamment
été supérieure à l’humidité atmosphérique. Par ailleurs, les observations faites

par un certain nombre d’auteurs sur les conditions d’utilisation des rameaux de conifères



(LARCHER, 1963 ; NEILSON el Cll., 1972 ; GUEHL, 1978 ; AUSSENAC & DUCREY,
communication personnelle) coupés tendent à prouver qu’à conditions expérimentales
fixées :

- la photosynthèse des rameaux coupés initialement bien alimentés en eau

n’est pas affectée par la section à condition de bien maintenir les extrémités coupées
dans l’eau ;
- après la section, aucune perturbation ne se manifeste dans un intervalle de

temps au moins égal aux huit heures de la durée de nos mesures.

La méthode des rameaux coupés donne donc accès à un potentiel de photo-
synthèse caractérisant l’optimisation des facteurs hydriques au moment de la me-
sure.

3. - Résultats

3.1. Evolution de l’activité photosynthétique des rameaux de Douglas

Les mesures de photosynthèse ont été effectuées au cours d’une période hiver-
nale s’étendant du 16 février 1979 au 16 mai 1979. Les figures la, b, c et d pré-
sentent l’ensemble des 17 courbes de réponse de la photosynthèse nette des rameaux
de Douglas à la température régnant à l’intérieur de la chambre d’assimilation.
L’allure générale de la réponse photosynthétique à la température est marquée par
l’existence d’un optimum peu marqué à l’intérieur du domaine thermique exploré.

Mais le trait dominant qui se dégage de l’examen des courbes de la figure 1
est celui d’une grande variabilité de la photosynthèse dans le temps. Schématique-
ment cette variabilité se traduit par une translation des courbes le long de l’axe des
ordonnées. Une confrontation rapide de ce jeu de translation (figure 1) aux tempé-
ratures journalières mesurées sous abri à proximité de la plantation étudiée (figure 2)
montre que les périodes de chute importante de l’activité photosynthétique (du
16 février au 28 février, du 27 mars au 7 avril, du 25 avril au 4 mai) correspondent
à des périodes de températures minimales négatives. A l’inverse, les phases d’augmen-
tation de l’activité photosynthétique (du 28 février au 16 mars, du 7 avril au 12 avril,
du 19 avril au 25 avril) caractérisent les périodes de températures minimales positives.
Cette première observation suggère une analyse des résultats sous l’angle des effets

rémanents du régime thermique naturel sur l’activité photosynthétique.

3.2. Effets rémanents du régime thermique sur le foiactionnement photosynthétique
du Douglas

3.21. Capacité photosynthétique des rameaux de Douglas

Les conditions expérimentales dans lesquelles ont été effectuées les mesures de

photosynthèse nous ont amenés à formuler les hypothèses suivantes :

a) Les facteurs hydriques ne sont pas limitants pour la photosynthèse au moment
de la mesure (2.43).



b) L’éclairement est saturant pour la photosynthèse (2.42).

A cette double optimisation de facteurs « actuels » de la photosynthèse s’ajoute :

c) Les valeurs de photosynthèse correspondent toutes à une même concentration
en CO ! de l’air égale à 300 vpm (2.3).

Dans ces conditions, pour chacune des courbes de la figure 1, la valeur maxi-
male F, ![AX de la photosynthèse nette correspond à la limite supérieure de l’inten-
sité photosynthétique imposée par l’état physiologique des rameaux à une concen-
tration en CO! de l’air égale à 300 vpm. Indépendante des facteurs environnementaux
« actuels », cette capacité photosynthétique F! IIAI présente un intérêt évident pour
l’étude des effets rémanents du climat sur la photosynthèse.



3.22. Capacité photo,!ytithétiqite et histoire therrnique des ram.eaitx

3.221. Description générale

La courbe en trait plein de la partie inférieure de la figure 2 représente l’évo-

lution de la capacité photosynthétique F,,; au cours de la période étudiée. Les

températures journalières minimales et maximales de cette période apparaissent dans
la partie supérieure de la figure 2.



Quatre phases peuvent être distinguées dans l’évolution de la capacité photo-
synthétique :
- du 16 février au 28 février, on note une diminution importante de la

capacité photosynthétique simultanément à l’occurrence du creux thermique le plus
accentué de la période de mesure ;
- le retour à une période pratiquement sans gel (&mdash; 0,4 °C toutefois le 10 mars)

du 3 mars au 16 mars s’accompagne d’une rapide remontée de l’activité photosynthé-
tique ;
- du 16 mars au 9 mai, on note une variation en dent de scie de la capacité

photosynthétique avec cependant une relative stabilisation autour d’une valeur égale
à 10 mg CO2 dm-2 h-1. Les valeurs les plus faibles de FN MAX correspondent aux
creux thermiques ou en sont précédées de peu, alors que les valeurs les plus élevées
correspondent aux crêtes thermiques ;
- du 9 mai au 16 mai, la capacité photosynthétique accuse une légère diminu-

tion malgré une augmentation importante des températures. Au 16 mai, on se situe
au stade b3 du développement des bourgeons (aiguilles de la nouvelle pousse par-
tiellement libérées).

3.222. Analyse statistique

Afin de préciser certaines caractéristiques de la liaison existant entre FN MAX

et l’histoire thermique des rameaux, une analyse statistique des résultats a été effec-
tuée. Le tableau 2 indique les coefficients de corrélation (r2) des régressions linéaires
liant Fx IIAI à quelques variables climatiques caractérisant les 11 journées précédant
la mesure de F, IIAI. La limite entre deux journées successives a été fixée à 9 h du
matin, heure de prélèvement des rameaux. Les mesures des 15 et 16 mai 1979 n’ont

pas été prises en compte dans cette analyse. Pour ces deux dates, la proximité du
débourrement semble s’accompagner d’une perturbation du déterminisme essentielle-
ment climatique de la photosynthèse caractérisant la période antérieure.

F sr!1 est significativement (seuil de 5 p. 100) relié à la température minimale
de chacune des quatre journées précédant la mesure (colonne T!,! , du tableau 2).
La meilleure relation r2 = 0,62 est obtenue pour la troisième journée avant la me-
sure (i = 3). Cette dernière observation est également valable dans le cas des tem-

pératures journalières maximales et moyennes (2e et 3&dquo; colonnes du tableau 2), une
interprétation en est donnée à la fin de la présente analyse. Pour Tmx à partir du
4e jour avant la mesure, on note une diminution de r2 puis une augmentation à partir
du 10! jour. Cette réaugmentation de r2 que l’on retrouve dans le cas des colonnes

Ts1 ̂x ; et T)IOY i du tableau 2 est très probablement d’origine purement climatolo-
gique ; elle exprime le fait que, statistiquement, le régime thermique naturel de la

période considérée a une composante cyclique de périodicité approximativement
hebdomadaire (voir aussi GUEHL, 1978).

Dans le cas des températures maximales (colonne TIIAN ;, tableau 2), pour les
trois jours précédant la mesure, on note une liaison moins importante que dans le
cas des températures minimales, par contre les quatre premiers coefficients de
la colonne TmJY sont très voisins de ceux de la colonne T)I1N ;.



Dans une seconde phase de l’analyse statistique, nous avons considéré non plus
des variables climatiques caractérisant individuellement les différentes journées pré-
cédant les mesures, mais des variables caractérisant l’ensemble des i journées anté-
rieures aux mesures de Fx !rAX’ Pour ce type de variables synthétiques ont été consi-
dérées dans un premier temps des moyennes pondérées des TNIIN 1. Les meilleurs
résultats ont été obtenus en donnant à chaque température minimale journalière un
poids variant en sens inverse du nombre de jours dont elle précède la mesure de

Fn --%IAX. De façon précise, en considérant i jours avant la mesure, cette pondération
avait pour expression :



Lorsque l’on fait augmenter i à partir de 1, le coefficient de corrélation r2 (co-
lonne Tm;B¡ 1. du tableau 2) augmente d’abord rapidement, puis plus lentement,
jusqu’à i = 8 (r2 = 0,87), puis pour i = 1 l, r2 amorce une diminution (r2 = 0,85).

L’introduction supplémentaire (régression linéaire double) des températures maxi-
males journalières suivant une pondération identique aux T!m 1, , n’améliore pas la

liaison (dernière colonne du tableau 2).

L’estimation de F! à à partir de TNIIN 1.B> (r2 = 0,87) est :

P.- .....&mdash; ) 1 1(; T,.-,, ..! + (;?9 (3)

Les valeurs prises par Fn ;BIAX lors des différentes journées de mesure sont re-
présentées sur la figure 2 (courbe en trait discontinu dans le bas de la figure). On
note une très bonne coïncidence dans le sens de variation dans le temps des valeurs

observées Fx szw et des valeurs calculées P:B cela confirme la bonne valeur
« explicative » de T,,IN 1.1) pour les variations de F! ;B[AX’

Bien que les mesures relatives aux 15 et 16 mai n’aient pas été considérées dans

cette analyse, les valeurs de Fx ;BIAX pour ces deux dates, calculées d’après (3) ont

également été représentées sur la figure 2. Ces valeurs sont très nettement supérieures
aux valeurs observées F! !IAX’ cela met en évidence la particularité de cette période
proche du débourrement par rapport à la période hivernale qui la précède.

En conclusion, pour cette période hivernale :
- les effets rémanents du régime thermique sur la capacité photosynthétique

s’exercent de façon cumulative décroissante avec une rémanence d’action de l’ordre
de 9 jours ;
- les températures minimales semblent jouer un rôle central dans le détermi-

nisme des variations de la capacité photosynthétique.

La première de ces deux caractéristiques fournit une explication au comporte-
ment du coefficient de corrélation r! signalé ci-dessus pour les trois séries de varia-
bles Tajjx i, TMAX et T,!B11!y i. Le fait que r2 soit maximal pour i = 3 dans ces trois
cas signifie très probablement qu’on optimise alors la relation entre les Tmx i, TMAX i

et T&dquo;!,y- ; d’une part et T m:B 1.B1 d’autre part. Ici encore l’explication du comporte-
ment de r2 serait donc d’ordre purement climatotogique.

3.223. Seuil thermigue de dépression de la capacité photosynthétique

Si l’analyse statistique permet une bonne approche synthétique des relations
existant entre la capacité photosynthétique et l’histoire thermique des rameaux, elle ne



permet pas d’étudier ces relations sous l’angle du déterminisme climatique précis des
fluctuations de la capacité photosynthétique. En particulier, existe-t-il, pour le Dou-

glas, un seuil thermique correspondant à un endommagement systématique de la

fonction photosynthétique tel que cela a été montré pour d’autres espèces conifères
(PISEK, 1973 ; NEILSON et al., 1972) ?

Dans le cas de notre étude, l’éloignement entre les jours de mesure, le carac-

tère cumulatif des effets rémanents du régime thermique sur Fx )IAX ainsi que les

fluctuations rapides de la température en conditions naturelles empêchent la mise en
évidence d’un tel seuil.

Cependant, trois situations particulières méritent d’être examinées, elles concer-

nent les périodes suivantes : 12-19 avril, 27 mars-2 avril, 16-20 mars. Pour chacune
de ces trois périodes, on enregistre une chute de la capacité photosynthétique pour
des températures de l’air minimales absolues respectivement égales à : - 1 °C,
- 1,2 °C et - 1,8 &dquo;C.

Ces observations suggèrent, pour le Douglas, l’existence d’un seuil thermique
de dépression de la capacité photosynthétique supérieur ou égal à - 1 °C sans qu’il
soit possible de préciser davantage.

3.3. Action de la température de mesure sur la photosynthèse nette

des rameaux de Douglns

La réponse de la photosynthèse nette du Douglas à la température « actuel-
le » (6) se caractérise par l’existence d’un large domaine optimal plutôt que par un
optimum thermique prononcé. Pour l’ensemble des courbes des figures 1 a, 1 b et

des courbes obtenues les 2 et 7 avril (figure 1 c) malgré l’existence d’un optimum
thermique peu marqué entre 16 &dquo;C et 20 &dquo;C, la photosynthèse reste pratiquement in-
sensible à la température de mesure.

Parallèlement à l’importante dépression de l’activité photosynthétique observée
durant la seconde moitié du mois de février (figure 1 a), on note un léger décalage
de l’optimum vers les températures élevées. Il est fort probable que ce décalage ne
corresponde pas à un déplacement effectif de l’optimum thermique, mais soit lié à
une augmentation à court terme de la capacité photosynthétique au cours des mesu-
res, favorisée par l’augmentation de la température de mesure. Une telle évolution
a été observée par ailleurs (SCHWARZ, 1971 ; GuEHt,, 1978) dans des situations ana-
logues de passage du matériel végétal des basses températures extérieures aux tem-

pératures plus élevées régnant en laboratoire.

Un changement d’importance dans la forme des courbes F;(0) ne se manifeste
qu’à partir du 12 avril (figure 1 c et d) sous la forme d’un affaissement des courbes
aux températures supérieures à 15 &dquo;C. Cette transformation s’accentue progressive-
ment lorsque l’on se rapproche de la date de débourrement (16 mai) ainsi que le
montre l’évolution dans le temps du rapport Rzz de la photosynthèse mesurée à 22 &dquo;C
à la capacité photosynthétique F,! 1B’ )IAX mesurée le même jour (figure 3). De façon
concomitante l’optimum thermique de la photosynthèse est décalé vers les basses

températures (figure 3) et devient inférieur à 10 &dquo;C dès la fin du mois d’avril.



Les courbes de la figure 4 ont été obtenues toutes deux au 16 mai, date mar-
quant la fin du développement des bourgeons et l’apparition des nouveaux rameaux.
La courbe en trait plein a été établie avec des rameaux entiers, la courbe en trait
discontinu a été obtenue avec les mêmes rameaux après section et enlèvement des

bourgeons. Il apparaît que cette courbe présente une allure analogue à celles obtenues
avant le 7 avril avec les rameaux entiers.

Sous réserve de l’absence de perturbation de la photosynthèse par la section des
bourgeons, la partie comprise entre les deux courbes de la figure 4 correspond à
l’activité respiratoire des bourgeons. Cette activité respiratoire, augmentant fortement
à partir de 10 &dquo;C serait dans ces conditions responsable de la dépression de la photo-
synthèse aux températures élevées. Cette dépression commence à se faire sentir entre
les 7 et 12 avril 1979 (figure 3). Il est intéressant de noter que le rapport MS&dquo;/MSh
(tableau 1) présente une augmentation à partir de la même période. Ce parallélisme
et les résultats de la figure 4 suggèrent que l’évolution continue dans le temps de la
forme des courbes F!(0) (figure 3) soit liée à une augmentation progressive de l’acti-
vité respiratoire des bourgeons en développement.



4. - Discussion

4.1. Réponse de la photosynthèse à la température

En dehors de la période proche du débourrement, la photosynthèse du Douglas
se caractérise par une très faible sensibilité à la température entre 8 &dquo;C et 24 °C

(figure 1). Un tel comportement a été mis en évidence par plusieurs auteurs pour
le Douglas (SALO, 1974 ; KüNSLE & MITSCHERLICH, 1978 ; GUEHL, 1978 ; DUCREY,
1981). Malgré cette faible action de la température actuelle on observe un maximum
de la photosynthèse entre 16 et 20 &dquo;C (figure 3). Avant le 7 avril cet optimum
thermique ne présente pas de décalage significatif.

Divers travaux signalent un ajustement de l’optimum thermique de la photo-
synthèse nette aux conditions thermiques auxquelles est soumis le végétal. Ce type
de résultat est particulièrement net pour certaines études d’acclimatation menées en
conditions constantes de phytotron (MOONEY & HARRISON, 1969 ; CHABOT & LEWIS,
1976 ; STRAIN et al., 1976 ; SLATYER, 1977). En conditions climatiques naturelles,
STRAIN et al. (1976) notent une diminution très nette (de 25 °C à 10 &dquo;C) de l’opti-
mum thermique de Pinus taeda lors du passage de l’été à l’hiver caractérisé par des



gels fréquents. En zone de montagne du Sud-Est de l’Australie, SLATYER & MORROW
(1977) mettent en évidence un ajustement strict de l’optimum thermique d’Eucalyptus
pauciflora à la température maximale moyenne des 10 jours précédant la mesure.

Cependant NEILSON et al. (1972) (Picea sitchensis) ainsi qu’ADAMS & FAYYAZ

(1979) (Chrysanthemum morifolium) n’ont pu mettre en évidence de décalage de

l’optimum thermique par préconditionnement à différents régimes thermiques de

phytotron.

Ces derniers auteurs opposent deux types de stratégies d’adaptation de la photo-
synthèse aux fluctuations thermiques dans le temps. La première stratégie consiste
en un ajustement continu de l’optimum aux conditions thermiques. La seconde stra-

tégie est celle du « généraliste », caractérisée par un large domaine thermique optimal
de la photosynthèse et une non plasticité des courbes FN&OElig;) face aux fluctuations

thermiques.

D’après nos résultats il semblerait que le Douglas puisse être rangé dans la

catégorie des « généralistes ». NEILSON et al. (1972) signalent un comportement ana-
logue chez Picea sitchensi.r, autre espèce originaire de la frange côtière pacifique
de l’Amérique du Nord.

Aux basses températures, il apparaît (figure 1) que le Douglas présente une
légère diminution de la photosynthèse à partir de 10 °C environ. Pour la même

espèce, SALO (1974) décrit un comportement identique, en outre il a mis en évi-
dence un arrêt de la photosynthèse à - 2 °C, la diminution devenant sensible sous
0 °C seulement.

4.2. Développement des bourgeons et échanges gazeux de CO2
au niveau du rameau

Pour la période printanière précédant le débourrement, plusieurs travaux effec-
tués dans des conditions méthodologiques identiques aux nôtres (mesure en conditions
contrôlées de laboratoire sur des rameaux coupés de conifères ayant une histoire

climatique naturelle) mettent en évidence des transformations dans les échanges
gazeux de CO., au niveau du rameau. Ainsi NEILSON et al. (1972) rapportent une
modification dans le temps de la forme des courbes FN(8) très comparable à celle

que nous avons décrite au 3.3 (déplacement de l’optimum thermique vers les basses

températures et dépression de la photosynthèse aux températures élevées). PtsEtc &

WiNxLEtt (1958), Scttwnttz (1971) ainsi que FRY & PttttLirs (1977) font état d’une
diminution de l’activité photosynthétique mesurée au voisinage de 20 °C à l’approche
du débourrement.

Dans notre cas, deux étapes peuvent être distinguées dans les modifications in-
tervenant dans les échanges gazeux de CO._ :
- du 12 avril au 9 mai, en relation avec l’activité respiratoire des bourgeons

(figure 4) et de leur développement (tableau 1, dernière colonne), on note un chan-
gement dans la forme des courbes F:-¡(8) (figures 1 et 3) sans que la capacité photo-
synthétique Fn MAX soit significativement affectée. En effet, jusqu’au 9 mai, les va-
riations de FN MAX suivent le déterminisme climatique explicité au 3.222 (jusqu’à
cette date, l’écart FN MAX - FN N MAX est faible) ;



- à partir d’une date comprise entre le 9 mai et le 15 mai, soit au maximum
7 jours avant le débourrement (16 mai), FV yAx devient très nettement inférieur à

Fn !j_!x (figure 2). Ainsi au 16 mai, la capacité photosynthétique des rameaux entiers
est de 5,7 mg CO! dm-zh-I (figure 5), celle des mêmes rameaux dépourvus de bour-
geons est de 6,6 mg CO! dm-zh--1 (figure 4) soit grossièrement la moitié seulement

de Ê, ![AX (figure 2). La dépression de F!, 1111 semble donc ici être essentiellement

imputable à des modifications intervenant directement au niveau de l’appareil photo-
synthétique. Selon FRY & PHILLIPS (1977) cette diminution de l’activité photosynthé-
tique serait liée à un changement dans la fonction des chloroplastes qui adopteraient
partiellement un fonctionnement d’amyloplastes consistant à accumuler des glucides
destinés à l’édification des nouvelles structures. L’étude ultrastructurale menée par
SENSER et al. (1975) sur les chloroplastes de Picea abies confirme cette hypothèse.

4.3. Photosynthèse et histoire thermique des rameaux

Dans notre étude, la capacité photosynthétique du Douglas oscille en perma-
nence (figure 2) sous l’action d’un jeu d’endommagement-réparation de la fonction

photosynthétique dont les mécanismes sont connus (PISEK & KEMNITZER, 1968 ; LAR-

CHER, 1973 ; LEVITT, 1972 ; NEILSON et al., 1972 ; 1!ISEK, 1973 ; GORING et al.,
1978).

Un seuil thermique d’endommagement de la photosynthèse a été mis en évi-

dence pour quelques conifères de la zone tempérée (tableau 3). En hiver ce seuil

est inférieur d’environ 3 &dquo;C aux valeurs estivales suite à une réaction adaptative de
la plante aux basses températures (endurcissement au froid) (LARCHER, 1973 ; PISEK,

1973 ; GôRiNG et al., 1978 ; ZRALY, 1978).

En hiver, aucune des espèces du tableau 3 n’est endommagée au-dessus de
- 5 &dquo;C, alors que pour le Douglas nous avons mis en évidence un endommagement
à partir de températures voisines de - 1 °C (3.223.). En réalité nous sommes en



présence de températures de nature différente. Les données du tableau 3 sont des

températures d’enceintes fermées dont toutes les parties internes sont en équilibre
thermique. Au contraire, nos températures ont été mesurées à l’extérieur, sous abri,
or, de nuit, par suite du rayonnement thermique, les températures de surface des

végétaux sont inférieures à la température de l’air mesurée sous abri. En conditions
de ciel dégagé, cet écart peut atteindre 4 °C (AusSENAC, 1975). Dans l’hypothèse d’un
tel écart, le seuil thermique du Douglas se rapproche des valeurs caractérisant les
conifères du tableau 3.

Cette distinction entre deux types de températures constitue une illustration
des risques d’une extrapolation abusive de phénomènes observés en laboratoire à la

description de la réalité écologique : à Nancy des températures inférieures à - 5 °C
se produisent de façon nettement moins fréquente que des températures inférieures
à - 1 °C (figure 2).

La capacité de « rétablissement de la photosynthèse après un endommagement
dû au froid est un second aspect d’une stratégie d’adaptation aux basses tempéra-
tures (LARCHER, 1973). A cet égard il existe un certain nombre de travaux mettant
en évidence des différences entre diverses espèces de conifères. Ainsi le Douglas
apparaît comme supérieur à Pinus ponderosa (PHARIS et al., 1970), Pinus contorta et
Pinus cembra (SCHWARZ, 1971) et dans une moindre mesure à Picea glauca (SCHWARZ,
1971). Dans son aire d’origine (EMMINGHAM & WARING, 1977) et sous un climat de

plaine de la zone tempérée voisin de celui de Nancy (figure 2), cette grande capa-
cité de « rétablissement » lui permet de mettre à profit les périodes de températures
clémentes séparant les phases de gel. On notera tout particulièrement sur la figure 2
la spectaculaire augmentation de FN !BfAX au début du mois de mars, alors que la

température extérieure ne dépasse pas 10 °C.

La valeur maximale de FN x¡AX (12,5 mg CO! dm-2h-1) observée le 25 avril

est, quant à elle, de l’ordre de grandeur de la capacité photosynthétique enregistrée
pour le Douglas durant une période estivale (données non encore publiées).

4.4. Contribution à l’étude du fonctionnement photosynthétique hivernal
du Douglas suivant le gradient de continentalité en France

Notre modèle expérimental simple ne saurait refléter la réalité complexe du
fonctionnement photosynthétique hivernal in situ. Ce fonctionnement est régi par
un ensemble de facteurs agissant de façon interactive (HELMS, 1965 ; PHARIS et al.,
1967 ; SCHMIDT-VOGT & GROSS, 1976 ; KUNSTLE & 1VIITSCHERLICH, 1978).

Néanmoins, afin d’approcher globalement l’impact du régime thermique naturel
sur le fonctionnement photosynthétique hivernal du Douglas, nous avons mis au point
(GUEHL, 1978) un index d’assimilation nette, à résolution journalière, pour un rameau
de lumière de Douglas supposé être placé en conditions optimales de lumière et d’ali-
mentation hydrique. Cet index est basé sur une modélisation mathématique de la
forme des courbes FN(O), des relations entre histoire thermique des rameaux et FN ainsi

que du fonctionnement respiratoire nocturne des rameaux (pour plus de détails concer-
nant cette modélisation, voir GUEHL, 1978).

Appliqué pour une période hivernale s’étendant du 1er janvier 1978 au

10 avril 1978 à trois stations françaises (Rostrenen en Bretagne, Versailles près de



Paris et Nancy dans le Nord-Est de la France), cet index met en évidence une péjo-
ration du bilan d’assimilation carbonée hivernale avec la continentalité croissante.

Exprimés relativement au bilan calculé pour Rostrenen, les résultats sont :

5. - Conclusion

Par la combinaison de mesures en laboratoire et d’un conditionnement in situ

du matériel végétal, cette courte étude nous a permis d’aborder le problème des

potentialités photosynthétiques hivernales des conifères sous un angle analytique par
rapport à l’un de ses facteurs limitants principaux : la température. Nos résultats
montrent une variation du potentiel photosynthétique en « dents de scie caracté-

ristique d’une zone critique de balancement de l’influence de ce facteur limitant entre
une situation de repos hivernal total et une situation d’activité photosynthétique fai-
blement perturbée. Face à une telle sensibilité au régime thermique, on peut penser
qu’en France des variations régionales du climat puissent induire des différences de
production photosynthétique hivernale chez les conifères.

La modélisation mathématique apparaît comme un outil intéressant pour l’étude
de ce type de problème. Il nous semble donc intéressant de progresser dans cette

voie en compliquant notre modèle par l’introduction de facteurs supplémentaires (lu-
mière, facteurs hydriques) et par l’étude de leurs interactions sur un modèle expé-
rimental in situ.

D’autre part, parmi les diverses espèces de conifères dont dispose l’aménagiste
forestier en France, existe-t-il des différences dans les caractéristiques de l’acclima-
tation de la fonction photosynthétique aux basses températures (seuil thermique d’en-
dommagement, capacité de « rétablissement » après un coup de froid) ? La mise en
évidence de telles différences pourrait contribuer à la mise au point d’indices clima-
tiques de productivité intégrant des particularités écophysiologiques d’espèce ou même
de provenance.

Reçu pour publication le 20 octobre 1981.

Summary

Winter photosynthesis of the Douglas-fir (Pseudotsuga menziesii Mirb.)
as related to thermal regime

In the eastern France, near Nancy, at different days from 02.16th.1979 to 05.16th.1979,
shoots of a 19 year old Douglas-fir stand were cut and their net-photosynthesis response
to temperature determined in laboratory under light-saturation conditions.



1. Until beginning of April :
- The response of net-photosynthesis to temperature was characterized by a wide

optimal zone centered on 16-18 &dquo;C rather than by a marked optimum. No significative
transformation in the shape of that response curve was observed during the measurement

period.
- The photosynthetic capacity is submitted to important changes corresponding to a

damage and reparation action on the photosynthetic function linked to the alternation of
frost and thaw periods. The after-effects of the thermal regime act upon photosynthesis
in a cumulative way and with a 10 day retentivity.

2. From beginning of April to bud-flushing (05.16th)
- In a first time, a more and more important impairment of the CO., assimilation

rate of the shoot was observed at the higher temperatures. Simultaneously the thermal

optimum underwent a slight down to 8-10 &dquo;C, without the above mentionned climatic
determinism of the photosynthetic capacity being significantly affected. That transformation
appeared to be due to an increase of the respiratory activity of the developing buds.

- In a second time, a few days before bud flushing, the photosynthetic capacity
decreased in its turn under the influence of physiological changes which seemed to affect
the photosynthetic apparatus itself.

The Douglas-fir is characterized by a great capacity of reparation after a cold stress
which allows it to turn to account mild temperature winter periods in a climate like
that of Nancy. In the temperate zone such an evergreen conifer winter photosynthesis
pattern is intermediate between the total winter photosynthetic rest which characterizes the
continental and mountain cold winter situations and a pattern without any winter
depression as has been observed in mild winter oceanic conditions.
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