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Collaborations scientifiques et contributions 

La présente thèse a bénéficié d’un ensemble de collaborations scientifiques uniques et 

originales qui ont permis le design, la mise en place, l’analyse et l’interprétation des résultats 

des Chapitres 3, 4, 5 et 6 de ce manuscrit. 

Supervision scientifique  

Le travail de recherche réalisé pour cette thèse a été co-encadré par le Pr. Luc 
Abbadie, Directeur de l’Institut d’Écologie et des Sciences de l’Environnement de Paris 

(iEESParis), le Dr. Jean-Christophe Lata, Maître de conférences et HDR à l’Institut 

d’Écologie et des Sciences de l’Environnement de Paris et le Dr. Jérôme Ngao, Chargé de 

recherche INRA au Laboratoire PIAF de l’INRA de Clermont-Ferrand.  

Collaborations scientifiques  

Les analyses dendrochronologiques et anatomiques du bois ont été réalisées en 

collaboration avec Anaïs Boura (MC, UPMC) du Centre de Recherche de Paléobiodiversité et 

de Paléoenvironnement.  

Les analyses isotopiques ont été effectuées avec l’équipe IsoEco de l’Institut 

d’Écologie et des Sciences de l’Environnement de Paris avec Thierry Bariac, Phillipe Biron et 

Patricia Richard. 

Les analyses des réserves en sucres et en lipides ont été réalisées en collaboration 

avec l’équipe ESE de l’université Paris-Sud avec Claire Damesin et Chantal Fresneau. 

Les analyses métaboliques (proline, MDA, pigments, analyses génétiques) ont été 

réalisées en collaboration avec l’équipe ACPE de l’Institut d’Écologie et des Sciences de 

l’Environnement de Paris.  

Le suivi dendrométrique à l’aide des sondes pépiPIAF a été réalisé en collaboration 

avec Thierry Améglio (DR, INRA) de l’équipe PIAF de l’INRA de Clermont-Ferrand.  

Le suivi tensiométrique à l’aide des sondes HYDRASOL a été réalisé en 

collaboration avec la société Hydrasol et le Dr Abdelkader Bensaoud.  
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Les données climatiques ont été obtenues grâce à la contribution de la plateforme 

météorologique de l’INRA.  

Cadre financier  

Cette thèse a été financée par la CDC – Biodiversité et l’ANR Écoville (ANR-14-

CE22- 0021).  
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Organisation du manuscrit 

Dans ce travail, la relation des arbres d’alignement parisien avec l’eau a été étudiée via 

différents outils et différentes échelles de temps. La croissance des arbres et la mise en réserve 

sont des processus informatifs sur la qualité et la dynamique de cette relation. Ainsi en ville, 

une bonne connaissance du cycle de l’eau est en effet importante afin de mieux comprendre 

comment les arbres en villes sont, ou pourraient être, approvisionnés.  

Le manuscrit est donc hiérarchisé en 5 Chapitres, comme suit : 

Le Chapitre 1 constitue un essai d’état de l’art sur l’écohydrologie et le 

fonctionnement carboné des arbres d’alignement en ville. Ce premier chapitre introductif 

permet d’une part d’identifier les particularités des plantations d’alignement et du cycle de 

l’eau urbain ; et d’autre part, de rappeler les bases physiologiques de la relation intime 

existant entre les arbres et l’eau, permettant ainsi d’apporter les éléments introductifs 

nécessaires pour les Chapitres qui suivent, essentiels à une meilleure interprétation des 

résultats.  

Le Chapitre 2 revient sur le matériel et les méthodes utilisés au cours de cette 
thèse en y détaillant les principes de base, et ceci, dans une volonté de rendre plus accessibles 

les Chapitres qui suivent.  

Le Chapitre 3 intitulé « Relation entre le climat et la croissance des arbres 
d’alignement » apporte une base nécessaire en prenant en compte l’influence importante du 

climat et de son évolution sur le fonctionnement des arbres, particulièrement dans un contexte 

climatique changeant. Ce Chapitre a fait l’objet d’une resoumission dans Urban Ecosystems 

le 21 septembre 2016. 

Le Chapitre 4 « Dynamique saisonnière des réserves glucidiques et lipidiques 
chez le tilleul argenté en milieu urbain et non urbain » permet

d’apporter certains éléments de réponse à certains points soulevés dans la discussion du 

premier Chapitre. Ce chapitre fait appel à des méthodes et protocoles d’enzymologie, de 

gravimétrie et de bilan de masse. 

Le Chapitre 5 « Sources potentielles d’eau utilisées par les tilleuls argentés en 

milieu urbain et non urbain par la mesure des signatures isotopiques des isotopes stables 
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de l’eau (18O et 2H) » est une étude portant sur la détermination à l’échelle saisonnière des 

sources d’eau utilisée par les arbres en rue en comparaison de ceux vivant en parc et en 

arboretum via l’analyse de la signature des isotopes lourds de l’eau (18O et 2H). Cette étude, 

inédite en rue à Paris, permet d’apporter des informations sur les stratégies d’utilisation de 

l’eau par les arbres d’alignement jusqu’alors encore très peu connues des services de la ville 

ainsi que de la communauté scientifique. 

Le Chapitre 6, enfin, propose une discussion générale sur les résultats présentés 

dans les Chapitres précédents et leurs limites ainsi que de nouvelles perspectives permettant 

de les compléter. Il présentera les résultats d’analyses effectuées pendant la thèse mesurant 

des marqueurs anatomiques et métaboliques de stress hydriques. Ces derniers éléments seront 

également discutés à la lumière d’analyses génétiques effectuées sur les tilleuls argentés 

échantillonnés au cours de cette étude. L’ensemble des connaissances ainsi collectées 

permettra d’introduire un dernier point de discussion concernant le potentiel impact des 

stratégies de tolérance à la sécheresse mises en place par les tilleuls argentés dans les rues de 

Paris sur le rendu des services écosystémiques.   
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1.1.  Introduction générale 

Selon un des concepts de l’écohydrologie1, la disponibilité de l’eau dans l’espace et 

dans le temps est étroitement liée aux processus écosystémiques (Wood et al. 2008). Avec 

le dioxyde de carbone (CO2), la lumière et les nutriments, l’eau est l’un des facteurs les plus 

importants déterminant la survie et la croissance des plantes terrestres (Craine 2009). Elle est 

également à la base des processus vitaux d’évapotranspiration2 et de photosynthèse3 (Craine 

2009). Cependant, pour comprendre le fonctionnement et la productivité d’un écosystème 

donné, il est crucial de comprendre non seulement les relations entre l'eau disponible et son 

utilisation par les plantes présentes, mais également de prendre en compte les conséquences 
d'un approvisionnement en eau inadéquat sur leur croissance, leur fonctionnement et leur 

survie (Lambers et al. 2008). 

Deux raisons majeures expliquent l’importance vitale de l’eau pour les plantes. 

Premièrement, l’eau est le constituant principal de la cellule vivante. En effet, l’eau joue 

un rôle crucial dans l'ensemble des processus physiologiques et métaboliques de la plante. 

Structurellement, l'eau constitue entre 70 à 95 % de la biomasse des tissus non ligneux, tels 

que les feuilles et les racines (Lambers et al. 2008). Au niveau cellulaire, l’eau permet le 

transport des métabolites, la dissolution des ions, des sucres, des acides aminés et des 

protéines, qui sont autant de molécules essentielles au bon fonctionnement du métabolisme et 

donc, à la vie de la plante (Heldt and Piechulla 2011). À l’échelle de la plante entière, elle 

permet le transport des nutriments, des hydrates de carbone (C) et des hormones végétales (ou 

                                                 

1 Toutes les études à l’interface des sciences hydrologiques et écologiques (Hannah et al. 2004). 
2 Processus pendant lequel l'eau est transférée sous forme de vapeur de la plante à l'atmosphère, et qui permet d’une part, la diminution de la 
température de la plante et d’autre part, la circulation de l’eau et des nutriments vers les organes où ont lieu toutes les grandes fonctions 
(Lambers et al. 2008). 
3 La photosynthèse est une série de processus, dans lesquels l'énergie lumineuse est convertie en énergie électro-chimique utilisée pour la 
biosynthèse des matériaux cellulaires ; un organisme photosynthétique est celui dans lequel une majeure partie de l'énergie nécessaire à la 
synthèse cellulaire est fournie par la lumière (Gest 2002). 
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phytohormones) nécessaires à la croissance et au développement des différents 

organes (Kramer and Boyer 1996).  

La deuxième raison réside dans les quantités extrêmement importantes d’eau 

nécessaires afin de réaliser ces processus au regard de la plante entière. En effet, de la 

totalité de l’eau absorbée par la plante, moins de 1 % sera finalement conservé dans la 

biomasse. En moyenne, 5% de l’eau totale vont être utilisés par jour pour le métabolisme, le 

reste étant perdu lors de la transpiration (Lambers et al. 2008).  

Bien que la molécule d'eau soit celle la plus abondante sur la surface de la Terre, la 

variation de sa disponibilité dans le temps et l’espace va déterminer le développement des 

espèces végétales en impactant leur fonctionnement. En ce qui concerne particulièrement les 

ligneux, une surmortalité des populations forestières est observée ces dernières années, 

largement imputable aux changements climatiques et notamment, à l’augmentation de la 

fréquence et de l’intensité des sécheresses (Allen et al. 2010).  

En milieu urbain, la disponibilité de cette ressource pour les arbres reste encore 
peu connue. L’enjeu devenu pressant d’augmenter la résilience et la durabilité des villes face 

au changement global a entrainé un intérêt grandissant dans la recherche pour ces systèmes 

(Bolund and Hunhammar 1999; Livesley et al. 2016). Ainsi ces dernières décennies, de 

nombreuses études ont cherché à évaluer l’impact et la contribution des arbres pour 

l’amélioration de la qualité de l’environnement urbain au travers des services écologiques 

qu’ils fournissent. En effet, la présence d’arbres en ville, de par leur simple fonctionnement, 

participe à l’amélioration de la qualité de vie des citadins par le stockage du C, l’amélioration 

de la qualité de l’air, l’atténuation des températures atmosphériques et de surface, la 

diminution du ruissellement ou encore du fait de leur impact psychologique, culturel et 

esthétique (Dwyer et al. 1992; Bolund and Hunhammar 1999; Nowak 2000; Nowak 2006; 

Gulyás et al. 2006; Nowak and Dwyer 2007; Oldfield et al. 2013; Gillner et al. 2015). 

Parmi les méthodes d’études, la modélisation des processus joue un rôle majeur 

dans l'évaluation de ses services. Les modèles ont ainsi effectivement montré l’importance 

des arbres en villes et leur contribution significative à la qualité de l’air, la réduction des 

températures ou au stockage du C (par exemple le modèle i-tree, anciennement appelé 

UFORE ; Nowak et al. 2008; LeBlanc Fisher and Nowak 2010; Paoletti et al. 2011; Tallis et 

al. 2011). Cependant, du fait de la grande différence de fonctionnement entre milieu urbain et 
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non-urbain (Gómez-Baggethun et al. 2013), le réalisme et l’importance de cette contribution 

reste encore une question ouverte (Pataki et al. 2011). En effet, une grande partie de ces 

modèles implémentent en général des paramètres dendrométriques simples 

(circonférence/diamètre du tronc, hauteur, volume du houppier) ou physiologiques souvent 
issus d’estimations d’espèces vivant en milieu non urbain, biaisant ainsi la représentation 

du fonctionnement des arbres en ville. Un manque important de données subsiste donc 

(Pincetl 2010a; Pincetl 2010b; Pataki et al. 2011; Pincetl 2012) et aujourd’hui, plus de 

recherches de terrain semblent nécessaires afin d’ajuster plus finement les modèles à 

l'environnement complexe qu’est le milieu urbain (Pataki et al. 2011). 

En effet, l’efficacité des services écologiques rendus par les arbres en ville dépend en 

grande partie de leur santé, de leur fonctionnement général et de leur survie ; ces 

caractéristiques sont sous l’influence des conditions abiotiques et biotiques dans 

lesquelles les arbres se trouvent. D’une part, les contraintes liées à l’urbanisation et aux 

bâtis vont impliquer un assèchement général des sols associé à une forte imperméabilisation, 

et ce, dans le but d’éviter l’effondrement des infrastructures (Whitlow et al. 1992; McCarthy 

and Pataki 2010). D’autre part, la forte capacité calorifique de ces infrastructures va induire 

des phénomènes d’îlot de chaleur urbain (ICU)4 atmosphériques et édaphiques (Shi et al. 

2012) qui vont, à plus ou moins court terme, amplifier la demande évaporative de 

l’atmosphère autour des arbres (Whitlow et al. 1992; McCarthy and Pataki 2010). La 

combinaison de ces deux aspects va induire indiscutablement des stress hydriques (à la fois 

édaphique et atmosphérique) conséquents, notamment des déficits qui, comme décrits 

précédemment, vont à court terme perturber le métabolisme des arbres (croissance, 

photosynthèse, évapotranspiration) et à long terme, menacer leur pérennité (Roberts 1977; 

Wilson 1977; Foster 1978; Foster and Blaine 1978; Steiner 1980; Tattar 1980; Staby 1981; 

Whitlow and Bassuk 1987; Clark and Kjelgren 1989; Whitlow et al. 1992; Sæbø et al. 2003; 

McCarthy and Pataki 2010; Gillner et al. 2013; Vico et al. 2014). En ville nait alors un 

paradoxe entre la volonté de planter plus d’arbres en ville afin de profiter des services 

qu’ils nous prodiguent, et la difficulté de subvenir à leurs réels besoins. 

                                                 

4 Traditionnellement défini comme une différence de température de l'air avec des valeurs plus élevées sur les sites urbains par 
rapport aux milieux ruraux (Stewart and Oke 2009). 
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Effectivement, différentes études ont mis en évidence l’importante mortalité, la 

faible espérance de vie et le dépérissement5 général des arbres en ville dus au stress 
hydrique (Foster 1978; Foster and Blaine 1978; Sæbø et al. 2003; Roman and Scatena 2011; 

Gillner et al. 2013; Gillner et al. 2014; Roman 2014), témoignant ainsi d’un fonctionnement 

plus contraint que leurs homologues en forêt, par exemple. Au niveau écologique, ces 

contraintes vont réduire indubitablement leur capacité de rendu de services écologiques en 

ville (Pataki et al. 2011; Díaz-Porras et al. 2014). Leur mort prématurée va également réduire 

le nombre d’arbres matures en ville malgré l’importance de la présence d’arbre de taille 

suffisante pour maximiser les services qu’ils nous apportent (Dwyer et al. 1992). En France, 

le coût moyen pour la plantation d’un arbre est de 1 250€ (Pauleit et al. 2002). D’un point de 

vue économique, le renouvellement des plantations d’alignements entraine donc des coûts 

logistiques et financiers important pour les villes.  

Le nombre d’études de terrain apportant des données sur le fonctionnement réel 

des arbres d’alignement en rue reste encore faible (McCarthy and Pataki 2010; Pataki et 

al. 2011). Pourtant, une meilleure compréhension de leur écohydrologie et de leur 

fonctionnement général est nécessaire, car notre qualité de vie en ville dépend en partie de 

leur bonne santé, de leur fonctionnement et de leur pérennité. Dans un contexte de 

changement global, il est également primordial de pouvoir prédire leur trajectoire afin 

d’anticiper leur comportement futur (Oldfield et al. 2013) et leur maintien. Ces questions sont 

aujourd’hui un enjeu majeur au cœur des débats urbanistiques, écologiques et économiques 

pour les villes de demain.   

                                                 

5 Selon la définition de Manion (1981) qui est la plus reprise dans la littérature, le dépérissement d’un arbre est causé par un ensemble de 
facteurs interagissant et se succédant d'une façon particulière, et qui entraînent une détérioration générale, portant notamment sur l'aspect et 
la croissance, et une détérioration graduelle, se terminant souvent par la mort de l'arbre (Landmann 1994). 
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1.2.  De la particularité des plantations d’alignement 

1.2.1. La gestion des arbres d’alignement à Paris 

Les arbres d’alignement sont des rangées d’arbres plantés le long d’une voie, 

généralement monospécifiques, comptant au minimum une dizaine d’arbres avec une 

distance maximale de 10 mètres entre eux (Code Wallon 2004). Paris est l'une des capitales 

les plus boisées d'Europe, comptant près de 190 essences différentes dont 171 feuillus et 17 

conifères et dominée par la présence du platane, du marronnier, du sophora et du tilleul 

argenté (Apur 2010a; Mairie de Paris 2016). En 2014, 100 000 arbres étaient décomptés dans 

les rues, représentant un linéaire planté d’environ 700 km sur les 1650 voies publiques 

parisiennes. Les alignements monospécifiques représentent 58 % du linéaire total des voies 

plantées parisiennes.  

Le Service de l'Arbre et des Bois (SAB) de la Mairie de Paris est chargé de la gestion 

de l'ensemble du patrimoine arboré. Ainsi, le SAB s’assure tout au long de l’année du suivi 

phytosanitaire, du remplacement des arbres dépérissants et de l’installation de nouvelles 

plantations. Chaque année, environ 1500 arbres dans les rues sont remplacés et près de 
3000 arbres sont plantés dans les rues et les espaces verts, représentant un budget moyen 

annuel d’environ 3 750 000 € (Pauleit et al. 2002). Les arbres plantés à Paris sont en général 

issus des pépinières du Centre de production horticole de la Ville de Paris. Le reste des arbres 

plantés à Paris provient de pépinières spécialisées de France, d’Allemagne et des Pays-Bas. 

Avant la plantation, les arbres grandissent en pépinière en moyenne 8 à 10 ans 
avant d’être plantés en ville. La fosse creusée dans laquelle sont plantés les arbres mesure de 

4 à 20 m3 et est comblée de terre végétale qui est le matériau terreux utilisé pour construire un 

sol fertile (Rossignol 2013). Cette terre provient de la couche superficielle de zones 

anciennement cultivées transformées en zones commerciales et industrielles (Rossignol 

2013). Une fois planté, l’arbre est arrosé régulièrement avec environ 100 litres d’eau tous les 

15 jours de Mars à Septembre pendant 3 ans afin de garantir une bonne reprise racinaire. Un 
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tuteur est aussi installé pour lui assurer une bonne stabilité et des tailles de formation6 sont 

réalisées. Après ces 3 premières années, l’arbre planté en rue est élagué environ tous les 2 ans 

afin de répondre à différentes exigences de la vie en ville : dégagement des feux tricolores de 

circulation et signalétique routière, maintien d’une bonne distance entre l’arbre et les façades, 

relevage des branches basses pour la circulation routière et les piétons, suppression de bois 

mort et de branches dépérissantes et globalement une réduction des parties aériennes afin de 

maintenir son volume dans l’espace dont il dispose. Récemment, le SAB a mis en place une 

politique d’élagage peu intensif, qui peut cependant varier en fonction de l’architecture de la 

rue, de l’espèce présente et des dangers et risques potentiels. D’une manière globale, le SAB 

estime que les arbres plantés le long des rues dépassent rarement 80 ans. 

1.2.2. Les conditions abiotiques des arbres plantés en alignement 

1.2.2.1. Le microclimat urbain 

Les zones urbaines sont caractérisées par un ensemble d’infrastructure complexes qui 

vont grandement déterminer les caractéristiques microclimatiques spécifiques à chaque ville 

et climat régional (Gulyás et al. 2006). L’ICU par exemple est un phénomène climatique 

caractéristique du milieu urbain. C’est également un phénomène épisodique car son 

apparition nécessite la conjonction d’un certain nombre de paramètres météorologiques que 

l’on retrouvera durant les épisodes anticycloniques caractérisés par un vent faible (2 à 3 m/s 

au maximum) et un ciel dégagé. Cette période peut débuter dès le printemps et se prolonger 

jusqu’au début de l’automne. 

À Paris particulièrement, outre ces phénomènes ponctuels, les conditions 

météorologiques sont caractérisées par des moyennes de températures supérieures de 2.5°C 

par rapport aux zones rurales (Fig. 1.1). D’une manière plus globale, la température annuelle 

moyenne en centre urbain est de 1 à 2°C plus élevée qu’en milieu rural (Stewart and Oke 

2009). L’augmentation des températures atmosphériques et de surfaces est associée à une 

diminution typique de l’humidité atmosphérique et édaphique en milieu urbain. Ainsi, les 

demandes évaporatives en ville sont généralement bien supérieures aux apports en eau 

                                                 

6 La taille de formation se pratique sur les jeunes arbres afin de maintenir un équilibre entre les racines et la ramure. Elle permet de sculpter 
la silhouette future de l'arbre en supprimant certaines parties pour ne privilégier que les branches charpentières et les branches secondaires 
qui donneront une forme harmonieuse à l'arbre. 
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ce qui va induire des stress hydriques conséquents sur les plantes (Whitlow and Bassuk 

1988; Whitlow et al. 1992). La Figure 1.2 résume les principales différences existantes entre 

un arbre vivant dans une rue d’un autre vivant en milieu forestier (Bourgery and Mailliet 

1993). En résumé, les arbres d’alignement occupent souvent de petits espaces isolés dans un 

milieu très minéral, ce qui les expose à plus de rayonnement (incident, réfléchi), de chaleur et 

à moins d’eau disponible.  

 

Figure 1.1. Moyennes de températures en Ile-de-France sur la période 1995-2004 

Outre les températures et l’humidité, les éclairements artificiels urbains pourraient 

également perturber les cycles circadiens des plantations. Les observations suggèrent que la 

phénologie7 de nombreuses espèces d'arbres urbains pourrait être altérée lorsque ces arbres se 

situent au voisinage direct de l'éclairage public, entrainant alors un débourrement8 précoce et 

une chute des feuilles tardive (Bennie et al. 2016; Ffrench-Constant et al. 2016). D’un autre 

côté, les interférences lumineuses avec le bâtis pourraient diminuer les capacités 

photosynthétiques pour les espèces les plus héliophiles. Cependant, une étude récente a 

                                                 

7 La phénologie étudie les phénomènes périodiques des plantes. L'étude de la phénologie consiste à enregistrer, dans le temps, le retour des 
étapes de croissance et de développement des êtres vivants et à étudier les facteurs qui l'influencent (Défila and Clot 2000).  
 
8 Le débourrement, appelé aussi débourrage, est le moment de l'année où les bourgeons végétatifs et floraux des arbres se développent pour 
laisser apparaître leur bourre (terme désignant le duvet et les jeunes feuilles et fleurs enfouies dans les bourgeons de nombreux arbres) puis 
leurs feuilles et leurs fleurs. Ce stade phénologique important est défini par 50% d'ouverture des bourgeons (Vitasse et al. 2011). 
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montré que cette interférence pouvait au contraire augmenter le rendement photosynthétique 

des espèces d’ombre (Takagi and Gyokusen 2004). Ces même auteurs ont également constaté 

une stimulation de la conductance stomatique liée à la pollution de l’air par le dioxyde d’azote 

(Takagi and Gyokusen 2004). Ainsi, la pollution atmosphérique en ville pourrait, dans 

certains cas et contrairement à ce qui est attendu, stimuler la photosynthèse via 

l’augmentation des dioxyde de C et d’azote et la diminution des concentrations en ozone 

(Gregg et al. 2003; Takagi and Gyokusen 2004). 

Figure 1.2. Dessin représentant les conditions microclimatiques d’un arbre planté en rue en comparaison avec un 
arbre en milieu forestier (Bourgery and Mailliet 1993). 

Il n’y a donc pas encore aujourd’hui de raison de penser qu’en ville la pollution et la 

luminosité soient les facteurs majoritairement limitants pour les arbres. En revanche, la 
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faible disponibilité en eau pour les arbres en rue pourrait significativement accentuer 
l’intensité du stress hydrique.  

1.2.2.2. Le cycle de l’eau urbain 

Au niveau du cycle hydrologique global, seul 8 % de l’eau évaporée par les océans 

vont être précipités sur les continents (Fig. 1.3, Gat 1996). Cependant, toute l’eau précipitée 

sur Terre n’est pas entièrement disponible pour les plantes. Ainsi, 65% des précipitations 

vont s’évaporer, 24% vont ruisseler à la surface terrestre vers les cours d’eau et seulement 

11% s’infiltrera dans les sols (Beltrando 2004). L’eau évaporée dans l’atmosphère sous forme 

de vapeur d’eau se condense ensuite pour donner lieu à de nouvelles précipitations. L’eau 

disponible pour les plantes sera recyclée un grand nombre de fois via l’évapotranspiration 

avant de retourner dans les océans (Gat 1996). 

 

Figure 1.3. Cycle hydrologique, en unités de flux relatives (100 unités correspondent aux flux d’évaporation 
marine) d’après Gat, 1996. 

Le cycle de l’eau en milieu urbain est très influencé par les aménagements 

consécutifs à l’urbanisation, mais aussi par les pratiques et usages des habitants. À Paris, 

l’eau utilisée est puisée dans la Seine, le canal de l’Ourcq ou les nappes phréatiques, selon la 

localisation de son utilisation. Elle est ensuite traitée et contrôlée avant d’entrer dans les 
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réseaux de distribution. Une fois utilisée, elle rejoint les égouts, qui recueillent aussi les eaux 

de ruissellement (réseau unitaire), est ensuite traitée et est finalement rejetée dans les rivières 

(Paris.fr 2015). L’imperméabilité des sols en ville provoque une augmentation du 

ruissellement et une réduction de l’infiltration naturelle. Par temps de pluie, on observe 

généralement des inondations plus fréquentes, une surcharge des réseaux et une pollution par 

lessivage. Par temps sec, il en résulte un déficit en eau et la pollution des milieux récepteurs 

par concentration.  

La végétation et les arbres en ville sont autant d’opportunités pouvant influer sur la 

gestion des eaux pluviales et l’épuration des polluants. La Figure 1.4 indique la structure des 

réseaux en eau non-potable et usées souvent adjacents des plantations au niveau de la 

chaussée.  

 

Figure 1.4. Schéma des réseaux d’eau disponibles sous la voirie parisienne et proches des plantations (Apur 
2010a).  

Du fait de l’absence d’irrigation, les arbres d’alignement semblent donc dépendre 

largement des précipitations et de leur infiltration dans les sols. Comme dit 

précédemment, cette infiltration reste réduite du fait de l’importante imperméabilisation 

autour de l’arbre, de la compaction des sols mais également à cause de l’augmentation des 

températures en ville favorisant son évaporation. Une possibilité demeure cependant 

concernant la capacité des arbres en rue à profiter de potentielles fuites au sein du réseau 
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d’eau avec, pour les arbres les plus matures, une propension à coloniser les canalisations 

(Photo 1.1). En effet, Darwin (1880) avait déjà remarqué que les racines avaient en général la 

capacité de se développer loin des sites secs et vers les poches les plus humides dans le sol. 

Cet hydrotropisme positif des racines s’explique par l'inhibition de l'élongation des cellules de 

la racine en contact avec l’eau. L'allongement du côté sec est alors légèrement stimulé, ce qui 

entraîne une courbure de la racine et sa croissance vers une poche humide de sol (Takahashi 

1994; Tsuda et al. 2003). La coiffe est très probablement le site le plus sensible à l’humidité 

(i.e. hydrosensing dans la littérature, Takahashi and Scott 1993), mais le mécanisme 

d’hydrosensing reste encore peu compris aujourd’hui. Il semblerait qu’il implique une 

augmentation de la paroi cellulaire des cellules d'extension des racines qui font face au côté 

sec (Hirasawa et al. 1997). Néanmoins, l’utilisation par les arbres en rue de ses sources 

potentielles reste à ce jour encore très peu connue et étudiée. 

 

 

 

 

 

 

Photo 1.1. Bouchage d’une canalisation d’eau par des racines. Source photo : http://www.debouchage-urgent-
canalisation.com 

1.2.3. L’eau comme facteur limitant pour les arbres en ville 

Comme nous l’avons déjà évoqué, les écosystèmes urbains sont reconnus comme étant 

des milieux extrêmement perturbés et contraints. On constate ainsi en ville que la durée de vie 

des arbres est plus faible que ceux en milieu plus naturel. 

Plus précisément, une méta-analyse récente faite sur des études de terrain aux Etats-

Unis estime une espérance de vie moyenne entre 19 et 28 ans pour les arbres plantés dans 
les rue associée à un taux de mortalité annuel de 3.5 à 5.1% (Roman and Scatena 2011). 

Ces chiffres sont très faibles étant donné que certaines espèces communes plantées en ville, 
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telles que le genre Tilia, ont une longévité allant jusqu'à 1000 ans (Radoglou et al. 2009). Une 

étude menée à New York sur 13 405 arbres de 16 espèces différentes montre également que la 

mortalité la plus importante concerne en général les plus jeunes arbres, quelques années après 

leur plantation (Lu et al. 2010). Les auteurs concluent que cette surmortalité semble 

également dépendre de l’espèce considérée. Malgré une volonté accrue de “verdir” les zones 

urbaines, planter des arbres en ville et les maintenir en bonne santé devient donc 

problématique (Roman 2014). 

De nombreux facteurs externes peuvent expliquer la surmortalité des arbres 
d’alignement. Ces facteurs peuvent être de 3 ordres : prédisposant, déclenchant, et aggravant 

(Sinclair and Hudler 1988; Manion 1991; Landmann 1994). Cette définition peut être 

représentée selon une spirale (Fig. 1.5) dans laquelle un même facteur, selon ses 

caractéristiques (durée, intensité) peut appartenir à plusieurs catégories (prédisposant, 

déclenchant, aggravant). Les symptômes de dépérissement peuvent, dans certains cas, 

évoquer ceux d’une sénescence naturelle. S’ils interviennent de façon prématurée dans la vie 

de l’arbre, on parlera alors de dépérissement. En plus des dysfonctionnements pouvant être 

liés à l’eau, le CO2, la lumière et les nutriments, d’autres facteurs peuvent expliquer leur 

dépérissement. En ville, s’ajoutent à cette liste des facteurs de types anthropiques, comme le 

vandalisme ou les travaux de voierie pouvant causer des blessures, la phytotoxicité liée aux 

pollutions atmosphérique et édaphique, l’élagage intensif ou encore les alignements 

monospécifiques prédisposant les arbres aux attaques de pathogènes (Lu et al. 2010). 

Cependant, le stress hydrique reste le plus souvent la cause de mortalité la plus 
mise en avant dans la littérature pour les arbres en milieu urbain (Roberts 1977; Wilson 

1977; Foster 1978; Foster and Blaine 1978; Steiner 1980; Tattar 1980; Staby 1981; Apple and 

Manion 1986; Whitlow and Bassuk 1987; Clark and Kjelgren 1989; Whitlow et al. 1992; 

Sæbø et al. 2003; Sieghardt et al. 2005; McCarthy and Pataki 2010; Gillner et al. 2013; Vico 

et al. 2014). Au sens de Manion (1981), des sécheresses répétées pourraient être considérées 

comme le principal facteur déclenchant. Par la suite, des conditions édaphiques défavorables 

(compactage fort, pauvreté en nutriments, drainage et capacité de rétention faibles) ou 

l’élagage régulier pourraient aggraver l’état des arbres en accentuant la faible disponibilité de 

l’eau dans les sols et leur vulnérabilité face aux attaques de pathogènes. 
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Figure 1.5. «La spirale du déclin » de Manion (1981), adaptée aux conditions françaises (DSF Nord-Est, 
Landmann 1994). 

Les changements drastiques au niveau du microclimat et des cycles hydrologiques en 

ville laissent donc supposer que les arbres vont devoir, pour survivre, augmenter leur 

consommation en eau par apport aux arbres dans des milieux plus naturels. On peut donc 

s’attendre à la mise en place de stratégies particulières notamment pour l’accès à l’eau, ou 
la modulation de leurs réponses physiologiques afin de limiter les pertes en eau.  
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1.3.  Réponses physiologiques des arbres face à la sécheresse 

Les réponses physiologiques et les stratégies des arbres face au déficit hydrique sont 

assez variées et différentes selon les espèces, bien qu’elles soient à ce jour assez bien décrites 

dans la littérature (McDowell et al. 2008).  

Ces réponses peuvent être réparties en deux principales catégories avec la mise en 
place de stratégies permettant soit d’éviter, soit de tolérer la sécheresse. Selon la gravité 

du déficit hydrique – c’est à dire sa durée et son intensité - les conséquences sur la santé de 

l’arbre peuvent être plus ou moins importantes : défoliation, diminution jusqu’à arrêt de la 

photosynthèse, ajustement des allocations en C mais également flétrissement, dépérissement 

et mort (McDowell et al. 2008). Leur croissance peut également être réduite due à la 

diminution de la turgescence9 cellulaire pilotant la division et l’élongation de cellules (Hsiao 

1973). Certaines sécheresses peuvent également lever la dormance des arbres de manière 

prématurée et ainsi les rendre plus vulnérables aux attaques de pathogènes (McDowell et al. 

2008). La réponse des arbres au stress hydrique est également spécifique (Ryan 2011). 

Certaines espèces adaptées à des climats avec de faibles précipitations, comme les xérophytes, 

peuvent survivre à de très faible disponibilité en eau quand d’autres, adaptées à des climats 

plus tempérés seraient fortement affectées, voir tuées (Lambers et al. 2008). L’étendue des 

études sur ces questions ont permis de montrer l’existence de nombreuses stratégies 

spécifiques impliquant des mécanismes anatomiques et physiologiques selon des 

coordinations complexes au sein de l’arbre entier (Ryan 2011). 

Physiologiquement, les mécanismes menant à une mortalité des arbres face à la 

sécheresse ont été débattus selon deux mécanismes sous-jacent majeurs : une défaillance 
hydraulique (Martínez-Vilalta et al. 2002; McDowell et al. 2008) et une limitation par le 
carbone (Waring 1986; McDowell et al. 2008). Ces deux mécanismes peuvent intervenir 

simultanément dans le dépérissement et la surmortalité des arbres face à la sécheresse 

(McDowell et al. 2008). Bien que ces mécanismes ne soient pas exclusifs, la prédisposition 

d’une espèce aux embolies ou à une déficience en C est également fortement liée aux 

stratégies d'utilisation d'eau de l’espèce et de son comportement isohydrique ou anisohydrique 

                                                 

9 État de tension dans lequel se trouve une cellule gorgée d’eau (Lambers et al. 2008). 
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(Choat et al. 2012; Manzoni et al. 2013; Klein 2014; Martínez-Vilalta et al. 2014; Roman et 

al. 2015). En effet, les réponses des arbres au stress hydrique dépendent de la capacité d'une 

espèce à éviter (isohydrique) ou à tolérer (anisohydrique) de faibles potentiels hydriques. 

Généralement, la limitation par le C est un processus lent affectant les plantes qui ferment 

leurs stomates sous des potentiels hydriques bas (stratégies isohydriques). Cette stratégie peut 

conduire à une mortalité de l’individu lors de périodes de sécheresse longues sans apport 

photosynthétique net. La défaillance hydraulique, au contraire, est un processus intervenant 

plus rapidement et conduisant à une mortalité rapide chez les plantes qui conservent leur 

stomates ouverts pendant une sécheresse (stratégie anisohydrique) (McDowell et al. 2008). 

Dans les 3 paragraphes suivants, nous allons rapidement revenir sur le concept du 

continuum sol-plante-atmosphère avant de détailler plus en avant les mécanismes de 

défaillance hydraulique et de limitation par le C. 

1.3.1. Le continuum sol-plante-atmosphère 

Le potentiel hydrique de la plante correspond à la quantité de molécules d’eau 

mesurée par unité de pression (MPa) présente dans l’organisme (Ditmarová et al. 2010). 

Le potentiel hydrique régit les flux et le fonctionnement de la plante. Par convention, le 

potentiel hydrique de l’eau pure, à 25°C et à 1 atm, est fixé à 0 MPa (Lambers et al. 2008). À 

partir de cette référence, toutes les solutions dans des conditions équivalentes de température 

et de pression auront un potentiel hydrique inférieur, et donc négatif, à celui de l’eau. Les 

molécules d’eau se déplacent toujours du potentiel hydrique haut (le moins négatif) au 

potentiel bas (celui le plus négatif). Dans la plante, un flux d’eau se crée selon un gradient de 

potentiels hydriques décroissants. La concentration de molécules d’eau dans l’atmosphère 

étant faible comparée à celle des feuilles, cet écart de potentiel constitue le principal moteur 

de la transpiration des plantes. Selon la théorie de la tension-cohésion de la colonne d’eau 

dans la plante, ces différences de potentiel vont contrôler les flux de l’eau dans tous les 

compartiments de l’arbre, suivant un gradient décroissant partant des racines, qui se trouvent 

dans un environnement relativement riche en molécules d’eau, jusqu’aux feuilles, exposées à 

une atmosphère plus ou moins sèche. 

Selon les mêmes principes, l’absorption de l’eau par les racines s’effectue grâce au 

gradient de potentiel hydrique décroissant existant entre un sol riche en molécules d’eau et les 

racines, décrivant ainsi le continuum sol-plante-atmosphère. Lorsque le sol s’assèche, son 
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potentiel hydrique décroit, faisant décroitre celui de la plante en parallèle. En-dessous d’un 

certain seuil dépendant de la capacité de l’espèce, la plante ne peut plus extraire l’eau. Ce 

seuil particulier est appelé point de flétrissement permanent (e.g. de -1.0 à -8.0 MPa, Lambers 

et al. 2008). La compréhension des lois physiques régissant les flux d’eau dans la plante est 

indispensable afin de pouvoir mieux appréhender les mécanismes sous-jacents des réponses 

des arbres face à une sécheresse. 

1.3.2. Hypothèse de la défaillance hydraulique 

Au sein de l’arbre, la sève brute, composée d’eau et d’oligo-éléments, circule à travers 

les vaisseaux de xylème dans le tronc, des racines jusqu’aux feuilles. Cette remontée est 

possible grâce à la transpiration, moteur essentiel du transport de l’eau dans les plantes. En 

effet, la vaporisation de l’eau par les stomates de la feuille va mettre la colonne d’eau sous 

tension, c’est à dire à des pressions inférieures (et négatives) à celle de l’atmosphère. Dans 

des conditions adéquates d’alimentation en eau, cette colonne d’eau dans l’arbre est dans un 

état métastable (Tyree and Zimmermann 2002). 

Lorsque pendant une sécheresse le point de flétrissement permanent est atteint, cette 

tension va augmenter et potentiellement entrainer des cavitations impliquant la 
formation de bulles d’air, appelées aussi embolies, dans les vaisseaux de xylème. Ces 

embolies vont bloquer la circulation de la sève brute et diminuer la conductivité hydraulique 

de l’arbre. Si dans le tronc une majorité de vaisseaux est embolisée, la sève ne pourra plus 

remonter jusqu’aux feuilles, empêchant alors les processus vitaux de transpiration et de 

photosynthèse. Chez les angiospermes, une perte de 90% de la conductivité hydraulique 

entraine la mort de l’arbre (Urli et al. 2013).  

Les arbres peuvent cependant d’une part (1) réduire les risques d’embolies mais 

également (2) restaurer leur vaisseaux embolisés ou, tout au moins, réduire l’impact d’une 

cavitation sur la conductivité hydraulique des vaisseaux (Cochard and Granier 1999). 

Réduire les risques d’embolies 

Comme nous le suggérions plus haut, la régulation de la transpiration via la 
fermeture des stomates va permettre de protéger l’arbre des embolies en évitant de trop 

fortes tensions dans la colonne d’eau. L’ouverture des stomates varie selon un grand nombre 
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de facteurs externes et internes, mais constitue le mode de régulation le plus important et le 

plus efficace face à des pertes en eau à court terme (Jones and Sutherland 1991; Cochard et al. 

1996; Cochard and Granier 1999).  

Un second mécanisme appelé segmentation hydraulique consiste à 
compartimenter les embolies dans les parties les plus distales de l’arbre (Tyree and 

Zimmermann 2002) du fait de gradients de potentiel hydrique bien plus importants que dans 

les troncs ou les racines. Ainsi, en cas de sécheresse poussée, les parties les plus jeunes de 

l’arbre comme les feuilles ou les nouvelles pousses seraient alors les plus sujettes aux 

embolies et ceci, dans le but de protéger les organes nécessitants des années d’investissement 

et d’énergie tels que le tronc et les racines (Tyree et al. 1993; Cochard and Granier 1999).  

Restauration des vaisseaux embolisés et limitation des effets de l’embolie 

Néanmoins, il se peut que ce mécanisme de protection ne suffise pas. Une fois 

l’apparition de vaisseaux embolisés effective, l’arbre peut les restaurer ou limiter la perte de 

conductance hydraulique par plusieurs mécanismes.  

La limitation des effets de la cavitation sur la conductance hydraulique consiste à 
augmenter la redondance des vaisseaux de xylème. Le tissu conducteur sera dit redondant 

lorsqu’il y aura une faible perte de conductivité malgré la présence d’embolies dans les 

vaisseaux (Cochard and Granier 1999; Hacke 2015). L’augmentation de la redondance est 

fonction de la taille et du nombre de vaisseaux. Plus ces vaisseaux seront petits et nombreux, 

plus la redondance est grande. Cependant, il faudra généralement un grand nombre de petits 

vaisseaux pour atteindre la conductivité hydraulique de plus gros vaisseaux, moins nombreux. 

En effet, la conductivité hydraulique est proportionnelle à la taille du rayon à la puissance 4 

(loi de Poiseuille). Ainsi, si la taille des rayons est divisée par 2, l’arbre devra fabriquer 16 

fois plus de vaisseaux pour obtenir la même conductivité hydraulique (Cochard and Granier 

1999; Tyree and Zimmermann 2002). Ce mécanisme de limitation reste potentiellement 

coûteux énergétiquement car la biomasse et l’énergie nécessaires pour fabriquer des petits 

vaisseaux sont plus importantes. Par contre, leur durée de fonctionnement est aussi plus 

grande par rapport à des vaisseaux plus gros (Cochard and Granier 1999). 

Outre la limitation de la perte de conductivité hydraulique, les arbres peuvent 
également restaurer les vaisseaux embolisés. Cette restauration s’effectue généralement en 
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hiver ou au printemps, lorsque l’arbre est dormant et ne transpire pas, grâce à la mise en 

pression de la sève qui va être régulée par des mécanismes complexes d’osmoses ou de 

solidification de la sève (Cochard and Granier 1999) qui ne seront pas abordés dans cette 

thèse.  

Un stress hydrique peut donc induire une plus faible assimilation du C en 1) réduisant 

l’accès au C (des réserves) du fait de la défaillance hydraulique et 2) du fait de la régulation 

stomatique impactant la disponibilité du C. 

1.3.3. Hypothèse de limitation par le carbone 

Une abondante littérature met en évidence que la mortalité due à la sécheresse est 
fortement liée à un épuisement des réserves de C (Piper 2011; Galiano et al. 2012; Adams 

et al. 2013; Mitchell et al. 2013a; Galvez et al. 2013; Hartmann et al. 2013). Une partie du C 

nouvellement assimilé est stockée sous forme de glucides ou de lipides, impactant 

directement la quantité d’assimilats disponibles pour la croissance de l’individu.  

Ce stockage permet néanmoins aux plantes de commencer la croissance au début du 
printemps et / ou de survivre lors d’années particulièrement défavorables (voir 1.4.2. Les 

réserves carbonées). Par exemple, lors d'une sécheresse, la régulation de l'évapotranspiration 

par la fermeture des stomates est accompagnée d'une diminution de l'assimilation 

photosynthétique du C (Weber and Gates 1990). À court terme, une augmentation de 

température associée à une sécheresse peut conduire à un bilan de C négatif (Zhao et al. 

2013), et ceci en raison des exigences métaboliques (respiration et métabolisme d’entretien ; 

Bréda et al. 2006) conduisant l'arbre à puiser dans les réserves stockées.  

L'accumulation de réserves permet également l’augmentation de la pression 

osmotique des cellules, ce qui empêche la déshydratation des tissus, et maintient le 

métabolisme lorsque l’assimilation du C est réduite (Chaves 1991). Ainsi, le stockage des 

hydrates de carbone non structuraux (i.e. Non Structural Carbohydrates en anglais (NSC) : 

les sucres solubles et l'amidon) pourrait être déterminant pour la résistance à la sécheresse des 

arbres (McDowell et al. 2011; Sala et al. 2012). 

Cependant, les études et résultats sur ces questions restent encore très 
controversés et, dans certains cas, aucune relation entre la mortalité induite par la sécheresse 
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et l'épuisement des stock de C (Anderegg et al. 2012; Gruber et al. 2012a; Mitchell et al. 

2013a) et/ou aucun changement dans la dynamique des réserves de C n’ont été observés (Sala 

and Hoch 2009; Galvez et al. 2011; Woodruff and Meinzer 2011; Anderegg 2012; Anderegg 

et al. 2012).  

Ainsi, il a été suggéré récemment que les arbres sous stress hydrique pourraient 

activement réguler la mise en réserve du pool de NSC comme un levier actif directement 
en concurrence avec la croissance (Sala et al. 2012). Cette stratégie pourrait assurer à la fois 

la survie à long terme et la croissance à court terme lorsque cela est nécessaire, car il est 

généralement admis que la croissance est considérée comme plus sensible à la sécheresse que 

l'assimilation (Sala et al. 2010). Ainsi, la croissance réduite souvent observée lors de 

sécheresse pourrait être d’avantage liée à la constitution de réserve carbonées qu’à la 

limitation d'assimilation de C per se (Körner 2006; Millard et al. 2007; Sala and Hoch 2009; 

Woodruff and Meinzer 2011). En effet, les arbres dans des conditions de stress 

environnemental élevé tels que des stress hydriques sévères (Bréda et al. 2006; Gruber et al. 

2012a) ou lors de défoliations (Hoch 2005; Palacio et al. 2008) ont montré des niveaux élevés 
de NSC associés à une croissance réduite (Hoch et al. 2003; Millard et al. 2007; Gruber et 

al. 2012a; Simard et al. 2013). 

Ces résultats apparemment contradictoires montrent que les liens entre les pools de 

NSC, la croissance et l’intensité du stress hydrique restent encore à étudier. Dans un contexte 

de changements climatiques, la diminution de la disponibilité en eau et l’augmentation de 

demande évaporative vont très probablement accentuer les contraintes hydriques pour les 

arbres en rue. Ainsi, une meilleure compréhension des réponses des arbres à la sécheresse 

peut fournir des indications sur leur réponse aux futures conditions climatiques et 
potentiellement aider à prévenir les événements de forte mortalité. De plus, les réponses 

physiologiques liées au stress hydrique chronique subit par les arbres en rue restent encore en 

grande partie inexplorées, ce qui pose des difficultés pour prédire leurs comportements futurs 

sous un climat changeant. 

C’est donc d’une part les prédisposition de l’espèce (isohydrique vs 
anisohydrique) et d’autre part l’état hydrique d’un individu qui vont déterminer la mise 

en place d’une variété de processus physiologiques (Hsiao 1973; Ditmarová et al. 2010). 

Comprendre les mécanismes sous-jacents expliquant la mortalité des arbres est donc une clé 
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importante afin d’anticiper les réponses des espèces en périodes de sécheresse de différentes 

durée et gravité. Ces questions restent encore aujourd’hui un intense débat dans la 

communauté scientifique et nécessitent d’élargir les études sur la question (Sala et al. 2010; 

McDowell 2011; Anderegg et al. 2012).  
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1.4.  La croissance radiale et la mise en réserve comme indicateurs 
de stress hydrique 

1.4.1. La croissance radiale  

De nombreux processus sont beaucoup plus sensibles à de faibles disponibilités en eau 

que le sont la conductance stomatique et la photosynthèse. Par exemple, la réduction de la 
croissance lors d’une sécheresse peut être provoquée à des niveaux de stress hydrique bien 

plus faibles que ceux provoquant l’inhibition de la photosynthèse (Hsiao 1973). La croissance 

se définit comme étant l'augmentation de la masse sèche (en volume, en longueur) des 

méristèmes. Les méristèmes correspondent à des zones de division, d'expansion et de 

différenciation des cellules (Lambers et al. 2008). Les méristèmes secondaires permettent la 

croissance en épaisseur des organes (tiges et racines) quand les méristèmes primaires 

permettent leur croissance en longueur (Lachaud et al. 1999). Dans ce travail, nous nous 

intéresserons principalement à la croissance radiale, aussi appelée croissance secondaire.  

Ainsi, la réduction de la croissance est associée en grande partie à l'inhibition de 

processus tels que l'élongation cellulaire et la synthèse des protéines, sensibles à la 

turgescence cellulaire. De fait, les effets du stress hydrique sur la croissance sont 

généralement imputables à des processus physiologiques autres que la photosynthèse. La 

croissance est sans aucun doute l’un des processus les plus importants à appréhender dans la 

prédiction de la réponse des plantes à l'environnement. Cela implique également la 

compréhension profonde des mécanismes fondamentaux par lesquels la croissance répond à 

cet environnement.  

1.4.1.1. Rôle du cambium 

La croissance des cernes et la densité du bois des arbres ont été intensivement étudiées 

comme indicatrices des changements climatiques. Chez les plantes ligneuses, entre le xylème 

primaire et le phloème primaire, se trouve une assise cellulaire génératrice appelée cambium 

libéro-ligneux (Fig. 1.6 ; Lachaud et al. 1999). Il produit le phloème secondaire (ou liber) vers 

l’extérieur par différenciation centripète et le xylème secondaire (aubier ou bois et duramen 

ou bois de cœur) vers l’intérieur par différenciation centrifuge (Lachaud et al. 1999).  
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Figure 1.6. A. Structure du tronc (Bary-Lenger and Nebout 1993). B. Le cambium et la formation des tissus de 
conduction secondaire. Les flèches représentent la différenciation centripète et centrifuge du phloème et du 
xylème respectivement (traduit en français d’après Lachaud et al. 1999). 

Le xylème secondaire se compose de fibres, d’éléments de vaisseaux et de trachéides 

qui seront lignifiés à maturité. Le phloème secondaire, quant à lui, permet la conduction 

verticale de la sève élaborée. L’activité cambiale n’est pas continue au cours de l’année et en 

région tempérée, elle s’arrête lorsque la plante entre en dormance en hiver. Les divisions 

cellulaires reprennent ensuite au printemps avec la formation de nouveaux vaisseaux de 

xylème. En climat tempéré, on observe généralement une croissance radiale assez rapide au 

printemps, moindre en été et inexistante en hiver. Cette saisonnalité se traduit par des cernes 

annuels de croissance (Lachaud et al. 1999). 

1.4.1.2. Facteurs influençant la croissance radiale 

L’activité cambiale est régit d’une part par des facteurs internes, tels que les 

phytohormones, et d’autre part par des facteurs externes liés à l’environnement tels que la 

température, les précipitations et la photopériode (Begum et al. 2013). Par exemple, des 

conditions environnementales défavorables vont induire des changements dans l'équilibre 

entre l’auxine, l'acide abscissique, les cytokinines, les gibbérilines et l’éthylène qui vont 

conduire à des changements dans l’ouverture stomatique et donc la photosynthèse (Lambers 

et al. 2008). Ces changements interviennent généralement avant que la plante ne subisse les 

effets néfastes des changements de l'environnement, minimisant ainsi leur impact (Lambers et 

al. 2008). Malgré leur importance, l’implication des modifications phytohormonales sur la 

croissance ne sera pas détaillée ni explorée dans la suite de ce travail. 
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Les espèces et le type de bois 

À la sortie de l’hiver, l’arbre dormant va reprendre sa croissance après la réactivation 

du cambium. Les mécanismes influençant la réactivation cambiale sont différents entre les 

espèces et particulièrement selon leur anatomie de bois (i.e. espèces à bois à pores diffus 

comme le Hêtre et le Tilleul et espèces à bois à zones poreuses comme le Chêne ; Lachaud 

and Bonnemain 1981; Fig.1.7).  

 

 

 

 

Figure 1.7. Bois à zones poreuses (à gauche, Quercus petrea ou Chêne sessile) et bois à pores diffus (à droite, 
Fagus sylvatica L. ou Hêtre européen). Source : Insidewood, http://insidewood.lib.ncsu.edu 

De nombreux auteurs ont ainsi pu constater que la reprise de l’activité cambiale 

précède généralement le débourrement pour les espèces à zones poreuses, tandis que cette 

réactivation suit plus tardivement le débourrement ou l'accompagne chez les arbres ayant un 

bois à pores diffus (Lachaud and Bonnemain 1981; Boutin 1985; Essiamah and Eschrich 

1986b). Dans les deux cas, la réactivation cambiale est initiée par l’auxine qui est produite 

dans les jeunes pousses et exportée vers le bas le long du tronc (réactivation basipète) pour 

induire la production de xylème secondaire (Aloni 2001). Chez les espèces à zones poreuses, 

le délai observé entre la réactivation cambiale et le débourrement semble être lié à la reprise 

de la conductivité hydraulique. En effet, contrairement au espèces à pores diffus, la reprise du 

transport de l’eau au printemps dépend en grande partie de la mise en place de nouveaux 

tissus conducteurs remplaçant le xylème de l'année précédente devenu non fonctionnel en 

hiver (Essiamah and Eschrich 1986b). La conductivité hydraulique étant un élément essentiel 

au débourrement des feuilles, un apport en eau adéquat permettra une reprise cambiale 
optimale au printemps.  

Les températures et les précipitations 

Quelque soit l’espèce, la réactivation et l’activité générale du cambium vont être 

en grande partie contrôlées par la température, qui va influencer à la fois la quantité et la 
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qualité du bois fabriqué (Oribe et al. 2001; Oribe et al. 2003; Gričar et al. 2006; Begum et al. 

2007; Begum et al. 2008; Begum et al. 2010; Begum et al. 2013). Tout au long de l’année, des 

températures élevées vont entrainer une augmentation de la transpiration au niveau des 

feuilles et, s’il s’y ajoute un assèchement aérien ou édaphique, les stomates se ferment et 

réduisent l’apport de C par la photosynthèse. Au contraire, des températures froides vont 

entrainer un ralentissement des divisions cellulaires et un ralentissement de l’activité des 

enzymes entrainant une diminution des entrées de C nécessaires au développement cellulaire 

(Antonova and Stasova 1997).  

La croissance du bois est aussi fortement liée au contenu en eau du sol. Les potentiels 

hydriques faibles induits par la sécheresse sont associés à de faibles turgescences cellulaires 

ce qui a pour effet de bloquer l’expansion des cellules dans un premier temps, puis leur 

division dans un second temps (Hinckley et al. 1976). 

Effet général du climat sur la croissance 

Cependant, selon le moment dans la saison de croissance, certains facteurs pourraient 

avoir un impact plus important que d’autres sur la croissance. Par exemple, il est 

généralement admis que le bois formé en printemps (i.e. earlywood) sera limité par la 

température quand celui formé en été (i.e. latewood) le sera par les précipitations et la 

disponibilité en eau (Bouriaud et al. 2004, Fagus sylvatica). Ainsi, des études 

dendrochronologiques sur la relation entre croissance annelle et climat montrent généralement 

qu’en climat tempéré, la température et la disponibilité en eau au printemps et en été de 

l'année en cours, mais également en été et à l'automne de l'année précédente, sont les 

principaux facteurs qui vont déterminer la croissance radiale (Lebourgeois et al. 2005; Gričar 

et al. 2006; Yu et al. 2008; Fonti et al. 2010; Begum et al. 2013; Moir and Leroy 2013; 

Gillner et al. 2014). La Figure 1.8 permet de résumer plus largement l’influence des facteurs 

climatiques sur la mise en place d’un cerne de croissance.  
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Figure 1.8. Schéma de l’effet du climat sur la mise en place du cerne annuel (Lebourgeois et al. 2012, modifié 
d’après Fritts, 1976). 

Amplitude écologique et divergence climatique 

Cependant, la sensibilité des espèces aux conditions climatiques régionales peut être 

également modulée par les conditions locales. Selon le principe de l’amplitude écologique, 

une espèce aura une distribution géographique déterminée par des conditions 

environnementales optimales de développement. Ainsi, à la limite de cette aire optimale, les 

conditions locales auront une influence d’autant plus importante que le climat sera 

limitant (Lebourgeois and Mérian 2012).  

Bien qu’il soit généralement admis que les processus biologiques et physiques 

régissant la croissance des arbres restent stables dans le temps (principe d’uniformité, 

Lebourgeois and Mérian 2012), on observe de surcroît ces 50 dernières années un 
changement dans les relations cernes-climat. Ce phénomène est appelé divergence et est 

probablement lié au changement climatique (Briffa et al. 1998a; Briffa et al. 1998b; Smith et 

al. 1999; Büntgen et al. 2008; D’Arrigo et al. 2008; Biondi 2011; Mérian et al. 2011; 

Lebourgeois et al. 2012). 
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L’effet de l’âge de l’arbre 

 Enfin, outre les conditions climatiques, la mise en place d’un cerne est également 

largement dépendante de l’âge de l’arbre : les jeunes arbres vont généralement présenter 
des cernes de croissance plus larges et généralement plus denses que les arbres plus âgés 

(Fritts 1976).  

Il semble également que la croissance de l’année en cours soit limitée par la croissance 

de l’année antérieure au travers des réserves en carbohydrates accumulées (Fig. 8, Bréda and 

Granier 1996). Ainsi, le lien entre la croissance et les réserves doit être également exploré 

afin de mieux comprendre comment l’environnement influence l’allocation du C au sein d’un 

arbre. 

1.4.2. Les réserves carbonées 

Il est généralement admis que le niveau de réserve traduit l’état physiologique d’un 

arbre (Clair-Maczulajtys and Bory 1988). Le stockage de réserves se définit comme 

l’accumulation de ressources pouvant être mobilisées ultérieurement pour soutenir la 

biosynthèse (Chapin et al. 1990). On définit trois catégories générales de stockage : 

L'accumulation est l'augmentation des composés qui ne favorisent pas directement la 

croissance. L'accumulation se produit lorsque l'acquisition de ressources dépasse les 

exigences pour la croissance et l'entretien (Millard 1988) ; 

La formation de réserve implique la synthèse de composés de stockage à partir des 

ressources qui pourraient autrement directement être utilisées pour la croissance (Rapoport 

and Loomis 1985) ; 

Le recyclage est la réutilisation des composés en réserve pour la croissance et la 

défense (Chapin et al. 1990). 

Dans la suite de notre travail sur le lien entre la croissance et la mise en réserve, nous 

allons essentiellement nous concentrer sur l’accumulation et la formation de réserve. Nous 

considérons que les réserves correspondent à des composés spécifiquement et activement 

stockés et pouvant être remobilisés ultérieurement pour participer à la croissance de nouveaux 

organes mais aussi à l’entretien et à la reproduction de la plante. 
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La formation de réserves repose donc sur l’utilisation active des composés 

carbonés nouvellement acquis lors de la photosynthèse en compétition directe avec la 
croissance (Fig. 1.9; Rapoport and Loomis 1985; Chapin et al. 1990; Lambers et al. 2008). 

Les réserves ainsi stockées permettent à la plante d’être moins dépendante de la 

photosynthèse et de l'absorption des nutriments dans le sol. Ces réserves fournissent 

également des ressources à des moments où les exigences de croissance sont grandes comme 

au début du printemps, quand il y a peu de feuilles ou de racines présentes pour acquérir ces 

ressources. Les réserves stockées permettent également aux plantes de survivre suite à une 

perte catastrophique de feuilles ou de racines après une perturbation (herbivorie, feu, 

défoliation, etc.). Enfin, les réserves stockées permettent aux plantes de passer rapidement 

d'un mode végétatif à un mode reproductif, même lorsque les conditions ne sont pas 

favorables (Lambers et al. 2008). 

Figure 1.9. Schéma résumant les relations sources-puits pour le carbone (Bory and Clair-Maczulajtys 1988). 

Les arbres, contrairement aux espèces non ligneuses, peuvent généralement stocker et 

remobiliser leur réserves dans tous les organes (Hoch et al. 2003; Palacio et al. 2008). 

Cependant, il est à noter que tous ces organes ne participent pas au stockage avec la même 

importance. La biomasse de l’organe va déterminer la répartition des réserves dans l’ensemble 

de la plante (Kozlowski 1992). Ainsi, le tronc est généralement le compartiment principal 
de stockage bien que les racines et les jeunes pousses soient les plus riches en réserves 

(Bartelink 1998; Grulke and Retzlaff 2001). De plus, l’âge des tissus est aussi un élément 

déterminant. Plusieurs études ont ainsi montré que les concentrations en composés de réserves 

carbonées et azotées diminuaient de l’extérieur vers l’intérieur du tronc (Barbaroux and Bréda 
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2002a; Hoch et al. 2003). De fait, les cernes les plus récents, au plus proches des vaisseaux 

conducteurs fonctionnels, sont les plus concentrés en réserves. 

À noter que les paragraphes suivants ne traiteront que des réserves carbonées en nous 

focalisant sur les réserves lipidiques et glucidiques. Concernant les glucides, nous nous 

concentrerons particulièrement sur les sucres solubles et l’amidon. Nous ne détaillerons pas 

les processus (bien qu’importants) liés au stockage de l’azote et du phosphore. 

1.4.2.1. Les composés carbonés non structuraux (NSC) 

Les réserves carbonées sont principalement des composés carbonés non structuraux 

qui vont être stockés sous la forme de carbohydrates. Les carbohydrates sont généralement 

retrouvés chez les arbres sous la forme de sucres solubles (regroupant les monosaccharides, 

les disaccharides, les oligosaccharides, et les polyalcools ; Monson et al. 2006), d’amidon et 

selon les espèces de fructane (Lambers et al. 2008).  

Chez les arbres, les formes solubles majoritaires correspondent aux disaccharides de 

saccharose et, secondairement, aux monosaccharides de glucose et de fructose (Kramer and 

Koslowski. 1979). Les sucres solubles agissent comme des agents osmotiques et permettent 

d’augmenter le potentiel osmotique des cellules afin de prévenir la déshydratation des tissus 

lors d’un déficit hydrique (Chaves 1991). En effet, l’accumulation du saccharose coïncide 

généralement avec celle du KCl dans l'apoplaste10 participant au maintien de la turgescence 
cellulaire (Leigh and Tomos 1983). 

L’amidon représente le composé carboné le plus abondant et la forme privilégiée 

de stockage du C chez les arbres (Nelson and Dickson 1981; Stassen et al. 1981; Tromp 

1983). En effet, à l’inverse des sucres solubles, l’amidon est insoluble dans l’eau et donc 

métaboliquement inactif. De plus, l’amidon est composé de polymères de glucose liés en D (1 

-> 6) et en D�(1 -> 4), permettant une synthèse et une dégradation rapide, peu coûteuse en 

énergie. Ces propriétés impliquent que l’amidon est généralement considéré comme une 

forme de stockage de C à court et moyen terme (Hoch 2007). En outre, lors d’une 

sécheresse, les réserves en amidon pourraient participer à la protection des tissus contre la 

                                                 

10 Continuum extracellulaire formé par les parois pectocellulosiques et les espaces vides entre les cellules végétales. 
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déshydratation et à la restauration de la conductivité hydraulique. Ainsi, Yoshimura et al en 

2016 ont proposé que l'amidon pourrait être converti en sucres solubles au cours d’un stress 

hydrique, augmentant la teneur en sucres solubles dans la sève. L’injection dans les vaisseaux 

embolisés de cette sève hyper-osmotique pourrait alors assurer leur restauration après une 

pluie (Yoshimura et al. 2016). 

L'accumulation de carbohydrates favorise donc l’augmentation de la pression 

osmotique des cellules, ce qui limite la déshydratation des tissus. De plus, cette accumulation 

permet également le maintien du métabolisme lorsque l’assimilation du C est réduite. Chez le 

genre Tilia, espèce clé de notre étude, des études antérieures ont montré que les carbohydrates 

semblent principalement présents sous forme soluble avec le saccharose (Clair-Maczulajtys 

and Bory 1988), bien qu'il ait été rapporté l’existence d'autres formes possibles chez le genre 

Tilia tel que le raffinose (Jeremias 1968; Höll 1981). En plus du stockage de carbohydrates, le 

genre Tilia accumule une concentration élevée de lipides dans les parties aériennes pouvant 

généralement dépasser les concentrations d'amidon (Höll and Priebe 1985). Cette 

prédominance explique que le genre Tilia est souvent classé dans la famille des « fat 

trees », en opposition avec la famille des « starch trees » qui accumule majoritairement de 

l’amidon. 

1.4.2.2. Les réserves lipidiques 

Les lipides sont sous la forme de triacylglycérols, de phospholipides et de 

galactolipides (Clair-Maczulajtys and Bory 1988). Des études conduites sur d’autres espèces 

de « fat trees », comme le peuplier ou le pin, ont montré une forte concentration en lipides 

dans l’aubier. Cette concentration peut atteindre jusqu’à 3.5% de la masse sèche chez le 

peuplier (Saranpää and Piispanen 1994) et constituer entre 50 et 70% des NSC au niveau de 

l’aubier pour le pin (Körner 2003). L’amplitude des variations saisonnières de l’accumulation 

de lipides restant cependant assez faible (Nelson and Dickson 1981; Fischer and Höll 1992; 

Hoch et al. 2003), ces composés seraient probablement peu remobilisés. De plus, la synthèse 

et la remobilisation des lipides coûtent énergétiquement plus cher que l'amidon, ce qui 

impliquerait que cette forme de stockage serait plus susceptible de constituer des réserves 
à long terme (Hoch et al. 2003). Höll and Priebe (1985) ont cependant montré que chez Tilia 

cordata, la concentration en triglycérides subissait des changements drastiques juste 
avant le débourrement. Les lipides semblent être hydrolysés dans le bois du tronc au début 
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du printemps avant d’être transportés vers les organes où ils sont nécessaires, comme pour les 

racines dont la croissance précède habituellement le débourrement (Höll and Priebe 1985). 

1.4.2.3. La dynamique saisonnière des réserves  

La quantité de réserve accumulée ne reste pas stable au cours de la saison. En 

effet, on observe au printemps, lors du débourrement, une diminution des concentrations en 

NSC (Hoch et al. 2003; Barbaroux et al. 2003b). Cette diminution est principalement due à la 

mobilisation des réserves carbonées pour la croissance des nouveaux organes (Kramer and 

Koslowski. 1979), mais aussi pour la croissance et l’entretien des organes pérennes tels que le 

tronc et les racines. Barbaroux et Bréda (2002)   ont montré que chez le chêne sessile 

(Quercus petraea), la remobilisation de l’amidon a lieu dès le début du débourrement et se 

poursuit environ pendant un mois, atteignant des valeurs minimums représentant 2 à 3% de la 

matière sèche contre 7 à 15% en moyenne durant la saison de végétation. 

Le stockage des réserves carbonées a lieu relativement tôt dans la saison. Cependant, 

cette accumulation est modulée selon le type de composé considéré, l’organe de stockage, 

l’espèce et son âge. Par exemple, chez des Quercus petrea de 50 ans, le stockage carboné 

devient important dans le tronc après la formation du bois initial, tandis que dans les jeunes 

branches le stockage apparait très rapidement, 2 à 3 semaines après le débourrement 

(Barbaroux and Bréda 2002b). Chez les arbres décidus, la dynamique saisonnière de 

l’ensemble des NSC suit celle de l’amidon (Hoch et al. 2003). Cependant, quelque soit 

l’organe, on observe généralement une recharge en amidon vers la fin de l’été, lorsque la 

demande énergétique diminue, et ce, jusqu’à la chute des feuilles (Barbaroux and Bréda 

2002a; Hoch et al. 2003; Millard and Grelet 2010; Bazot et al. 2013; Richardson et al. 2013). 

Pendant l’hiver, une diminution des NSC est couramment observée (Hoch et al. 2003; 

Barbaroux et al. 2003b; Bazot et al. 2013), correspondant à l’utilisation du C pour la 

respiration et le métabolisme d’entretien de l’arbre en dormance (Damesin 2003; Bréda et al. 

2006). La baisse des température induira ensuite l’hydrolyse de l’amidon (Améglio et al. 

2004), augmentant directement les concentrations en sucres solubles et la tolérance au gel des 

arbres pendant l’hiver (Schrader and Sauter 2002; Repo et al. 2008). Ainsi, on observe que la 

concentration des sucres solubles suit une dynamique inverse de celle de l’amidon (Lacointe 

et al. 1994; Schaberg et al. 2000) souvent corrélée à la température, à l’exception du 
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saccharose (Fischer and Holl 1992). Les réserves sont ensuite à nouveau utilisées pendant 

toute la phase hétérotrophe11 de l’arbre au printemps (Bory and Clair-Maczulajtys 1988).  

Les études sur la dynamique saisonnière des lipides restent encore, à ce jour, faibles. 

Cependant il semble que, comme pour les glucides, l’automne constitue la phase de 

reconstitution des réserves. Une concentration maximale est observée en hiver, suivie d’une 

concentration minimale au printemps induite par l’hydrolyse des lipides pour la croissance 

des nouveaux organes lors de la phase hétérotrophe de l’arbre (Höll and Priebe 1985; Bory 

and Clair-Maczulajtys 1988). La Figure 1.10 permet de résumer la dynamique saisonnière des 

réserves carbonées (et azotées) chez les espèces de feuillus décidus. 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 1.10. Schéma représentatif des dynamiques saisonnières des composés carbonés (ligne pleine) et azotés 
(ligne interrompue) au cours d’une année chez les espèces décidues, d’après la littérature (Hoch et al. 2003; 
Bazot et al. 2013). 

1.4.2.4. Facteurs influençant la formation des réserves 

De nombreux facteurs biotiques ou abiotiques peuvent contrôler les variations de 

concentrations en réserves carbonées. Comme précisé plus haut, la température a un impact 

sur la dynamique des réserves. De plus, la disponibilité des ressources en eau, CO2, lumière, 

ou nutriments du sol va également influencer le fonctionnement carboné de l’arbre. 

Particulièrement, lors d’un épisode de sécheresse, une diminution du stockage de 

                                                 

11 L’hétérotrophie est la nécessité pour un organisme vivant de se nourrir de constituants organiques préexistants. La notion d'hétérotrophie 
s'oppose à celle d'autotrophie. 
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l’amidon est observée, tandis que la concentration en sucres solubles augmente. Cette 

inversion dans les dynamiques de stockage semble indiquer que l’amidon va être hydrolysé 

afin d’augmenter le potentiel osmotique des cellules (Chaves 1991). Les arbres dans les 

régions polluées semblent également présenter des concentrations plus faibles en amidon et en 

sucres solubles associée à une forte accumulation des métaux lourds observée surtout à la fin 

de la saison de croissance (Tzvetkova and Kolarov 1996).  

L’âge de l’arbre joue également un rôle dans le stockage des réserves carbonées. 

L’effet de l’âge de l’arbre sur les concentrations en composés de réserve a fait l’objet 

d’un nombre limité d’études dont les résultats sont souvent contradictoires. Machado et 

Reich en 2006 ont observé une diminution des réserves carbonées avec la taille de l’arbre 

dans les feuilles, le tronc et les racines chez trois espèces d’arbre (Abies balsamea (L.) Mill, 

Acer rubrum L. et Pinus strobus L.), alors que ces concentrations restent stables ou 

augmentent avec la taille de l’arbre dans les branches, les feuilles et le tronc de Pinus 

ponderosa (Sala and Hoch 2009). Genet et al. (2010) montrent que l’effet de l’âge sur les 

concentrations en NSC serait largement dépendant de l’organe considéré. Ils ont pu ainsi 

mettre en évidence deux schémas d’allocation du C distincts selon l’âge chez le hêtre, une 

espèce à pore diffus comme le tilleul argenté. Aux stades juvéniles, une allocation 

préférentielle du C à la croissance aura lieu, tandis qu’aux stades matures, l’allocation à 

la croissance diminue et celle au stockage pour la reproduction et la respiration 
augmente.  

En résumé, il semble donc que l’étude de la croissance radiale et de la mise en réserve 

soit pertinente afin de comprendre comment l’environnement urbain, et plus particulièrement 

les stress hydriques, vont influencer l’allocation du C dans l’arbre.  
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1.5.  Objectifs et hypothèses de la thèse 

Le travail présenté dans ce manuscrit s’est attaché à étudier le fonctionnement carboné 

et hydrique des tilleuls argentés (Tilia tomentosa Moench ; voir 2.1. Tilia tomentosa Moench) 

plantés en alignement sur les trottoirs parisiens. Leur fonctionnement a été comparé à celui 

d’arbres plantés dans des milieux moins imperméabilisés en parc à Paris, mais également en 

arboretum (voir 2.2. Sites d’étude).  

Bien que de nombreuses études ont déjà été publiées sur les arbres en milieux urbain, 

ce travail de thèse se concentre spécifiquement sur les arbres de rue (i.e. street trees) dont le 

fonctionnement et la situation sont rigoureusement différents d’arbres dits urbains (i.e. urban 

trees), correspondant généralement à des arbres plantés dans des espaces ouverts en ville, 

dans les parcs, jardins, bosquets et forêts urbaines. L’objectif de cette étude est donc de 

comprendre (i) les liens existant entre les arbres d’alignement et le cycle de l’eau en ville, 
et (ii) comment ces relations vont influencer l’allocation du C dans ces arbres.  

Cette étude a utilisé des outils pluridisciplinaires sur des arbres de rues à Paris afin de 

comprendre leur fonctionnement hydrique et carboné. De plus, le taux de mortalité élevé en 

ville implique de nombreuses plantations de jeunes individus chaque année. Cela conduit à 

une gamme très large d’arbres d’âges différents au sein d’une même rue. La physiologie d’un 

arbre changeant avec le temps, les arbres de rue d'âges différents pourraient avoir des 

réponses et des besoins potentiellement opposés, et donc avoir des exigences différentes en 

termes de gestion.  

Ce projet a cherché à répondre prioritairement aux questions suivantes : 

(1) Comment la croissance et la mise en réserves des tilleuls argentés sont-elles 

influencées par leur situation en alignement à Paris ?  

(2) Existe-t-il une mise en place de stratégies particulières (évitement ou tolérance) en 

réponse au stress hydrique pour ces arbres ?  

(3) Ces stratégies changent-elles avec l’âge de l’arbre ? 

(4) Quelles sont les sources d'eau potentielles utilisées par les arbres en ville ?  
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Enfin, cette étude propose également d'évaluer au travers de ces différentes fonctions 

certains éléments de discussion autour des services écosystémiques rendus par les arbres en 

rue, souvent évalués dans la littérature et mis en avant dans les politiques de gestion. Plus 

largement, l'étude apporte certains éléments qui incitent à se demander quel serait l’impact 

potentiel du milieu urbain, exacerbé dans un contexte de changement climatique, sur le rendu 

de ces services.  
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2.1.  Tilia tomentosa Moench 

Le tilleul argenté appartient à la famille des Tiliacées. Cette espèce, originaire de la 

région Balkanique-pannonienne en Europe, a été introduite dans l'horticulture Ouest-

Européenne en 1767 (Bean 1980).  

Le tilleul argenté croît rapidement en hauteur quand il est jeune, surtout s’il est généré 

à partir de souches et de drageons. À l'âge de 10 ans, ces arbres peuvent atteindre des hauteurs 

entre 4.3 - 7.8 m (Radoglou et al. 2009). Ils atteignent généralement leur taux de croissance 

maximal en hauteur vers 10-15 ans, puis la croissance en hauteur ralentit. La hauteur 

(moyenne et dominante) des peuplements purs générés par des graines peuvent atteindre 35 m 

pour 100 à 300 cm de diamètre de tronc (Radoglou et al. 2009). Koop (1989) a ainsi montré 

que la relation âge –diamètre (ou DBH pour Diameter at Breast Height, conventionnellement 

à 1.30 m du sol) pour le genre Tilia se présentait comme suit : 400 ans - 85 cm de diamètre ; 

75 ans - 25 cm de diamètre ; 50 ans -15 cm de diamètre. Leur longévité peut potentiellement 

aller jusqu'à 1000 ans (Radoglou et al. 2009). Le tilleul argenté pousse généralement sur des 

sols fertiles, profonds, peu acides ou neutres (pH 6.2 - 7.2), avec une texture de type sablo-

limoneux à limoneux-argileux (terreau optimal). Il évite les sols argileux ou les pseudogleys 

trouvés sur les plateaux ou les zones inondées (Radoglou et al. 2009). Les tilleuls sont 

également des essences très tolérantes à l’ombre et particulièrement le tilleul argenté 

(Radoglou et al. 2009; Ţenche-Constantinescu et al. 2015). Ils possèdent un large houppier, 

arrondi et dense. Le bois du tilleul argenté est du type semi-diffus (Schweingruber 1990b).  

Depuis le XVIème siècle, ils sont couramment plantés dans les jardins publics et en 

alignement de rue car ils supportent généralement bien la taille. En effet, c’est la 4ème espèce 

la plus plantée à Paris, après le platane, le sophora et le marronnier d’inde, avec un total de 

5724 individus présents sur 111 voies d’alignement pour un total de 100 000 arbres à Paris 

(Apur 2010b; Mairie de Paris 2016). Cette espèce est généralement décrite dans la 

littérature comme tolérante à la chaleur et à la sécheresse comparée à d’autres espèces 

et même relativement à toutes autres espèces du genre Tilia (Daniels 1975; Mitchell and 

Jobling 1984; Dirr 1990; Gilman 1997; Bassuk et al. 2009; Fini et al. 2009). En effet, une 

récente étude à Copenhague sur des tilleuls argentés plantés sur des sites pavés a montré que 

ces arbres pouvaient présenter une aussi bonne croissance que des arbres plantés en parc. Les 

auteurs suggèrent ainsi que, moyennant une bonne infiltration de l’eau dans les fosses de 
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plantation, cette espèce pourrait se maintenir assez longtemps en rue (Sjöman and Oprea 

2010). Les tilleuls sont également reconnus pour être très résistants au stress biotique et 

abiotique, bien que certains problèmes sanitaires puissent se produire (par exemple lié à des 

pucerons, acariens (phytoptes) ou champignons e.g. pourridié, Phytophtora). Le genre Tilia 

est aussi considéré comme efficace pour l'accumulation de métaux lourds (Ţenche-

Constantinescu et al. 2015).  

En conclusions, cette espèce a donc été choisie pour : i) sa prépondérance en rue, en 

parc et en arboretum dans la région parisienne (voir ci-dessous 2.2. Sites d’études) ; ii) sa 

faible propension à être sujette à d’éventuelles phytopathologies pouvant biaiser les résultats, 

contrairement au platane et au marronnier ; iii) sa tolérance face à un environnement ombragé, 

souvent retrouvé dans les rues en ville dû aux interférences avec le bâti et iv) sa résistance à 

l’élagage. Ainsi, cette espèce représente un bon modèle pour une étude de terrain non biaisée 

sur le fonctionnement hydrique et carboné des arbres plantés en rue. 

2.2.  Sites d’études 

Le présent travail s’inscrit dans la continuité d’une thèse parallèle au sein d’iEESParis (thèse 

d’Aleksandar Rankovic), portant sur la dynamique sur le long terme du C et des nutriments 

dans les systèmes sol-arbre dans les rues de Paris et à l’arboretum national de Chèvreloup 

(MNHN, Rocquencourt, France). La présente étude a été conduite sur les mêmes tilleuls 

argentés que cette thèse. Par contre, nous avons choisi de rajouter les arbres plantés en parc 

dans le design expérimental afin d’observer une situation intermédiaire d’imperméabilisation 

entre les arbres en rues (plantés dans des fosses fortement imperméabilisées et soumis à un 

environnement urbain) et les arbres de l’arboretum de Chèvreloup, se développant dans un 

environnement et sur un sol semblables à un milieu forestier. 

Ainsi, nous avons étudié au total 90 individus, sur trois types de sites :  

En alignement dans les rues de Paris (n = 70),   

En parc à Paris (n = 15), 

À l’arboretum de Chèvreloup (n = 5). 



 Chapitre 2. Matériel et méthodes 

 
60 

Ces sites ont été sélectionnés afin d’étudier l’impact de l’imperméabilisation des 

surfaces sur le fonctionnement hydrique et carboné de ces arbres. Historiquement, peu de 

tilleuls ont été plantés au centre de la capitale, dominé par le platane, ce qui explique que la 

plupart des arbres échantillonnés pour l’étude se trouvent le plus souvent dans le deuxième 

cercle de Paris intra muros (Fig. 2.1).  

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 2.1. Distribution des tilleuls argentés échantillonnés pendant l’étude en rue, parc, arboretum et selon leur 
classe de DBH. 

Les sites de rue et parc à Paris ont été choisis en raison de la présence concomitante de 

tilleuls argentés dans les trois classes de DBH (voir ci-dessous) mais, également, en raison de 

leur proximité géographique. Ainsi, les arbres sur les sites de rue et parc partagent à la fois 

des similitudes microclimatiques et de gestion, en termes d’entretien et de procédure de 

plantation. La différence majeure réside dans le recouvrement partiel en surface de la fosse 

par du béton pour les arbres en rue induisant une réduction de la surface perméable disponible 

pour l’infiltration de l’eau de pluie. De même, les sols sous les trottoirs sont généralement 

plus compactés limitant d’autant plus l’infiltration de l’eau (Rossignol 2013). Les arbres en 

rue ont été également choisis selon un type de pied d’arbre précis : seuls les arbres avec un sol 

nu ou recouvert d’une grille ajourée (non-pleine) ont été sélectionnés afin d’éviter des 

différences importantes dans la situation racinaire et la disponibilité en eau (Rahman et al. 

2011). Les six parcs et espaces ouverts sélectionnés ont été créés à partir de la deuxième 

partie du 19ème siècle (Buttes Chaumont, Avenue Foch) et au milieu du 20ème siècle (Cité 
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Universitaire, Georges Brassens, Porte de la Plaine). Enfin, les photos ci-dessous permettent 

de rendre compte de l’environnement typique rencontré par les arbres plantés sur chaque site. 

Photo 2.1. Situation des arbres plantés à l’arboretum, en parc et en rue.  

Outre les différents environnements sélectionnés, nous avons également sélectionné des 

arbres selon différentes classes de DBH sur les sites, utilisés initialement comme proxy de 

l’âge supposé des arbres, ne disposant pas d’informations précises à ce sujet lorsque la thèse a 

commencé. Ainsi pour ces sites, un critère majeur de sélection a été de retrouver les gammes 

de DBH choisies permettant de déterminer 3 classes d’âge.  

2.3.  L’intérêt d’une chronoséquence 

L’intérêt d’une perspective temporelle comme plan d’échantillonnage est de pouvoir 

étudier la dynamique temporelle des communautés de plantes selon plusieurs échelles de 

temps et d’espace (Walker et al. 2010). Nous avons donc sélectionné les individus selon trois 

Classes de DBH, déterminées initialement dans la thèse d’A. Rankovic. À noter que, comme 

exposé plus haut dans la partie 1.2.1. La gestion des arbres d’alignement à Paris, les Classes 

de DBH sélectionnées nous ont permis d’exclure les plus jeunes arbres venant d’être plantés 

en rue afin d’éviter tous biais lié à leur irrigation. Enfin, notons que seuls les arbres de la 

Classe 3 ont été trouvés à l’arboretum. 

Sur les 90 individus, 3 Classes d’âge/DBH ont été sélectionnées comme suit : 
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Classe 1 (jeune arbre) : DBH = [21.5 ; 46] cm (n = 30, dont 5 en parc et 0 en 

arboretum) ; 

Classe 2 (jeune adulte) : DBH = [102 ; 134] cm (n = 32, dont 5 en parc et 0 en 

arboretum) ; 

Classe 3 (adulte) : DBH = [178 ; 230] cm (n = 28, dont 5 en parc et 5 en arboretum). 

 

D’après les informations de la ville de Paris, les plus petits arbres, et donc 

potentiellement les plus jeunes, auraient au moins 10 ans. Les plus larges et les plus matures 

auraient approximativement 90 ans. Enfin, seuls les arbres les plus vigoureux, sans blessures 

sévères, ni phytopathologies apparentes, ont été sélectionnés et ce, après une évaluation 

phytosanitaire visuelle (protocole d'évaluation : Visual Tree Assessment, Mattheck and 

Breloer 1994).  



 Chapitre 2. Matériel et méthodes 

 
63 

 

2.4.  Méthodologies utilisées 

Afin de répondre aux différentes hypothèses, notre travail a fait appel à différentes 

méthodologies. Nous allons ainsi, dans les prochaines parties, revenir rapidement sur les 

concepts des protocoles et méthodes utilisés au cours de cette thèse. 

2.4.1. Dendrochronologie 

2.4.1.1. Principes de la dendrochronologie 

La dendrochronologie est étymologiquement l’étude du temps grâce aux arbres (du 

grec : dendron = arbre ; kronos = temps ; logos = étude). C’est une science moderne qui 

débute véritablement avec le physicien et astronome américain A.E. Douglass au XXième 

siècle. La dendrochronologie repose sur l’étude des mesures de largeurs de cernes annuels de 

croissance et sur leur datation précise (Fritts 1976). Elle regroupe plusieurs disciplines comme 

la dendroclimatologie, la dendrogéomorphologie et la dendroécologie. La croissance annuelle 

des arbres mesurée via les largeurs de cerne peut, par exemple, être utilisée pour étudier la 

distribution temporelle des variables climatiques et hydrologiques (Matalas 1962). Chaque 

année, l’arbre va produire deux types de bois : un bois de printemps (ou bois initial, 

earlywood) au début de la saison de croissance et un bois d’été (ou final, latewood) à la fin de 

la saison de croissance. Pour une année donnée, le bois de printemps et celui d’été 

représentent un cerne annuel d’accroissement (Photo 2.2).  

 

 

 

 

 

 

 

Photo 2.2. Photographie à la loupe binoculaire d’une portion de carotte de tilleul argenté après planage et 
polissage (arbre T09, photographie A. David). 
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La croissance radiale sera influencée par les facteurs climatiques (température, 

précipitation), la géographie (caractéristiques du sol, typographie…) et l’âge de l’arbre (Fritts 

1976). En effet avec les années, un arbre aura tendance à former des cernes de largeurs plus 

petites par rapport à un arbre plus jeune pour des conditions environnementales équivalentes 

(Matalas 1962). Le modèle conceptuel de Cook (1985) permet de représenter 

schématiquement l’influence de chacun de ces facteurs (Fig. 2.2). Dans cette figure, la 

catégorie [A] représente le facteur de l’âge cambial, la catégorie [C] représente le facteur lié 

aux variations climatiques donc communes à tout le peuplement, la catégorie [D1] représente 

le facteur lié aux perturbations internes au peuplement autre que l’environnement (e.g. la 

sylviculture), la catégorie [D2] représente le facteur lié aux perturbations extérieures que sont 

les facteurs environnementaux (e.g. pathogène, feux) et la catégorie [E] représente la part 

relative aux autres facteurs propres à chaque arbre.  

Ces différents facteurs, selon leur intensité pendant une année, peuvent amener à une 

croissance dite remarquable. Celle-ci peut être négative ou positive. Ces années se nomment 

« années caractéristiques » ou pointer years en anglais. Une année devient caractéristique 

lorsqu’au moins 70% des arbres du peuplement (avec au moins 10 arbres) répondent de la 

même manière (Lebourgeois and Mérian 2012). Ces années caractéristiques sont ainsi 

utilisées comme des repères aidant à rectifier la datation des cernes sur les séries individuelles 

comportant des décalages.  

 

 

 

 

 

Figure 2.2. Schéma résumant les différentes interactions possibles entre les facteurs et les catégories (adaptation 
par Lebourgeois et Mérian, 2012 d’après Cook, 1985). 

En effet, sous certaines conditions défavorables, des cernes particuliers peuvent se 
former. Ils en existent plusieurs sortes : cerne clair ou light ring, cerne de gelée ou frost 

ring, cerne manquant, cerne incomplet, double cerne ou faux cerne. Les cernes clairs sont 
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une formation minimale de bois final causée par un début tardif de l'activité du cambium, des 

étés frais ou lorsque les processus physiologiques sont au ralentis avec des trachéides de bois 

final immatures avant la fin de la saison de croissance (Vaganov et al. 2006). Les cernes de 

gelée sont causés par des épisodes de gels à la fin du printemps ou au début de l’automne. Les 

cernes incomplets ou manquants sont le plus souvent dus à des défoliations dues à des 

insectes. Pour finir, la formation de faux cernes ou de variation dans la densité de bois (Photo 

2.3), apparait lors de sécheresses pendant la saison de croissance active et ces faux cernes 

peuvent être utilisés comme indicateurs de stress hydrique (Priya and Bhat 1998; Bouriaud et 

al. 2005; Copenheaver et al. 2006; Marchand and Filion 2012). 

 

 

 

 

 

Photo 2.3. Photographie de coupes microscopiques transversales de bois de tilleuls argenté avec une variation de 
densité de bois (à gauche) et deux faux-cernes (à droite). Source photo : A. David 

Cependant dans les séries brutes de largeur de cerne, l’intégration d’autres signaux 

est susceptible de fausser les interprétations lors de leur analyse. Il en existe trois sortes : 

Le signal de basse fréquence correspond au vieillissement de l’âge. Lorsqu’un arbre 

vieillit, les largeurs de cerne formé diminuent. Ce signal est sur un pas de temps très 

long (plusieurs décennies) ; 

Le signal de moyenne fréquence intègre des évènements sur une échelle décennale 

comme ceux liés à la sylviculture et aux conditions climatiques extrêmes telles que les 

sécheresses ; 

Le signal de haute fréquence correspond aux variations de croissance interannuelles 

propres à chaque arbre. Ce signal est spécifique et intègre les variations 

environnementales mais aussi les perturbations ponctuelles telles que les incendies ou 

l’attaque de pathogènes (Fig. 2.3).  
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Ces signaux peuvent être éliminés grâce à la standardisation des séries brutes afin de ne 

garder que le signal climatique de haute fréquence. 

 

 

 

 

 

 

Figure 2.3. Graphique représentant les différents signaux présents dans une série individuelle de largeurs de 
cernes (Lebourgeois and Mérian 2012). 

2.4.1.2. Acquisition et préparation des données 

Les carottes de bois ont été récoltées en Mars (les arbres en rue et arboretum) et 

Septembre 2014 (arbres en parc) avec une tarière de Pressler tarière stérilisée (Coretax 

Haglöf, longueur : 400 mm, diamètre : 5 mm ; Photo 2.4). En raison de la politique de 

prévention pour la santé des arbres à Paris, une seule carotte par arbre a été échantillonnée. Le 

carottage a été effectué à 1.30 m du sol, généralement à l’Est, lorsqu’on n’observait pas de 

branches mortes ou d’inclinaison du tronc. Dans le dernier cas, le prélèvement s’effectuait 

perpendiculaire à l’axe de l’inclinaison afin d’éviter des biais dans les largeurs de cerne dus 

au bois de réaction (Fritts 1976).  

 

 

 

 

 

Photo 2.4. Carottage d’un tilleul argenté en rue (à gauche, tronc incliné vers le centre de la rue) et en arboretum 
(à droite). Source photo : A. David, Mars 2014. 
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Après cela, les carottes ont été préparées en laboratoire selon des méthodes 

standardisées (Schweingruber 1996; Rigling et al. 2002). Plus précisément, les carottes de 

bois ont été planées, c’est à dire coupées dans le plan perpendiculaire aux fibres de bois avec 

un cutter. Elles ont été ensuite collées avec de la colle à bois et maintenues avec un élastique 

sur un tasseau afin d’éviter les torsions du bois lors du séchage. Les carottes ont séché à 

température ambiante (20°C) pendant 7 jours. Après séchage, chaque carotte a été poncée au 

papier abrasif avec une diminution graduelle de la taille de grains afin d’obtenir une meilleure 

lecture des cernes (d’un grain grossier 120 vers un grain très fin 1000 ; Photo 2.5).  

 

 

 

 

 

Photo 2.5. Carottes de bois planées et poncées de tilleuls argentés (de gauche à droite : rue (T61), parc (TP16) et 
arboretum (CLT4)) pour la lecture des cernes. Source photo : A. David, 2015 

2.4.1.3. Correction des séries brutes par l’interdatation  

À noter que dans les paragraphes qui vont suivre, l’ensemble des analyses 

dendroclimatiques a été effectuées sur R studio (R Development Core Team 2011), en 

utilisant les applications (i.e. packages) suivantes :  

CLIMAT (Mérian 2012a) : il permet très globalement de mettre en forme les séries 

climatiques pour leur utilisation dans l’application DENDRO (voir ci-dessous) et de 

les standardiser (ou non). Comme pour les séries brutes de largeur de cerne, la 

standardisation des séries brutes climatiques permet d’obtenir des séries d’indices 

stationnaires dans lesquelles seul le signal haute fréquence est conservé (Fritts 1976; 

Schweingruber 1990a) ; 

POINTER (Mérian 2012b) : permet de déterminer les années caractéristiques 

statistiquement significatives (ou pointer years) nécessaires pour l’interdatation (voir 

plus bas) et les analyses dendroclimatiques ; 
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DENDRO (Mérian 2012b) : permet d’effectuer une analyse dendroclimatique 

complète, de la standardisation des séries brutes de largeur de cerne, en passant par le 

calcul des statistiques descriptives (voir plus bas) et jusqu’à l’analyse de corrélation 

entre les cernes et le climat (méthode bootstrap, voir plus bas). 

Une première étape consiste au comptage et aux mesures de largeurs de cernes 

(précision au 1/100ème de mm), effectués grâce à un banc dendrométrique (LINTAB, Leika, 

logiciel TSAPwin, MNHN ; Photo 2.6). 

 

Photo 2.6. Mesure des largeurs de cerne au banc dendrométrique (Juillet 2014, MNHN). Source photo : A. 
Rankovic) 

Ces mesures conduisent à la construction de chronologies individuelles où une largeur 

de cerne correspond à une année pour chaque arbre (Fig. 2.4).  

Une fois les largeurs de cerne mesurées et comptées, une chronologie maitresse (ou 

master chronology en anglais) est ensuite construite à partir des chronologies individuelles. 

Cette chronologie maitresse est obtenue en calculant une moyenne (sur l’ensemble des 

chronologie individuelles brutes) avec une double pondération permettant de minimiser 

l'impact de valeurs de largeurs de cernes aberrantes (Mosteller and Tukey 1977; Cook and 

Kalriukstis 1990). Sur cette chronologie maitresse, on peut identifier différents cernes 

marqués ou « marker rings », identifiés selon différentes années marquées ou « marker 

years ». Ce sont des années pour lesquelles on observe des croissances négatives et positives 

très marquées (comprenant également les pointer years).  
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Figure 2.4. Exemple d’une chronologie brute obtenue après lecture d’une carotte sur un arbre de 75 ans 
(réadapté d'après Lebourgeois and Mérian 2012). 

Chaque chronologie individuelle brute a ensuite été interdatée (ou en anglais 

crossdated). L’interdatation est une étape très importante, et implique à la fois i) l'inspection 

visuelle des échantillons de carottes avec une loupe binoculaire (Leica, grossissement 40) afin 

d’observer de potentielles erreurs de lecture ou des anomalies anatomiques, et ii) une 

comparaison graphique (Cropper 1979) effectuée entre les chronologies individuelles et la 

chronologie maitresse en fonction des marqueurs identifiés (Maxwell et al. 2011; Fig. 2.5). Ce 

processus d’interdatation permet d’attribuer la bonne année au bon cerne et de retirer tout 

décalage dans les séries brutes individuelles lié soit (1) à des erreurs de lectures pendant les 

mesures ou (2) à la présence d’anomalies telles que les faux cernes, double cernes ou cernes 

manquants. Il permet ainsi de renforcer le signal climatique en éliminant les bruits liés à ces 

erreurs. La qualité du processus d’interdatation est ensuite vérifiée à l'aide du logiciel 

COFECHA (Grissino-Mayer 2001). Lorsqu’une carotte ne permettait pas une interdatation 

rigoureuse (trop d’anomalies par exemple), elle était retirée de l’échantillon afin de ne pas 

biaiser les analyses.  

Dates les plus anciennes :  
arbre jeune 
 

  Dates les plus récentes:  
  arbre plus âgé 

coeur 
 1920 – 1994 : arbre de 75 ans  

écorce 
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Figure 2.5. Exemple d’interdatation d’une série due à l’oubli d’un cerne pendant la mesure (d'après Lebourgeois 
and Mérian 2012) 

2.4.1.4. Standardisation des séries brutes individuelles 

Les séries brutes ainsi corrigées ont ensuite été standardisées afin d'obtenir des indices 

de croissance détendancés (Fritts 1976, Fig. 2.6). Dans une première étape, une exponentielle 

négative ou une droite est ajustée sur la série brute individuelle (eq. 1). Les indices de 

croissance IC1ijk sont ensuite calculés en divisant la largeur de cerne mesurée par la largeur de 

cerne théorique calculée par la fonction appliquée (eq. 2).  

𝐿𝐶𝑡𝑖𝑗𝑘 = 𝑎𝑖𝑗𝑒−𝑏𝑖𝑗𝑘 + 𝑙        (1) 

𝐼𝐶1𝑖𝑗𝑘 =  𝐿𝐶𝑖𝑗𝑘
𝐿𝐶𝑡𝑖𝑗𝑘

⁄         (2)  

où LCtijk est la largeur de cerne théorique de l’arbre Tij (arbre i, site j) pour l’année k estimée 

par le modèle, aij et bij les paramètres de la fonction exponentielle, et l l’asymptote horizontale 

vers laquelle tend cette fonction quand k tend vers l’infini. Cette première étape permet la 

suppression des effets liés à l'âge ou aux processus environnementaux lents (le signal basse 

fréquence à l'échelle multi-décennales, décrit par Fritts 1976). 
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Dans une seconde étape de standardisation, une fonction de type spline cubique est 

appliquée sur les séries. Comme pour la première étape, les indices de croissance ICijk ont été 

calculés par division (eq. 3). 

𝐼𝐶𝑖𝑗𝑘 =  𝐼𝐶1𝑖𝑗𝑘
𝐼𝐶𝑡𝑖𝑗𝑘

⁄       (3) 

Cette seconde étape de standardisation permet de retirer le signal de moyenne fréquence à 

l'échelle de 25 ans, représentant les processus environnementaux et de gestion affectant la 

croissance à l’échelle décennale (Cook and Peters 1981; Cook 1985). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 2.6. Première (à gauche) et seconde (à droite) étape de standardisation sur les séries brutes (ici Tilleul 
T80, sur la période 1950-2013) afin de retirer les signaux de basse et moyenne fréquence respectivement. 

 

2.4.1.5. Statistiques descriptives des séries de cernes  

Plusieurs statistiques peuvent être calculées à partir des séries individuelles. Ces statistiques 

peuvent être faites sur les données brutes (moyenne de largeur de cerne par exemple) ou 

standardisées (généralement pour obtenir des paramètres de qualité climatique). Nous nous 

sommes particulièrement intéressés à 3 types de paramètres statistiques : 
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La sensibilité moyenne (MSb) est le pourcentage de variation entre deux cernes 

successifs et exprime donc la force de la réponse des arbres aux facteurs climatiques (eq. 

4).  

𝑀𝑆𝑏𝑖𝑗
1

𝑛−1
 ∑ 2(𝐼𝐶𝑖𝑗(𝑘+1)− 𝐼𝐶𝑖𝑗𝑘)

𝐼𝐶𝑖𝑗(𝑘+1)− 𝐼𝐶𝑖𝑗𝑘

𝑘−1
𝑦=1      (4) 

où LCtijk est la largeur de cerne théorique de l’année k et n est l’âge de l’arbre. 

L’autocorrélation de type 1 (AC1) est le coefficient de corrélation de la régression 

linéaire simple entre la largeur de cerne de l’arbre Xij au temps t et celle au temps t+1. Le 

coefficient moyen est calculé par moyenne arithmétique.  

L’EPS (pour expressed population signal) est calculé et utilisé pour évaluer la qualité 

des chronologies pour l'analyse climatique (Wigley et al. 1984; Briffa and Jones 1990). 

Une valeur d'EPS au dessus de 0.85 indique que le signal climatique parmi la population 

est robuste (Wigley et al. 1984). 

2.4.1.6. Analyses de corrélation cerne-climat : la fonction bootstrap 

Dans cette procédure, les chronologies standardisées sont corrélées aux séries 

chronologiques. Le nombre d’années pour lesquelles des enregistrements climatiques sont 

disponibles étant limité (dépassant rarement 150 ans), une procédure de type Bootstrap a été 

introduite dans le calcul de la fonction de réponse cerne-climat dans les années 1980. Cette 

procédure, détaillée dans (Guiot 1991) est basée sur une technique de ré-échantillonnage 

(Efron 1979) permettant de calculer de meilleurs estimateurs de la corrélation et de son 

incertitude (i.e. non conditionnés à une distribution normale des paramètres et des résidus). La 

méthode Bootstrap, couramment utilisée aujourd’hui dans les études dendroclimatiques, 

permet ainsi l’estimation des coefficients de corrélation (BCC pour bootstrap correlation 

coefficient) à partir desquels une valeur médiane et un intervalle de confiance seront calculés. 

Le programme DENDRO estime ainsi les BCC à la fin de 1000 ré-échantillonnages d’un 

tirage aléatoire avec remise de y années parmi y années couvertes par le jeu de donnée. Les 

BCC sont considérés significatifs lorsque 95 % des BCC calculés dans les 1000 ré-

échantillonnages ont une valeur de p-value < 0.05 (Guiot 1991). Les étapes de calculs 

utilisées dans le développement de DENDRO sont détaillés plus en avant dans le manuel  

« Principes et méthodes de la dendrochronologie » (Lebourgeois and Mérian 2012) ainsi que 
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dans « POINTER et DENDRO : deux applications sous R pour l’analyse de la réponse des 

arbres au climat par approche dendroécologique » (Mérian 2012b). 

Dans notre travail, la méthode bootstrap a été appliquée selon deux méthodes. Tout 

d'abord, avec une méthode simple : un premier calcul des BCC a été effectué sur 
l’ensemble de la fenêtre temporelle (Blasing et al. 1984). Cette méthode permet de 

déterminer quels facteurs climatiques mensuels (appelés régresseurs climatiques, e.g. 

moyenne de température mensuelle ou somme mensuelle des précipitations) influencent la 

croissance annuelle (Fig. 2.7). Deuxièmement, les BCC ont été calculés selon une méthode 
en moving, consistant au décalage d'année en année d’une fenêtre de y années sur la période 

temporelle disponible. Ce type d’analyse permet de détecter l'instabilité temporelle de la 

relation entre les facteurs climatiques et la croissance (Biondi and Waikul 2004).  

 

 

 

 

 

Figure 2.7. Exemple de graphique résumant les coefficients de corrélation bootstrap (BCC, en ordonné). En 
abscisse, les régresseurs climatiques correspondent aux températures (T) et précipitation (P). Les chiffres 
indiquent le mois (1 = janvier ; 2 = février ;…etc). Lorsque ce chiffre est positif, le mois concerne l’année de 
croissance ; s’il est négatif, il concerne le mois de l’année précédant la saison de croissance. Les corrélations 
significatives sont en gris foncé. Les barres verticales représentent les intervalles de confiances à 95% des 
coefficients de corrélation. 
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2.4.2. Les réserves glucidiques et lipidiques 

Comme décrit dans la partie « 1.4.2. Les réserves carbonées », le tronc reste le 

compartiment le plus riche en réserves du fait de sa biomasse. De plus, l’âge des tissus étant 

un facteur important dans la répartition des réserves, c’est généralement dans les cernes les 

plus récents que vont être stockés les composés carbonés de réserve. Ainsi, lors de notre 

échantillonnage, nous avons prélevés des carottes de tronc (entre 6 et 10 cm) contenant les 5 

derniers cernes formés (comm. pers.). Les carottes ainsi prélevées ont été immédiatement 

congelées dans l’azote liquide afin de prévenir la dégradation enzymatique des composés et 

conservées à -80°C avant analyses.  

Les carottes ont été ensuite lyophilisées pendant 7 jours (Photo 2.7) puis très 

légèrement poncées afin d’isoler les 5 derniers cernes à la loupe binoculaire (2015, 2014, 

2013, 2010 et 2009). La section de carotte ainsi obtenue a ensuite été coupée très finement au 

scalpel pour préparer l’échantillon au broyage. La poudre a été finement broyée et 

homogénéisée avec un broyeur à bille (MM 301, Retsch, Allemagne) à l’aide de 5 billes 

agitées à 30 Hz pendant 2 min et ce, à trois reprises.  

 

 

 

 

 

Photo 2.7. Lyophilisation des carottes de bois. Source photo : A. David 

2.4.2.1. Dosage des sucres solubles et de l’amidon 

Les sucres solubles et l'amidon ont été extraits de 10 mg (± 0,5 mg) de matière sèche 

finement broyée. Les sucres solubles et l’amidon ont été séparés par gravimétrie et extraits 

selon un protocole décrit par Damesin and Lelarge (2003), dont la présentation est plus 

détaillée en Annexes 1 et 2, ainsi que dans le Chapitre 4.  
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 Le glucose, le fructose et le saccharose ont été mesurés par voie enzymatique selon la 

méthode décrite par Barbaroux et al. (2003) et Cui and Brummer (2005), et dont le principe 

est le suivant : le glucose et le fructose présents sont d’abord transformés en glucose-6-

phosphate et en fructose-6-phosphate selon une réaction catalysée par l’hexokinase en 

présence d’ATP. Le glucose-6-phosphate est ensuite oxydé via la glucose-6-phosphate 

déshydrogénase, conduisant à la réduction du NADP en NADPH. L’ajout de phosphoglucose 

isomérase permet ensuite de quantifier le fructose grâce à la conversion du fructose-6-

phosphate en glucose-6-phosphate. Enfin, l’ajout d’invertase permet de quantifier le 

saccharose qui va se dégrader en glucose et fructose. Le NADPH formé est quantifié par une 

mesure d’absorbance à 340 nm par un spectrophotomètre (Photo 2.8). Les concentrations des 

trois sucres sont ensuite calculées en utilisant la stœchiométrie entre la concentration en 

glucose et le NADPH formé. 

Photo 2.8. Matériel d’enzymologie (à gauche) utilisé en parallèle des dosages spectrophotométrique (à droite). 
Source photo : A. David (Décembre 2015, Laboratoire ESE) 

2.4.2.2. Dosage des lipides 

Les dosages en lipides ont été menés sur les mêmes échantillons de poudre végétale. 

De cette poudre, 50 mg (± 5 mg) ont été pesés. Brièvement, il consiste à la solubilisation des 

lipides dans du chloroforme. Le chloroforme est ensuite éliminé par évaporation (Photo 2.9) 

et la quantité de lipide extraite est estimée selon un bilan de masse. Le protocole d’extraction 

des lipides est détaillé en Annexe 3 et dans le Chapitre 4. 
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Photo 2.9. Ligne d’évaporation du chloroforme sous un flux d’air. Source photo : A. David (Janvier 2016, 
Laboratoire ESE) 
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2.4.3. Isotopie de l’eau  

2.4.3.1. Les isotopes de l’eau  

Chaque type d'atome est défini par le nombre de protons Z (appelé aussi numéro 

atomique définissant l’élément chimique), et le nombre de neutron N (définissant la masse 

atomique de l’élément), qui composent son noyau. Les isotopes sont tous les éléments 

partageant le même nombre de protons mais ayant un nombre différent de neutrons (Lambers 

et al. 2008). Ainsi, ils réagissent chimiquement de la même façon, mais ont un nombre de 

masse différent. Par exemple, l’atome d’hydrogène peut se présenter sous la forme 1H (aucun 

neutron) et sous la forme de ses isotopes stables plus lourds : 2H (aussi appelé deutérium D, 

avec un neutron) ou 3H (aussi appelé tritium T, avec deux neutrons). L’atome d’oxygène peut 

se présenter sous la forme 16O, 17O ou 18O. Contrairement aux isotopes radioactifs, les 

isotopes stables ne se désintègrent pas au cours du temps (Risi 2009). 

La molécule d’eau se compose de deux molécules d’hydrogène et d’une molécule 

d’oxygène, autrement écrit : H2O. L’eau est composée en majorité de molécules d’1H2
16O, 

mais contient aussi quelques molécules plus lourdes d’1H2
17O (0.004%), d’1H2

18O (0.2005%), 

d’1H2H16O (0.0155%,) et d’1H3H16O (radioactif et en quantité extrêmement faible 

actuellement). Ces différentes molécules sont appelées isotopologues, ou, par abus de 

langage, simplement isotopes de l’eau. Dans cette thèse, nous nous concentrons sur les 

isotopes lourds de l’eau relatif au deutérium et à l’18O (i.e. 1H2H16O et 1H2
18O, Risi 2009). 

2.4.3.2. Composition isotopique (G) 

La proportion relative de ces différentes molécules s’appelle la composition isotopique 

et est quantifiée par la notation δ. Les isotopes sont mesurés comme des rapports atomiques 

en utilisant des spectromètres de masse et sont exprimées par rapport à un standard (pour 

l’eau, Standard Mean Ocean Water ; SMOW) : 

𝜕 𝐻2  𝑜𝑢 𝜕 𝑂18 = ( 𝑅é𝑐ℎ𝑎𝑛𝑡𝑖𝑙𝑙𝑜𝑛
𝑅𝑆𝑀𝑂𝑊

⁄ − 1)  ×  1000 

avec Réchantillon le rapport du nombre de molécules lourdes sur le nombre de molécules totales 

dans l’échantillon et RSMOW ce même rapport dans le standard de référence internationale. Le 

δ s’exprime en ‰. Dans le langage courant, on dit qu’une eau est plus riche ou enrichie 
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lorsqu’elle possède une plus grande concentration en isotopes lourds. Inversement, une eau 

est plus pauvre ou appauvrie quand la concentration en isotopes lourds est plus faible (Risi 

2009).  

2.4.3.3. Le fractionnement isotopique (ou discrimination isotopique) 

Ces isotopes lourds sont présents naturellement dans l’eau et les plantes. Cependant, 

du fait de leur différence dans leur masse atomique et leur symétrie, les propriétés physiques 

et chimiques des différentes espèces isotopiques vont également être différentes. Ainsi, leurs 

abondances vont varier en raison de fractionnements isotopiques. Au cours de la plupart des 

changements de phase, les différentes espèces isotopiques seront redistribuées entre les 

phases. On distingue trois processus de fractionnement : thermodynamique (dans des 

systèmes à l’équilibre physique ou chimique), cinétique (dans les réactions (bio)chimiques à 

sens unique) et le fractionnement au cours du transport par diffusion (Dawson et al. 2002).  

D’une part, les différences de N induisent un fractionnement thermodynamique ou à 

l’équilibre : les molécules les plus lourdes se concentrent dans la phase la plus condensée 

(liquide ou glace) du fait d’une pression de vapeur saturante plus faible pour les isotopes 

lourds. Le facteur de fractionnement thermodynamique augmente lorsque la température 

diminue. D’autre part, la différence de diffusivité moléculaire entre ces espèces isotopiques 

(liée à la masse et à la symétrie des molécules) induit un fractionnement cinétique. Les 

molécules les plus lourdes ont ainsi une diffusivité plus faible (Risi 2009).  

La composition isotopique mesurée dans un compartiment sera donc la résultante de 

ces fractionnements dans le cycle hydrologique. La connaissance de l’effet des 

fractionnements sur la composition isotopique permettra alors de fournir des informations sur 

les processus environnementaux et physiologiques qui seraient par ailleurs difficile à obtenir. 

Les isotopes dans l'eau du xylème, par exemple, peuvent donner des informations sur la 

profondeur de l'absorption de l’eau ou d'une source d'eau, et les isotopes dans l'eau des 

feuilles peuvent rendre compte de l’activité de la conductance stomatique et de l'humidité 

(Lambers et al. 2008). Sur le terrain, l'interprétation de la composition isotopique peut être 

difficile car elle va être simultanément influencée par de nombreux facteurs. Des modèles ont 

ainsi été développés pour, autant que possible, résoudre ces problèmes d’interprétations 

(Farquhar et al. 1998; Roden et al. 2000; Gessler et al. 2007). 
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2.4.3.4. Les isotopes et les sources d’eau chez les arbres 

La source d'eau majoritaire pour les arbres est l’eau dans le sol. Ainsi le signal des 

isotopes lourds de l'eau contenue dans le xylème (2H et 18O) proviendra principalement de la 

signature isotopique des précipitations. Le passage de l’eau à travers une membrane 

plasmique n’entrainant pas de discrimination isotopique (Dawson et al. 2002; Michener and 

Lajtha 2007), la signature isotopique de l’eau d’alimentation de la plante ne subit pas de 

modification lorsqu’elle est absorbée par les racines, ni lors du passage du xylème vers les 

cellules (McCarroll and Loader 2004).  

Dans notre travail, nous nous intéresserons seulement à la signature isotopique de 

l’eau dans le xylème afin de déterminer les sources utilisées par les arbres en ville. Cependant, 

avant d’arriver dans les vaisseaux de xylème, les sources d’eau peuvent subir plusieurs 

types de fractionnements isotopiques pouvant faire varier, dans le temps et l’espace, la 

signature retrouvée dans les arbres.  

Les principales sources de variation isotopique de l'eau des plantes vont provenir 
de la variation isotopique des précipitations. La relation isotopique de l'hydrogène et de 

l'oxygène dans les précipitations à travers le monde est bien connue. Cette relation linéaire est 

appelé plus couramment ligne des eaux météorique mondiale ou global meteoric water line en 

anglais (GMWL) où : 

G2H = 8 δ18O + 10‰ (Craig 1961; Gat 1996) 

Cependant, cette relation va changer le long de la GMWL en raison des effets de la 

température mais également des quantités de précipitations. En effet, lors de précipitations, 

les isotopes lourds contenus dans les nuages seront les premiers à tomber. Si la pluie dure 

dans le temps, l’eau sortant des nuages sera de plus en plus appauvrie en isotopes lourds. Cet 

épuisement suit un processus de distillation de Rayleigh (Michener and Lajtha 2007) et est 

couramment décrit comme l’« amount effect » en anglais. Ainsi les effets conjoints du 

fractionnement isotopique lié aux températures (fractionnement thermodynamique) et celui lié 

à l’amount effect vont faire varier la composition isotopique saisonnière des précipitations. En 

effet, on observe que les précipitations seront plus appauvries en isotopes lourds pendant 

l'hiver en comparaison aux précipitations d'été.  
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Une partie des précipitations va également être interceptée par la canopée des arbres 

lorsqu’elle tombe, ce qui peut enrichir le signal isotopique des précipitations atteignant le sol 

par l’évaporation de l’eau interceptée par les feuilles (Michener and Lajtha 2007). Cette 

variation des valeurs isotopiques des précipitations ainsi que la quantité de précipitations peut 

donc créer des compositions isotopiques uniques dans le profil du sol ; profil à partir duquel 

les plantes vont extraire l’eau. 

La seconde source de variation isotopique de l'eau des plantes se produit dans le sol ou 

à sa surface, où l'évaporation peut modifier le rapport isotopique d'origine en 

provoquant un enrichissement de l’eau du sol lié à la vaporisation plus rapide des 

isotopes légers. En général, l'eau du sol en profondeur et l'eau des nappes souterraines ont 

approximativement la composition isotopique moyenne des précipitations annuelles (Clark 

and Fritz 1997). Cependant, cette valeur peut varier en fonction des entrées et des pertes d’eau 

(évapotranspiration) pendant la saison. Par exemple, l'évaporation des sols est généralement 

moins intense en hiver ce qui implique que les précipitations hivernales ont de plus grandes 

chances d’atteindre les couches profondes du sol avec des valeurs isotopiques plus 

appauvries. À l’inverse, l’évaporation des précipitations en été sera plus courante et les 

précipitations estivales auront tendance à enrichir isotopiquement les couches superficielles 

du sol. De plus, l'évaporation peut également se produire à partir de la surface du sol, en 

enrichissant encore davantage l'eau de surface. Cette évaporation se produit généralement 

dans les 10 à 20 premiers cm du sol, et rarement au-delà. La Figure 2.8 résume les différents 

processus de fractionnements au sein de l’arbre (McCarroll and Loader 2004). 

En général, aussi longtemps que les couches les plus superficielles du sol auront une 

humidité adéquate, les plantes auront tendance à absorber la majeure partie de leur eau en 

surface où les racines sont concentrées (Lambers et al. 2008). De plus, plus un sol sera 

compacté en profondeur, plus la prospection racinaire se fera en surface. Cependant, la 

profondeur racinaire varie considérablement entre les espèces et on retrouve généralement des 

profondeurs d'enracinement maximales dans les déserts, les prairies tropicales et les savanes 

(Canadell et al. 1996). Le chêne sessile, installé dans les forêts européennes dans des sols peu 

profonds (Lebourgeois and Jabiol 2002) peut présenter un enracinement dense et puissant 

allant jusqu'à 1.7 m de profondeur (Lebourgeois and Jabiol 2002; Lebourgeois et al. 2004). En 

comparaison le hêtre, qui ne supporte pas l'anoxie ou les horizons compactés, a un 
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enracinement beaucoup plus superficiel (Lebourgeois and Jabiol 2002; Lebourgeois et al. 

2004).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 2.8. Schéma représentant l’ensemble des processus de fractionnement au sein d’un arbre décidu, ainsi 
que les facteurs environnementaux les influençant. Les équations présentées (dépassant le cadre de cette thèse) 
sont détaillées dans McCarroll and Loader 2004. 

Cependant, l'eau des couches les plus profondes, même celles où peu de racines 
pénètrent, peut devenir disponible pour la plante par remontée capillaire (Bréda et al. 

1995). Il est également possible que l'eau absorbée la nuit dans les couches profondes et 

humides du sol se déplace à travers les racines pour être réintroduite dans les couches 

superficielles plus sèches. Cette eau serait stocké jusqu'à ce qu'elle soit réabsorbée par les 

racines le jour suivant (Caldwell and Richards 1989; Boujamlaoui et al. 2005). Cette 
hypothèse de l’ascenseur hydraulique (i.e. hydraulic lift) implique que les racines se 

conduiraient donc à la fois comme une source et un puits et permettraient aux plantes de 
renforcer la lutte contre les contraintes hydriques. L’insertion dans les couches 

superficielles du sol de cette eau prélevée en profondeur devrait donc conduire à un 

appauvrissement isotopique de l’eau des couches superficielles et donc du signal mesuré dans 



 Chapitre 2. Matériel et méthodes 

 
82 

l’eau du xylème. Dans le cas de l’ascenseur hydraulique, seules les racines des couches 

superficielles participeraient à l’extraction de l’eau dans le sol.  

2.4.3.5. Sources d’eau utilisées par les arbres en ville  

La composition isotopique de l’eau du xylème a été comparée à quatre sources 
d'eau potentielles en ville, à savoir : l'eau de pluie, l'eau non potable et l'eau du sol à 10-
20 et 30-40 cm de profondeur. Afin de mettre en évidence des différences dans l'absorption 

d'eau entre les arbres jeunes et adultes en raison de la mise en place du système racinaire avec 

le temps, les échantillons en rue et en parc ont été sélectionnés parmi trois classes de DBH, 

utilisées comme indicateur de l'âge de l'arbre. Les sources d’eau potentiellement utilisées par 

les tilleuls en rue ont ensuite été comparées aux sources d’eau d'arbres vivant en parc et en 

arboretum. 

L'extraction de l'eau des échantillons de sols et de bois nécessaire pour l'analyse 

isotopique a ensuite été réalisée par distillation cryogénique sous vide (Araguas Araguas et al 

1995; West et al. 2006; Photo 2.10). Les analyses des isotopes stables de l’eau ont ensuite été 

effectuées par spectrométrie de masse. Les protocoles et matériels sont détaillés plus en avant 

dans le Chapitre 5. 

Photo 2.10. Ligne de distillation cryogénique sous vide (à gauche). Fioles d’extraction baignant dans l’azote 
liquide (à droite, photo : A. David, octobre-décembre 2015).  
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3.1.  Présentation 

Ce premier chapitre a pour but d’évaluer (i) la relation entre le climat urbain et 
la croissance et le développement des tilleuls argentés à Paris et (ii) les différentes 
réponses pouvant exister selon l’âge et le milieu de vie considéré, soit dans cet étude : 
rue et parc, en utilisant les principes et méthodes de dendrochronologie. Cette étude a été 

réalisée en collaboration avec Anaïs Boura (MC, UPMC) du Centre de Recherche sur la 

Paléobiodiversité et les Paléoenvironnements (UMR 7207, MNHN). 

3.2.  Principaux résultats 

Dans ce premier article, nous présentons les réponses face au climat, sur la période 

1970-2013, de la croissance du tilleul argenté vivant dans les rues et parcs à Paris, France. 

Nous montrons dans ce travail que la disponibilité en eau semble bien être le facteur 
principal impactant la croissance des arbres en milieu urbain. Nous montrons également 

une distinction claire dans ces réponses selon l'âge des arbres et leur milieu de vie, à savoir en 

rue ou en parc. Nous avons constaté que les plus jeunes tilleuls argentés urbains 

présentent des taux de croissance plus élevés associés à une plus grande sensibilité au 
climat en comparaison avec des arbres plus âgés. Nous avons également constaté que les 

arbres en rue ont des taux de croissance plus faibles que ceux vivant en parc. En outre, 

nous montrons que la croissance annuelle des tilleuls argentés urbains dépend 

significativement des précipitations automnales (Octobre) de l'année précédant la saison 
de croissance, et de celles au printemps (Mai) de l'année en cours. Enfin, nous proposons 

que l’instabilité des relations entre la croissance et les facteurs climatiques, observée depuis 

1970, souligne l’impact croissant du changement climatique sur les arbres urbains, en 

particulier du fait de la hausse des températures.  

Le présent travail permet donc de faire avancer l'état des connaissances actuelles sur la 

croissance des arbres et leur durabilité en zones urbaines, milieu abritant plus de la moitié de 

la population mondiale humaine aujourd’hui. Il est probable que le changement climatique va 

avoir un impact fort sur le fonctionnement futur de ces arbres et notamment sur les services 

écosystémiques qu’ils nous rendent, bien qu’aujourd’hui très peu reste connu sur ces 

environnements particuliers.  
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3.3.1.  Abstract 

Determining the main factors causing urban tree decline is becoming essential for 

sustaining their health and survival. Understanding responses of tree growth to urban 

environments and climate change throughout tree life span is thus necessary. To explore these 

questions, a dendrochronological study exploring past climate-tree growth relationships was 

conducted on street and park silver lindens in Paris, according to different DBH classes used 

as a proxy of tree age, and using climatic data for the 1970-2013 period. Younger urban silver 

lindens presented high sensitivity to climate with highest growth rate. In comparison with 

park trees, street trees had higher sensitivity to climate and lower growth rates. Climatic and 

pointer years analysis pointed out the importance of drought characterization in order to 

understand its potential impact on tree annual growth and functioning. Urban silver lindens 

growth is mainly and strongly correlated with precipitations and especially in autumn and 

spring. Finally, our study on temporal evolution between climatic factors and growth through 

1970-2013 periods showed a stronger stability between growth and precipitation only in 

October and revealed quick climatic changes since 40 years impacting the relation between 

tree growth and climate. Our study highlights that an optimized irrigation management, 

specifically in respect of tree phenology, could contribute to maximizing silver linden 

functioning and survival in Paris under climate change. 

 

Key-words: climate change; climate-growth relationship, dendrochronology, pointer years, 

street trees, Tilia tomentosa Moench, water stress 
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3.3.2. Introduction 

An increasing attention has been paid to urban trees in recent decades, for their role in 

supporting urban biodiversity and providing ecosystem services such as urban heat island 

mitigation, air pollution reduction or carbon storage (Pataki et al. 2011; Díaz-Porras et al. 

2014). However, many unknowns remain about their functioning in urban environments. 

Especially in a global change context, their long-term longevity is difficult to assess. A recent 

meta-analysis reported a typical mean life expectancy for street trees of 19-28 years, and an 

annual mortality rate of 3.5-5.1% (Roman and Scatena 2011). These figures are quite low 

given that some common planted species, such as Tilia spp., have a longevity that can be up 

to 1000 years (Radoglou et al. 2009). Despite increased willingness to green urban areas, 

planting more trees is challenging because of increasing threats on their health and survival 

(Roman 2014). 

Previous studies listed different explanatory factors to urban tree decline. Among 

them, drought could be the main inciting factor impacting urban trees health and survival 

(Apple and Manion 1986; Gillner et al. 2014). Indeed, reduced precipitation, urban 

impervious ground surface and absent irrigation may increase water stress (Whitlow and 

Bassuk 1987; Clark and Kjelgren 1989). It is also generally predicted that trees at urban sites 

have higher water loss than in natural forests due to increased evapotranspiration demands 

(Whitlow et al. 1992; McCarthy and Pataki 2010). In addition, the accumulation of drought 

events during tree life could be an important driver behind the lower growth and life 

expectancy of street trees (Ciais et al. 2005; Gillner et al. 2013). 

Investigating long-term street tree growth could also help understanding their 

responses to climate, and anticipating their future behavior under climate change (Oldfield et 

al. 2013). As tree physiology changes with age, street trees of different ages should respond 
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differently to present and future climates, implying different requirements in terms of adapted 

management practices (Clark and Matheny 1992). Differences in age-specific responses of 

trees to climate are often addressed in literature (Carrer and Urbinati 2004; Linares et al. 

2013) but, to our knowledge, no such study was conducted on street trees. In this context, 

dendrochronology is a useful tool to study the relationship between tree growth and climatic 

factors such as temperature and precipitation in urban environment (Fritts 1976).  

The present study proposes a dendrochronological approach that explores the 

relationships between past climate and past growth of the silver linden (Tilia tomentosa 

Moench) in Paris City, and their dependence to tree age and land-use type. In Paris, the Tilia 

genus represents more than 10 % of planted trees in streets, with a majority of silver lindens 

(APUR 2010). The aim of this study is to (i) characterize the growth patterns of young and 

adult trees living in streets or parks, (ii) identify the main climatic drivers that impacted past 

tree growth during the period 1970-2013 (the maximum common period to all wood cores and 

climatic data), and (iii) identify potential recent changes in the relation between urban silver 

linden growth and climatic factors. This study contributes to the general knowledge about 

silver linden functioning and dendrochronological potential, enhances our understanding of 

urban tree sensitivity to climatic factors and land-use types, and provides insights to managers 

for answering current and future urban tree water requirements. 
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3.3.3. Materials and methods 

Study area and sampling design 

The study was conducted in Paris city, France (48.8534°N; 2.3488°E). Paris silver 

linden trees (Tilia tomentosa Moench) come from commercial nurseries of several European 

countries and are planted with a circumference between 20 and 25 cm, at an age of 5 to 7 

years (Paris Green Space and Environmental Division, pers. comm.). The studied trees were 

chosen in two different environments (hereinafter referred as land-use types): 70 within 

streets and 15 in parks. Both land-use types share common type of climate and tree 

management, as the establishment of street plantations rests on similar principles since the 

19th century and the Haussmannian works (Pellegrini 2012). When a new tree is planted, a pit 

of about 10 m3 is dug and filled with imported soil from surrounding peri-urban agricultural 

areas. Plantations are then irrigated every two weeks and during three years. Afterwards, no 

management practice other than pruning is performed (Pellegrini 2012). In each of the 14 

selected streets, only trees with either bare or drain-covered soils were selected to avoid 

important differences in terms of rooting conditions and water availability (Rahman et al. 

2011). The 6 selected parks or open spaces were built from the second part of the 19th century 

to the mid of the 20th century. Since severe wounds could affect climatic signal in tree-rings 

chronology (Neuwirth , Schweingruber & Winiger 2007), only vigorous trees were selected 

after a visual assessment (Visual Tree Assessment protocol, Mattheck & Breloer 1994). The 

85 chosen trees were grouped according to three Diameter-at-Breast-Height (DBH; 1.30 m) 

classes. Because no information on tree age, such as plantation date, was available, the DBH 

was preliminary used as an age proxy as follows: Class 1 (DBH < 15 cm, young trees), Class 

2 (32 cm < DBH < 43 cm, young adults), and Class 3 (DBH > 56 cm, adults). Sampled streets 
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and parks were spread across the city, and were also selected according to their proximity and 

the presence of all three DBH classes (Fig. 3.1).  

Climatic data  

Climatic data were recorded for the period 1970-2014 at the Montsouris 

meteorological station (Paris: 48.8566N; 2.3366E – Météo France station 07156). Parisian 

climate is temperate, sub-Atlantic (Crippa et al. 2013). For the targeted period of 1970-2013 

(chosen as climatic data and a sufficient number of trees were available), mean annual 

temperature was 12.25°C. Mean temperature for the coldest months (January, February and 

December) averaged 4.8°C while for the warmer months (June, July and August) it averaged 

18.0°C (Fig. 3.2). Mean annual precipitation was 637 mm, with a maximum in May and July 

(> 60 mm.month-1) and a minimum in February, March, April and September (< 48 

mm.month-1). Concomitant lowest precipitation - highest temperatures were observed from 

June to September with a maximum in July and August (Fig. 3.2). Potential 

evapotranspiration (PET, according to the Penman-Monteith equation - Allen et al. 1998) and 

total radiation data were only available for the 1978-2013 period. Mean PET was 68.24 mm 

on average, with the highest values in June and July (130.71 and 139.60 mm respectively), 

and the lowest values in November, December and January (15 mm). Annual mean of total 

radiation was around 32 472 J.cm-2, with the highest values in May, June and July (53 352, 56 

230 and 56 900 J.cm-2 respectively), and the lowest values in December and January (ca. 8 

000 J.cm-2). 

Tree-ring measurements and dendrochronological analysis 

Tree wood cores were collected in March (street trees) and September 2014 (park 

trees) with a sterilized Pressler increment borer (coretax HAGLOF; length: 400 mm; 
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diameter: 5 mm). Due to tree health policy of Paris municipality, only one core was sampled 

per tree. Cores were then prepared following standard methods (Schweingruber 1996; Bräker 

2002). Ring widths were measured using a Lintab measurement table (Rinntech, Heidelberg, 

Germany) at a resolution of 1:100 mm, leading to an individual chronology per core. 

All the following dendrochronological analyses were performed using DENDRO and 

CLIMAT packages developed by (Mérian 2012a; Mérian 2012b) under R 3.2.0 (R 

Development Core Team 2011), as for statistical analyses. First, a master chronology was 

built using a biweighted robust mean in order to relieve the impact of outliers (Cook and 

Kalriukstis 1990) over the 1970-2013 period (Fig. 3.3). Each individual chronology was then 

cross-dated using the visual inspection of core samples with a 40x binocular magnifier (Leica 

Microsystems, Nanterre, France) associated with a visual comparison using the skeleton plot 

method (Cropper 1979), between individual chronologies and the chosen master chronology 

(Maxwell, Wixom & Hessl 2011). The quality of the cross-dating process was checked using 

the COFECHA program (Grissino-Mayer 2001). The raw tree-ring width series were then 

standardised in order to obtain growth indices (Fritts 1976). In a first step, a negative 

exponential or a non-ascending straight lines function was fitted on raw tree-ring width series, 

and growth indices were calculated by dividing the measured ring width by the ring width 

predicted by the function. This allowed removing growth trends due to tree age and short term 

environmental variability (Fritts 1976). In a second step, first-standardised data was fitted by 

a cubic spline. As for the first step, growth indices were calculated by division to allow 

removing environmental and management processes affecting tree growth at 25 years scale 

(Cook and Peters 1981).  

The effects of land-use type and DBH class were then analyzed. Differences between 

dendrometric parameters (DBH, age and growth rate) from raw chronologies were statistically 
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tested with a general linear model (GLM). Ring width differences were tested with a linear 

mixed-effect model with year and tree as random effects. These models where then subjected 

to Tukey contrasts post-hoc tests. Differences were considered significant at p < 0.05. For 

each factor, mean sensitivity was calculated on standardized growth indices, as it describes 

year-to-year variability of ring-width (Biondi and Qeadan 2008). The program also estimated 

the first order autocorrelation (Ac1) that conveys the degree of correlation between current 

and previous year growth (Fritts 1976) and the expressed population signal (EPS) used to 

assess the quality of our chronology for climatic analysis (Briffa and Jones 1990). An EPS 

value above 0.85 indicated that the climatic signal of the population was reliable (Wigley et 

al. 1984). 

Climate-growth analysis and pointer years 

Correlation analyses were performed to assess tree growth response to climatic 

conditions. When all trees from streets and parks were considered, the EPS value for the 

period 1970-2013 was above the 0.85 critical threshold (0.89; Table 3.1). In consequence, 

bootstrapped correlations coefficients (BCC) calculations were performed on the entire 

sampled population of silver lindens in Paris City. In this procedure, standardized 

chronologies were correlated to time series of monthly mean temperatures, monthly sum of 

precipitation, monthly mean PET and monthly mean total daily radiations from September of 

the previous year (namely n-1) to November of the current year (namely n), period limiting 

the growing season for silver lindens in Paris. A bootstrap method had to be used due to the 

non-independence of tree rings within each individual tree. The program estimated BCC at 

the end of 1,000 re-sampling of a random selection of 11 years during the 1970-2013 period 

to detect significance level (95% of BCC significant with a p-value < 0.05; Guiot 1991) 

according to two different methods. First, BCC calculation round was performed considering 
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the entire temporal window 1970-2013 (Blasing et al. 1984) for precipitation and temperature 

and from 1978-2013 for PET and total radiation. Second, BCC were calculated with year-to-

year moving methods with a temporal window of 30 years. This allowed detecting temporal 

instability of the relation between intra-annual climatic factors and growth (Biondi and 

Waikul 2004). 

Relationships between growth and extreme climatic events were explored using 

pointer years and anomalies of precipitation and temperature. Pointer years were calculated 

with the method described by Becker (1989) and performed with POINTER package 

developed by Mérian (2012a). Positive pointer years are defined according to exceptionally 

wide tree-rings and negative years with exceptionally narrow tree-rings, appearing 

concurrently within the same group of trees (Schweingruber 1990). Then, monthly anomalies 

of precipitation and temperature were calculated for these pointer years by a first step of 

standardization of raw climatic series (Mérian 2012b) and, in a second step, by normalizing to 

a standard deviation of one and a mean of zero using the 33-year monthly average over the 

1970-2013 period. 

3.3.4. Results 

Radial growth comparison and tree response to climate 

The age of street trees was significantly higher than park trees for the same DBH class 

(Table 3.1). In parks, the oldest trees from Class 3 were ca. 47 years old, corresponding 

significantly to the age of Class 2 in streets. Trees from Class 3 in streets were significantly 

the oldest with 86 ± 6 year, i.e. 40 years older than park trees from the same class (47 ± 1 

year). The highest significant mean ring width value was observed for park trees Class 3 with 

5.50 ± 0.27 mm while street trees with equivalent age (i.e. Class 2) were at 3.21 ± 0.07 mm. 
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Street trees Class 3 had significant lower mean ring width than street trees Class 1 while a 

reverse result was observed for park trees (3.46 ± 0.27 and 5.50 ± 0.27 mm respectively for 

Classes 1 and 3 in parks). These results were confirmed by growth rates that were also 

significantly lower for street trees than for park trees at equivalent ages. More precisely, 47 

year-old street trees grew at a 3.50 ± 0.19 mm year-1 rate when Class 2 park trees reached 

5.74 ± 1.26 mm year-1 (Table 3.1). In streets, the highest growth rate was observed for Class 1 

while in park, trees from class 2 significantly exceeded other groups. 

When all trees from streets and parks were considered, a value of 0.44 for mean 

sensitivity (Table 3.1) indicated a global high sensitivity and a strong growth response to 

climatic factors (Grissino-Mayer 2001). Youngest trees mean sensitivity in Class 1 was 0.62 

in streets and 0.70 in parks, while for the oldest trees of Class 3 the values were 0.28 and 0.22, 

respectively. The 45-year-old trees from parks had an intermediate sensitivity while street 

trees had a higher sensitivity (0.22 and 0.33 respectively). For street trees, Ac1 were quite low 

and ranged between -0.12 to 0.24 from Class 1 to Class 3. The same range of low values was 

observed for park trees. The EPS value was above the critical threshold of 0.85 for all trees 

living in streets for the 1970-2013 period (EPS = 0.86, N = 53). The EPS value was even 

higher for the same period when all trees from park and street were pooled as one sample 

(EPS = 0.89, N = 65). 

Importance of spring and autumnal weather conditions 

According to the BCC calculated over the entire 1970-2013 period, growth indices 

were significantly positively correlated to precipitation of October of the previous year 

(October n-1) and May of the current year (May n) (Fig. 3.4). For the other months, the BCC 

with precipitation were not significant. A significant negative correlation between 

temperature and growth index was only found for May n. The BCC for PET were not 
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significant whatever the considered month. The BCC calculated between total radiation and 

growth index were only significantly negative for October n-1. 

Significant negative pointer years were identified for 1976, 1998, and 2006 while 1977 

and 1999 were significantly positive. Among growth indices, there were several occurrences 

of coupled years, where the first year displayed negative growth and the second year 

displayed positive growth. This phenomenon occurred e.g. in 1976/1977 and 1998/1999 (Figs 

3.3 and 3.5). The negative years had generally stronger precipitation deficits ( ) that were 

close to or higher than -0.5 (Fig. 3.5). For our pointer years, precipitation anomalies  were 

higher than temperature anomalies, which stayed close to 0. The negative years were also 

characterized by more frequent deficit of precipitation for at least 7 to 12 out of 15 studied 

months. Regarding the two significant positive years for growth, anomalies for precipitation 

remained either close to 0 or slightly negative, denoting low deficits of precipitation during 

five to six months.  

Stability of the climate-growth relationship (1970-2013) 

The BBC computed during a 30-year moving window between 1970 and 2013 

involved the same meteorological variables at the same monthly scale (Fig. 3.6) than for the 

full-period analysis. The BCC were significant for precipitation in October n-1 (most of the 

30-y periods) and in May n (for the 1970-1999 period only). Thus, BCC values for 

precipitation of October n-1 appeared quite stable with respect to those for May n through the 

whole study period. Temperature was not significantly correlated to growth indices. The same 

occurred for the relationships between growth indices and PET, and between growth indices 

and total radiation, whatever the 30-year temporal window over the 1978-2013 period. 
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3.3.5. Discussion 

Radial growth comparison and tree response to climate 

To our knowledge, only one prior dendroclimatological study focused on Tilia spp. 

conducted by Moir & Leroy (2013) on Tilia x europaea L. and Tilia platyphyllos Scop. Tilia 

tomentosa is a fast-growing species with large and well defined rings in the juvenile phase 

(Radoglou et al. 2009). In Paris, street trees had a lower growth rate than park trees. Other 

common urban hardwood species has been shown to have a reduced growth compare to rural 

conspecifics (Quigley 2004; Roberts et al. 2006) but, opposite trends were also observed due 

to higher CO2 concentration or less O3 exposures (Gregg et al. 2003; Evans 2010). 

Nevertheless, the major difference between trees living in city parks and in streets is the much 

larger area of unsealed vegetated ground in parks. It induces more water infiltration and less 

short term runoff (Roberts et al. 2006), both increasing soil water storage. 

Thus, the limited growth of street trees in Paris could be explained by a lower 

photosynthetic carbon assimilation due to water stress (Sieghardt et al. 2005). Water deficit 

induces stomata closure and the reduction of carbon uptake through photosynthesis (Petersen 

and Eckstein 1988). Furthermore, we have observed that growth rate decreases for street 

silver lindens. This could indicate that water stress undergone by trees in streets influenced 

directly the amount of aboveground carbon fixed, likely as a trade-off between growth and 

storage. Indeed, it has been already demonstrated that trees growing under conditions of high 

environmental stress such as severe water stress (Gruber et al. 2012b) show high levels of 

stored non-structural carbohydrates (NSCs) associated with, or despite, a reduced growth 

(Simard et al. 2013). 
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The dendrochronological approach could have permitted to study separately the 

climate-growth relationships among land-use types and/or age classes. However, the EPS 

analysis did not allow separating the respective influence of these factors. To go further, it 

would be essential to greatly increase the number of studied trees, especially in parks (Mérian 

et al. 2013). At least 53 individuals have been necessary in order to get a 0.86 EPS value 

(Table 3.1). However, this number can be reduced for younger trees, as our results showed an 

EPS value of 0.83 for only 21 individuals and higher sensitivity to climate. However, a 

previous study highlighted the importance of incorporating different aged tree in chronology 

in order to have the most representative climatic signal (Wang et al. 2009).  

Importance of spring and autumnal weather conditions 

Assessing the sensitivity of tree species to climate is essential to better understand 

their future behavior under on-going global climate change (Moisselin et al. 2011). In this 

study, silver lindens growth was related to precipitation of October n-1 and May n (Fig. 3.4). 

The correlation with precipitation was constantly positive, suggesting a strong and positive 

influence of a sufficient water supply for growth (Lebourgeois et al. 2003). In addition, the 

correlation values for precipitation were also constantly higher than those for temperature, 

expressing that precipitation probably play the main role in the stimulation of cambial activity 

(Marion, Gričar & Oven 2007). Favorable climate during the autumn n-1 could boost 

carbohydrate storage (Michelot et al. 2012), and increase the amount of relative extractable 

water, which is important for earlywood formation and bud break during the following spring 

(Barbaroux & Bréda 2002). This could explain the positive influence of precipitation in 

October n-1. 

Interestingly, correlation for precipitation in May n is concomitant with budburst for 

Paris urban silver lindens. In diffuse-porous species, the start of radial growth is strongly 



Chapitre 3. Relation entre le climat et la croissance radiale des tilleuls argentés Parisiens 

 
100 

linked to buds’ activity and leaf expansion (Essiamah and Eschrich 1986b). Moreover, this is 

consistent with the generally accepted idea that the initial growth phase strongly determines 

the annual increment (Bréda and Granier 1996; Deslauriers et al. 2007) and silver lindens, as 

for beech (Fagus sylvatica L.), could potentially have achieved between 30% to 70% of their 

annual increment by the end of June (Lebaube et al. 2000; Lebourgeois et al. 2005). On the 

other side, temperatures in May n could reduce cambial activity. In their review, Begum et al. 

(2013) pointed out the importance of cumulated elevated temperatures from late winter to 

early spring, as affecting the timing of the initiation of cambial reactivation and xylem 

differentiation in tree stems.  

Negative pointer years coincided with climatic extreme events. These extreme years 

are characterized by a high recurrence, during vegetative season, of strongly negative 

precipitation anomalies. The most relevant negative year occurred in 1976, recognized at 

European level as a severe drought year (Scharnweber et al. 2011; Météo France & Agence 

Parisienne du Climat 2015). According to precipitation anomalies during negative years (Fig. 

5), it seems that the repetition of water deficit through the current vegetation period influences 

the observed low growth rates (Scharnweber et al. 2011). Characteristic droughts in 1976 and 

2006 were described as quite similar with strong deficits in precipitation since the autumn n-1 

until summer n (Météo France website). Thus, the drastically reduced growth we observed for 

these years is likely explained by the occurrence of strong precipitation deficits in winter n-1 

and spring n, the latter determining earlywood formation and annual increment (Schwinning 

et al. 2005a, 2005b). However, as we also observed positive years directly following negative 

years (i.e. 1976/1977; 1998/1999), negative years seem to have short-term impact given that 

there is a fast recovery of growth after one year (Figs 3.3 and 3.5). This resilience highlights 

the efficient use of limited water resources by urban silver lindens that is a desirable trait for 

trees in dry environments like urban areas (Jaleel et al. 2008). 
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The negative correlation between growth and solar radiation in October n-1 could be 

explained by sunscalds, often observed by the Paris practitioners (pers. comm.). Switching 

from a transient freezing event to solar radiation exposure would lead to a rapid freeze-thaw 

cycle leading to significant necrotic areas on the trunk, and predispose damaged trees to 

pathogen attacks (Manion 1991). Moreover, it is known that urban trees are more susceptible 

to bark temperature fluctuation than forest trees, which may be further increased by reflection 

from buildings, snow, and pavement (Tattar 1989). Finally, successive freeze-thaw cycles 

during winter have been shown to generate xylem embolism during the thaw step, and thus to 

alter next year’s growth (Améglio et al. 2002; Charrier et al. 2015). 

Stability of the climate-growth relationships 

Taking into account possible changes in tree sensitivity to climate becomes 

increasingly important in climate-growth analyses (Wilmking and Myers-Smith 2008). The 

moving analysis of climate-growth relationships indicated that the relationships between 

precipitation in October n-1 and May n, and growth remained stable through the 1970-2013 

period (Fig. 3.6). However for May n, only the BCC for the 1970-1999 period was significant. 

These results would indicate a recent change in this relation with May n precipitation while 

the relation with precipitation in October n-1 remained stable (Andreu et al. 2007; Olivar et 

al. 2015).  

Remarkably, the significant relationships with temperature and solar radiations found 

in the global analysis for the 1970-2013 period appeared not significant in moving analysis, 

meaning that temperature-growth and solar radiation-growth relations were not stable through 

this period. This could be due to a quick change in temperature evolution in Paris, as a general 

increase of 0.3°C per decade of both minimal and maximal temperatures has been observed 

since the second part of the 20th century (Météo France & Agence Parisienne du Climat 
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2015). These results agreed with several dendrochronological researches that demonstrated a 

change in the response of tree growth to temperature over the last 40 to 50 years, possibly 

attributed to climate changes (Biondi 2011). 

3.3.6. Conclusions 

Water availability clearly appeared to be the main limiting factor of past growth of 

street trees. Younger urban silver lindens presented a high sensitivity to climate and the 

highest growth rate when compared to older classes. When compared with park trees, street 

trees had higher sensitivity but lower growth rates. Climatic and pointer years analyses 

pointed out the importance of drought characterization in order to understand its potential 

impact on tree functioning. In addition, precipitation occurring in autumn and spring mainly 

determined the amount of annual increment. Thus, a better irrigation management, especially 

for 15 year-old trees and specifically in October and May, could optimize street tree 

functioning and survival. Finally, a stronger stability between growth and precipitation was 

only evidenced in October. For the other climatic factors, this study revealed an unstable 

relation and so, quick changes in growth-climate relationships over the last 40 years, 

underlying the increasing effect of climate change on urban ecosystem sustainability. Under 

climate change context, more long-term studies on street tree functioning are needed in order 

to follow and predict their future needs and behaviors in urban areas for adapted management 

practices. 
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Table 3.1. Sample dendrometric parameters and descriptive statistics for Tilia tomentosa Moench living in Paris City (France). Dendrometric parameters (± standard error) 
are estimated from raw chronologies and descriptive statistics from standardized chronology. Letters represent significant differences at p-value < 0.05 between classes and 
land-use types. 

Dendrometric parameters
Number of cores 90 70 25 27 18 15 5 5 5

Number of cores for analysis 65 53 21 19 13 12 5 4 3

Mean of diameter at breast height (cm) - - 12.48a 38.06b 64.72c - 12.84a 40.25b 58.00c

SE of diameter at breast height (cm) - - 0.53 0.70 1.59 - 1.88 3.09 3.51

Mean age - - 12a 47b 86c - 14a 40b 47b

SE age - - 1 1 6 - 2 11 1

Mean tree ring width (1/100 mm) - - 405.91a 321.02ab 258.22b - 346.14ab 398.21abc 549.91c

SE tree ring width (1/100 mm) - - 16.18 7.00 5.45 - 26.77 33.51 26.95

Average growth rate (mm.year-1) - - 4.35bc 3.50ab 2.78a - 3.67ab 5.74c 5.07cb

SE growth rate (mm.year-1) - - 0.23 0.19 0.24 - 0.16 1.26 0.48

Descriptive statistics (1970-2013)
Mean sensitivity 0.44 0.43 0.62 0.33 0.28 0.46 0.70 0.25 0.22

First autocorrelation (Ac1) 0.10 0.08 -0.12 0.23 0.24 0.10 0.13 0.23 0.10

Expressed Population Signal (EPS) 0.89 0.86 0.83 0.83 0.55 0.70 0.46 0.23 0.28

Analysis period 1970-2013 1970-2013 2000-2013 1970-2013 1970-2013 1970-2013 2000-2013 1993-2013 1970-2013

Class 2 Class 3

Total Total Streets  
Streets

Total Parks
Parks

Class 1 Class 2 Class 3 Class 1
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Fig. 3.1. Study sites location map in Paris City (France). 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 3.2. Ombrothermic diagram of mean total monthly precipitation and average monthly temperature for 1970-
2013 in Paris City (France). 
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Fig. 3.3. Master chronology for Tilia tomentosa Moench in Paris City (1970-2014) with pointer years 
(represented by dashed lines). Sample depth represents the total number of tree available for ring width index 
calculation in a year. 
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Fig. 3.4. Correlation between Tilia tomentosa Moench growth index and intra-annual climatic data in Paris City 
(1970-2013). Dark grey bars indicate significant BCC, error bars express 95% confidence intervals. The month 
n-1 is for previous year whereas month n is for current year. 
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Fig. 3.5. Anomalies in standard deviation units (V) of temperature (black bars) and precipitation (grey bars) during negative (upper graphs) and positive (bottom graphs) 
pointer years. 



 

 

 

 

Fig. 3.6. Bootstrapped Correlation Coefficient (BCC) calculated over 30-year moving periods between growth 
indices and four meteorological variables (from 1970 to 2013 for precipitation and temperature and from 1978-
2013 for PET and Total radiation). White stars indicate significant BCC. Month n-1 expresses the month for the 
previous year whereas Month n indicates the month of the current year. 
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4.1.  Présentation 

Ce second chapitre a pour but d’étudier la dynamique intra-saisonnière des 
réserves carbonées des arbres plantés en rue comparés à ceux plantés en parc et en 
arboretum selon 3 classes de DBH. Ces résultats sont analysés face à des mesures de 
croissances radiales sur le long terme afin de comparer l’allocation du C des tilleuls 
argentés selon leur milieu de vie et leur âge. Cette étude a été réalisée en collaboration avec 

Claire Damesin (PR) et Chantal Fresneau (CR) du Laboratoire d’Écologie, Systématique et 

Évolution (UMR 8079 ESE) de l’Université Paris-Sud. 

4.2.  Principaux résultats  

Les résultats sur les jeunes tilleuls argentés urbains ont montré une croissance radiale 

plus élevée associée à l'accumulation du saccharose et de d'amidon. Les arbres les plus âgés 

quant à eux accumulent également des réserves sous la forme de lipides. Ainsi, il semble que 

les plus jeunes arbres favoriseraient l’allocation du C dans la croissance plutôt que dans 
la mise en réserve, à l’inverse des arbres les plus âgés.  

Cette étude a également souligné que les plus vieux arbres plantés en rue ont une 

croissance radiale considérablement réduite associée à un stockage plus élevé de lipides 
et d'amidon par rapport aux arbres en arboretum. Les arbres en milieu urbain pourraient 

alors prioriser le stockage du C selon une stratégie de survie à long terme et ce, au détriment 

de la croissance radiale. Cette allocation préférentielle du C dans les réserves pourrait exposer 

les arbres urbains à des déficits en C temporaires, susceptibles de rendre ces arbres 

vulnérables face à un environnement de plus en plus contraignant. 
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4.3.1. Abstract 

Urban tree health and survival are serious issues for practitioners and understanding 

street tree functioning under urban chronic water stress is becoming essential. Moreover, 

highlighting differences between different tree ages are also important in order to expect a 

better management practice. In this respect, tree growth and reserve storage could be used as 

good indicators for understanding carbon allocation under water stress. The present study was 

conducted on street silver lindens in Paris city according to different DBH classes used as a 

proxy of tree age and compared with trees living in parks and arboretum. The concentration of 

both lipids and carbohydrates stored for 2015 were assessed in the light of long-term radial 

growth study. Results on young urban silver lindens have shown higher radial growth 

associated with sucrose and starch accumulation, when older trees of about 50 year-old could 

also store reserves in lipids form. The absence of lipids reserves for young trees could indicate 

that long-term survival strategy only occur in silver lindens when radial and root growth is 

totally achieved. This analysis also pointed that the oldest street trees (over 45 year-old) have 

a drastically reduced radial growth combined with higher storage of lipids and starch when 

compared to arboretum trees. It should suggest that silver lindens could regulate their C 

reserves in a long-term survival strategy at the expense of short-term radial growth. However, 

under chronic water stress in streets, this preferential allocation of C in reserve storages could 

expose them to regular temporary C deficit. Under climate change context and the increasing 

frequency and intensity of drought events as well as precipitations variability and 

temperature, these results could suggest a higher risk of drought-induced mortality for street 

silver lindens. 

Key words:  

Urban tree; Carbohydrate reserves ; Lipid reserves ; Radial growth ; Silver lindens 
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4.3.2. Introduction 

Urban trees have been increasingly studied in the last decades because of their crucial 

role in urban environment. Understanding urban trees functioning is a key issue for urban 

planning and the assessment of ecosystem services such as tree cooling effect, air quality and 

CO2 storage (Pataki et al. 2011; Díaz-Porras et al. 2014).  Nevertheless, several previous 

studies pointed that trees in urban environment have a reduced growth and life expectancy 

associated with a higher annual mortality rate (Sæbø et al. 2003; Roman and Scatena 2011) 

when compared to trees living in more natural environments such as arboretums or forests. 

This is especially true for newly planted young trees (Lu et al. 2010). Focusing on tree 

survival in Paris (France), city foresters estimate a life expectancy of 80 years for street trees 

and a mean mortality rate of around 6% that can be much higher for younger trees (Mairie de 

Paris 2016; pers. Comm. at Paris Green Space and Environmental Division). 

Such high mortality rates can be explained by the impact of urban environment. 

Indeed, photosynthesis and evapotranspiration are likely affected by urban constraints such as 

injuries to trunks and branches, intensive pruning, pollution, luminosity interference from 

surrounding buildings or water stress. However, as many recent tree mortality events in non-

urban forests have been linked to drought (Allen et al. 2010), numerous studies on street trees 

indicate that water stress could be the main factor explaining street tree mortality (Roberts 

1977; Wilson 1977; Foster 1978; Foster and Blaine 1978; Steiner 1980; Tattar 1980; Staby 

1981; Apple and Manion 1986; Whitlow and Bassuk 1987; Clark and Kjelgren 1989; 

Whitlow et al. 1992; Sæbø et al. 2003; Sieghardt et al. 2005; McCarthy and Pataki 2010; 

Gillner et al. 2013; Vico et al. 2014). In streets, where the ground surface is highly impervious 

and trees are not irrigated, the reduction of precipitation infiltration into soils may increase 

water stress (Clark and Kjelgren 1989; Whitlow et al. 1992). It is also generally predicted that 
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trees in urban sites have higher water losses than trees in natural forests due to increased 

temperature and thus to high evapotranspiration demands (McCarthy and Pataki 2010). In 

addition, the accumulation of drought events during tree life could be an important driver 

behind the lower growth and life expectancy of street trees (Ciais et al. 2005; Gillner et al. 

2013). There is little knowledge about street tree responses to chronic water stress, which 

raises difficulties to predict their future behaviors in a changing climate. In the climate change 

context, drought may become more common in the future (Moisselin et al. 2011). Higher 

temperatures will also increase evapotranspiration demands and a higher intra-annual 

variability in precipitation could disturb plant water balance. Thus, a better understanding of 

street tree responses to drought can provide insights on their answer to future climatic 

conditions and potentially help to prevent events of high tree mortality in urban areas.   

 McDowell et al. proposed in 2008 that both hydraulic failure and carbon (C) starvation 

occurs in trees during drought and can increase their mortality. Although these mechanisms 

are not exclusives and could both appear, tree responses to water stress depend on the ability 

of a species to avoid or tolerate a very low water potential (Choat et al. 2012; Manzoni et al. 

2013; Klein 2014; Martínez-Vilalta et al. 2014; Roman et al. 2015). The water potential of an 

individual tree will determine a variety of physiological processes (Hsiao 1973; Ditmarová et 

al. 2010). According to drought severity, different physiological responses could arise such as 

leaf shedding, reduced transpiration and photosynthesis, reduced growth and adjustment in 

the partitioning of assimilates to roots and storage (McDowell et al. 2008).  

An abundant literature highlights that drought-induced mortality is strongly related to 

a carbon reserve depletion (Piper 2011; Galiano et al. 2012; Adams et al. 2013; Mitchell et al. 

2013b; Galvez et al. 2013; Hartmann et al. 2013). A part of the newly acquired C is diverted 

into storage through non-structural carbohydrates (NSC) such as soluble sugars and starch, or 
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lipids in “fat trees” such as lindens, and which do not directly promote growth. This storage of 

resources enables plants to start growth early in spring or/and to survive in unfavorable years. 

For instance, during a drought, the regulation of evapotranspiration through stomata closure is 

accompanied by a decrease of photosynthetic assimilation of C (Weber and Gates 1990). In 

the short term, a temperature increase associated with drought could lead to a negative C 

balance (Zhao et al. 2013) due to metabolic demands (i.e.: maintenance and respiration, Bréda 

et al. 2006) leading tree to draw on stored reserves. Reserve accumulations could also 

increase the osmotic pressure of cells, which prevents the dehydration of tissues. Thus, stored 

NSC could be determinant for drought resistance of trees (McDowell et al. 2011; Sala et al. 

2012). 

However, results are still controversial and, in some cases, no relation between 

drought-induced mortality and C depletion (Anderegg et al. 2012; Gruber et al. 2012a; 

Mitchell et al. 2013b) and no change in C reserve dynamics have been found (Sala and Hoch 

2009; Galvez et al. 2011; Woodruff and Meinzer 2011; Anderegg 2012; Anderegg et al. 

2012). It has been recently suggested that trees under water stress could actively regulate NSC 

pool as a sink directly in competition with growth (Sala et al. 2012). This strategy could 

ensure both long-term survival and short-term growth when necessary, as it is generally 

admitted that growth is considered to be more sensitive to drought than assimilation (Sala et 

al. 2010). So, the often observed drought-related reduced growth could be more due to the 

constitution of C reserve than to the lack of assimilated C per se (Körner 2006; Millard et al. 

2007; Sala and Hoch 2009; Woodruff and Meinzer 2011). Indeed, trees growing under 

conditions of high environmental stress such as severe water stress (Bréda et al. 2006; Gruber 

et al. 2012a) or defoliation (Hoch 2005; Palacio et al. 2008) showed high levels of stored 

NSCs despite a reduced growth (Hoch et al. 2003; Millard et al. 2007; Gruber et al. 2012a; 

Simard et al. 2013).  
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This seemingly contradictory results show that the links between NSC pool, growth and the 

severity of water stress remain unclear. Moreover, C allocation has been little studied in street 

tree (Weber and Gates 1990). C allocation, through radial growth and C storage, could be 

different for tree facing water stress in streets compared those living in less constraining 

environments such as park or arboretum. In addition, high mortality rates in city involves 

numerous new plantations each year, which leads to a very wide age range in street trees 

when compared to non-urban forests. As tree physiology changes with time, street trees of 

different age could present different patterns of C allocation (Clark and Matheny 1992; Genet 

et al. 2010).  

Silver linden represents one of the four predominant species planted in urban areas in 

Paris. A previous work estimated the long-term growth of this species through 

dendrochronological measurements on tree-ring widths on the 1970-2013 period (David et al. 

2016). The aim of this work is to characterize the impact of the plantation location (street or 

park/arboretum) on both the seasonal dynamics of reserves and the radial growth of silver 

linden trees. During the year 2015, minimal and maximal carbohydrates and lipids 

concentrations were assessed one week after budburst and in winter after leaves fall, 

respectively, on young and adult silver lindens growing in contrasted urban and peri-urban 

environments (namely: streets, park and arboretum). The impact of these environments was 

investigated under two main hypotheses: (i) the location might impact tree growth and reserve 

storage and (ii) this impact might be age-dependant. 
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4.3.3. Material and methods 

Sites description 

This study was conducted in Paris, France (48,8534N; 2,3488E). Parisian climate is 

temperate, sub-Atlantic (Crippa et al. 2013). During the studied year 2015, the annual mean 

air temperature was of 13.41°C ; it reached for the coldest month 4.9°C in February, while for 

the warmer month in July it reached 22°C (Montsouris meteorological station (Paris) 

48.8566N; 2.3366E, Météo France station 07156). Sum of annual precipitations in 2015 

reached 506.5 mm, with a monthly maximum in August (80.3 mm) and minimum in 

December (21.6 mm). It is worth noting that monthly precipitations in July reached rather low 

51.9 mm. 

Experimental design  

The study focused on silver linden (Tilia tomentosa Moench) which is a predominant 

species planted in the streets of Paris - after Platanus acerifolia (Aiton) Willd., Aesculus 

hippocastanum L. and Styphnolobium japonicum (L.) Schott - and represents more than 10 % 

of all planted trees in Paris streets (Apur 2010b). Silver linden is a diffuse-porous specie 

(Schweingruber 1990b) which is known to tolerate quite well urban conditions (pruning, heat 

and pollution) and is not subjected to severe phytopathologies (Daniels 1975; Mitchell and 

Jobling 1984; Dirr 1990; Gilman 1997; Bassuk et al. 2009; Fini et al. 2009; Sjöman and 

Oprea 2010; Ţenche-Constantinescu et al. 2015). Silver lindens are also shade-tolerant 

(Radoglou et al. 2009; Ţenche-Constantinescu et al. 2015), an important characteristic for 

street plantations. Concerning C storage in the genus Tilia, in addition to carbohydrates 

storage, previous studies found a high concentration of lipids in the aerial parts that could 

exceed starch concentrations (Höll and Priebe 1985).  
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In order to assess the impact of urban environment on growth and storage, different 

trees were chosen in three different growing environments (hereinafter referred as locations): 

15 within Paris streets, 15 in Paris parks and 5 in the National Arboretum of Chèvreloup (Fig. 

4.1). The two first locations are considered in the study as urban environment, the third 

location as a non-urban one. All trees were selected according to three classes of DBH 

(Diameter at Breast Height, 1.30 m). DBH was preliminary used as a proxy of tree age 

because no information, such as plantation date, was available. Class 1 included trees with 

DBH between 6 to 15 cm (young trees), Class 2 with DBH between 32 to 43 cm (young 

adults), and Class 3 with DBH between 56 to 74 cm (adults) in street and park sites. In the 

arboretum site, only the Class 3 was present. The health status of each tree was visually 

assessed according to a visual tree assessment (VTA) protocol (Mattheck and Breloer 1994) 

and only vigorous trees, without severe wounds or disease, were selected. The age of each 

tree and ring-width was determined by using wood core samples and dendrochronological 

methods fully explained in a previous study (David et al. 2016). Total tree height and crown 

height were measured with an electronic clinometer (Haglöf EC II). The DBH and canopy 

spread in four direction were measured using a measuring tape. Crown volume was estimated 

using the ellipsoid formula for volume. 

For assessing intra-annual dynamic in lipid and carbohydrate storages, tree cores were 

collected twice in 2015. These collecting dates were chosen at two important phenological 

stages: one week after budburst in the week of the 20th April, when storages were minimal, 

and when all leaves just felt and storages process should be maximal in the week of the 23th 

November. At each sampling event, one core of 7 to 9 cm long was collected on each tree 

with a sterilized Pressler increment borer (coretax HAGLOF; length: 400 mm; diameter: 5 

mm) in order to retrieve the five last tree-rings. Due to Paris city prevention policy for trees’ 

health, only one core was sampled on each tree at each sampling event. 
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Non-structural carbohydrates extraction and determination 

Soluble sugars (glucose, fructose, sucrose) and starch were extracted from 10 mg (± 

0.5 mg) of finely ground dry matter from the last 5 years rings pooled together. Samples were 

ground using a ball mill (MM 301, Retsch, Germany) with 5 mm balls shaken at 30 Hz three 

times for 2 min. Soluble compounds were extracted twice with 1 mL of boiling 80% ethanol. 

These 2 ml were pooled and centrifuged. The supernatants and the pellets containing starch 

were dried in a centrifugal vacuum concentrator to remove ethanol (Centrivap, Labconco, 

USA). Soluble sugars and the pellets containing starch were then rehydrated with 0.02 mol L-1 

NaOH. Concentration of glucose, fructose and sucrose were measured enzymatically by the 

method described in  and Brummer and Cui (2005). Their concentrations were then added to 

determine the concentration of total soluble sugars. Starch was quantified using the same 

enzymatic method described for soluble sugars. The concentrations of total non-structural 

carbohydrates (TNSC), starch and total soluble sugars were expressed in grams of reserve 

compound per 100 grams of dry weight (g 100 g DW-1).  

Lipids extraction and determination 

Lipids were extracted from 50 mg (± 0.5 mg) of finely ground dry matter from the last 

5 years rings pooled together. Samples were ground using a ball mill (MM 301, Retsch, 

Germany) with 5 mm balls shaken at 30 Hz three times for 2 min. Lipids were extracted with 

2 mL of methanol. These 2 mL were then boiled in a water-bath at 70°C during 3 minutes. 

Then 2 mL of chloroform were added and the samples were cooled during 15 minutes in ice. 

After this, 2 mL of distillated water were added to the solution and samples were centrifuged 

at 2000g and 15°C during 10 min. Chloroform phase containing lipids was then aspirated 

carefully (e.g., with a Pasteur pipette) and placed in a weighted glass tube. Chloroform was 

evaporated using air flux and the glass tube was weighted a second time. Lipids were 
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quantified as the difference between the first and the second weighing and expressed in grams 

of reserve compound per 100 grams of dry weight (g 100 g DW-1). 

Statistical Analysis 

Statistical analyses were performed using R 3.2.0 (R Development Core Team 

2011). The effects of both tree growing environment and DBH classes were then 

tested. Dendrometric variables (DBH, height, crown volume) were analyzed with an 

ANOVA. Age differences between groups were performed using a non-parametric Kruskal-

Wallis test followed by a pairwise Wilcoxon-Whitney test. Ring width differences between 

DBH class and growing environments were tested with a linear mixed-effect model with 

« year » and « tree » as random effects. TNSC and lipids concentration differences between 

April and November 2015 were then tested according a general mixed linear model using 

« tree » as a random effect. The difference between November (winter) and April (budburst), 

expressing reserves stored in 2015 and hereafter referred as storage, was also calculated for 

each group and each compound. Storages were then tested using ANOVA. These models were 

then subjected to multiple comparisons of means using either Tukey post-hoc for ANOVA 

analyses or Tukey contrasts post-hoc for mixed-effect models. For all statistical tests, the null 

hypothesis was rejected for p < 0.05 and significance was represented as follows: “***” when 

p ≤ 0.001, “**” for 0.001 < p ≤ 0.01, “*” when 0.01 < p ≤ 0.05, and “.” when 0.05 < p ≤ 0.1. 
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4.3.4. Results 

Tree sample description 

Silver lindens groups were made according to DBH and age. Trees in Class 3 had 

higher DBH (Arboretum: 71.90 ± 11.51 cm; Street: 64.90 ± 2.37 cm; Park: 60. 6 ± 2.50 cm) 

when Class 2 had intermediate values (Park: 41.00 ± 2.50 cm and Street: 39.67 ± 1.23 cm) 

and Class 1 lower values (Park: 12.84 ± 1.88 cm and Street: 14.32 ± 1.23 cm; Table 4.1). The 

total height of trees did no vary as DBH did, as no significant difference was observed 

between smaller trees of Class 1 in parks and Class 1 and Class 2 in streets (averaging 6.42 ± 

0 .71 m, 8.42 ± 0.54 m and 14.04 ± 1.36 m, respectively; Table 4.1). Medium heights were 

found in trees from Class 2 and 3 in street and park (Class 2 – Street: 14.04 ± 1.36 m; Class 2 

– Park: 15.10 ± 2.32 m; Class 3 – Street: 18. 62 ± 1.95 m and Class 3 – Park: 19.42 ± 1.60) 

when trees living in arboretum were the tallest (24.34 ± 2.99 m). As expected, lower crown 

volumes were observed in Class 1 (Street: 0.24 ± 0.02 m3 and Park: 0.19 ± 0.04 m3; Table 

4.1) when the biggest ones were in Class 3 (Street: 1.25 ± 0.20 m3; Park: 2.32 ± 0.53 m3 and 

Arboretum: 2.72 ± 0.60 m3). 

Tree age and annual growth  

The oldest trees were observed for Class 3 in streets (82 ± 4 y; Table 4.1), and had the 

same age as trees from Class 3 in arboretum (68 ± 12 y). Trees from Class 2 in streets and 

Class 2 and 3 in parks had intermediate ages with respectively 51 ± 2; 40 ± 8 and 48 ± 7 y. 

Younger trees were from Class 1 with 13 ± 1 and 12 ± 2 y in street and park respectively. 

Interestingly, trees from Class 3 in street had the lowest growth with mean ring width of 

2.17± 0.40 mm (Table 4.1) on average while trees in the arboretum with an equivalent age 

had the highest growth (5.97 ± 0.84 mm). Trees around 50 years old in streets had also 

significantly lower mean ring width (3.21 ± 0.23 mm) than those living in parks (Class 2: 4.50 
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± 0.08 mm and Class 3: 5.18 ± 0.92 mm). Park trees (Class 2 and 3) had also the same mean 

ring widths as trees from Class 1 (Street: 4.48 ± 0.55 mm and Park: 4.22 ± 8.26 mm). 

Distribution and dynamic of tree reserves 

Concentrations in carbohydrates (soluble sugars and starch) were significantly higher 

in winter compared to budburst (Fig. 4.2; Table 4.2) suggesting carbohydrates’ storage during 

the year 2015 for silver lindens. However, lipids storage process during the growing season 

only concerned trees in class 3 with significant differences between concentrations in winter 

and budburst and this, regardless of the growing environment (Fig 4.2, Table 4.2: Month x 

Class p < 0.05). One week after budburst, total reserves concentrations (lipids and TNSC) 

reached between 2.50 to 4.25 % of dry weight for arboretum, park trees and street trees. The 

maximum concerned street trees in Class 3 with 4.25 % while the minimum was observed for 

trees in Class 1 in parks and streets with 2.5 % (Fig. 4.2). In all groups of trees, lipids could 

represent 1.7 to 2.2 % of dry weight when TNSC varied from 0.60 to 2.53 %. In winter, total 

reserve concentrations doubled with values between 5 to 9% of dry weight. As in budburst, 

the maximum was also observed for street trees in class 3 (9 %) when the lowest total 

concentrations were for street trees of Class 1 (4.94 %). Lipids represented from 1.7 to 3.5% 

of dry weight when TNSC represented 3.0 % to 5.5 % (Fig.4.2).  

In details, carbohydrates seemed to be only stored in sucrose and starch forms. Indeed, 

glucose and fructose concentrations differences between winter and budburst were around 0 

% and were significantly different from starch, sucrose and lipids storages for all sampled 

trees (Table 4.3). So, sucrose form should represent soluble sugars in silver lindens, as TNSC 

should represent the addition between starch and sucrose concentrations.  
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Growing environment and DBH class impacted significantly starch storage (Table 

4.2). Starch stored during 2015 was significantly higher for urban trees in Class 1 in park and 

in Class 1 and 2 in streets, with values above 1.5 g 100 g DW-1 than for arboretum trees (0.50 

± 0.15 g 100 g DW-1; Fig. 4.3; Table 4.3). Interestingly, starch storage was not significantly 

different between trees in arboretum and Class 1 and 2 in park and 3 in street with stored 

concentrations around 1 g 100 g DW-1. Similarly, growing environment significantly 

influenced lipids storage (Table 4.2). Lipids stored by arboretum trees were significantly 

lower than park or street trees with respectively 0.29 ± 0.18 and 0.45 ± 0.21 g 100 g DW-1 

(average on all urban trees, Table 4.3). Sucrose storage, on the contrary, was independent of 

tree age and growing environments (Table 4.2) when DBH class impacted TNSC storage 

(Table 4.2, p-value = 0.06) with lowest values for Class 3. 

Lipids storage (1.03 ± 0.05 g 100 g DW-1, Table 4.2) and sucrose storage (1.72 ± 0.33 

g 100 g DW-1, Table 4.2) were significantly higher in Class 3 of trees living in street. Younger 

trees in Class 1 had higher average starch storage (on average Park: 1.61 ± 0.30 and Street: 

1.53 ± 0.18 g 100 g DW-1). Regression analysis (Fig. 4.4) showed that lipid concentrations 

were significantly and positively correlated with age (p-value = 0.01, R2= 0.21) when starch 

concentration was significantly negatively correlated (p-value = 0.02, R2= 0.17). Regression 

analysis showed no correlation with age for sucrose and TNSC (Fig. 4.4). 
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4.3.5. Discussion 

Age-specific and site-specific growth response of silver lindens  

Our results on urban silver lindens have shown that tree ring width, reflecting mean 

annual growth, were larger and well defined in the juvenile phase, considered as a fast-

growing characteristic (Radoglou et al. 2009). Young trees generally present wider and denser 

growth rings than older trees (Fritts 1976). 

However, trees living in Paris streets older than 50 years had a global lower growth 

compared to those with the same age living in parks and arboretum. Other studies showed the 

same results on common urban hardwood species with reduced growth compared to rural 

conspecifics as a response to several factors or stress (Meyer 1982; Quigley 2004; Roberts et 

al. 2006). But opposite trends were also observed (Gregg et al. 2003; Evans 2010). All 

together, these controversial results suggest that tree response to urban stress could involve 

different factors (Quigley 2004) such as species, urbanization and/or landscape management 

of the city, local soil nutrient resources, tree management, as well as climatic factors such as 

precipitation, temperature and solar radiation (Schweingruber 1996). However, the limited 

growth response of street silver lindens in Paris could be physiologically explained by a 

lowest carbon assimilation during photosynthesis due to drought (Clark and Kjelgren 1989; 

Sieghardt et al. 2005). Indeed, growth, especially of latewood, is strongly related to soil water 

deficit (Hinckley et al. 1976) which lowers turgor pressure in expanding cells. Water deficit 

induces stomata closure and, thus, the reduction of carbon uptake through photosynthesis 

(Petersen and Eckstein 1988). Street plantations in Paris could be considered as potted plants 

with a very limited open-ground surface area, reducing drastically precipitation infiltration. 

Furthermore, the important amount of sealing surfaces amplifies local temperatures and water 

deficit in the air (Bhaduri et al. 2001; Conway 2007). One major difference for trees living in 



Chapitre 4. Dynamique saisonnière des réserves glucidiques et lipidiques 

 
173 

parks and arboretum is the much larger area of unsealed vegetated ground. It induces more 

water infiltration and less short term runoff (Barker and Wager 1986; Roberts et al. 2006), 

both likely to increase soil water storage. 

Distribution and dynamics of tree reserves  

In adult trees, the trunk represents the most important biomass (Bartelink 1998; Grulke 

and Retzlaff 2001) and thus, could be considered as the largest compartment for C reserves 

(Barbaroux and Bréda 2002b). Our results indicated a significant increase of C storage 

between budburst and winter for all sampled silver lindens (Fig. 4.2; Table 4.2). Soluble 

carbohydrates seem mainly present in sucrose form (Table 4.3, Clair-Maczulajtys and Bory 

1988), although it has been reported other possible forms in Tilia spp. such as raffinose 

(Jeremias 1968; Höll 1981). Significant starch and lipids in the form of triacylglycerols, 

phospholipids and galactolipids (Clair-Maczulajtys and Bory 1988) were also accumulated 

through the growing season. These C reserves stored in trunk in winter never exceeded 2.5 % 

of the dry weight for starch, 2.5 % for sucrose and 3.5 % for lipids (Fig. 4.3), agreeing with 

concentrations found in former researches on Tilia spp. genus (Höll and Priebe 1985; Clair-

Maczulajtys and Bory 1988).  

Age-specific characterization  

Carbohydrates were accumulated for silver lindens with no significant differences 

between age Classes. However, we observed a significant decrease of starch concentration 

with age. However, we observed a significant decrease of starch concentration with age (Fig. 

4.4) with lower values for Class 3 compared to Class 1. This difference between young and 

old trees for starch storage could be due to changes in tree physiology and allocation with 

time. Indeed, in contrast to soluble sugars, starch is insoluble in water and therefore 

metabolically inactive. Furthermore, starch is composed of glucose polymers allowing 
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inexpensive synthesis and rapid degradation. These properties imply that the starch is 

generally considered a form of preferential and inexpensive C storage in the short and middle 

term (Hoch 2007).  

In addition, an opposite trend could be observed for lipids concentrations, as a positive 

correlation between lipids and age has been found (Fig 4.4). For younger trees, no 

accumulation of lipids during the year, expressed by a stored concentration of around 0% 

(Table 4.3), could mean that small triglyceride fractions synthesized during the year would be 

directly used in early spring (Höll and Priebe 1985). The hydrolyse products could be 

translocated to organs where it is needed such as root, as root growth usually precedes 

budbreak (Höll and Priebe 1985). On the contrary for older trees in Class 3, significant lipids 

accumulation between budburst and winter is in contradiction with previous researches 

showing low or negligible amplitude of seasonal variations in the branches and trunk of four 

species of fat trees Tilia, Larix, Picea and Pinus (Nelson and Dickson 1981; Fischer and Holl 

1992; Hoch et al. 2003). Actually, it is usually accepted that lipids should be long-term 

reserves hardly remobilised during the season. However, in our study, lipids seasonal 

variation in Class 3 silver lindens was important, with remobilization in early spring. In 

addition, stored lipids represented 1% of the dry matter, at the same level than for starch 

(Table 4.3). Furthermore, the increase of storage for lipids associated to the decrease for 

starch with age could mean that lipids accumulation occurred at the expense of starch. This 

observation has been already made on several coniferous species (Sharkov and Tsvetkova 

1950; Karnik et al. 1966; Lebedenko 1966; Jeremias 1968; Sudachkova 1977; Repyakh et al. 

1983). Indeed, it has already found that the synthesis and remobilization of lipids are 

energetically more expensive than starch, and that these carbon compounds are likely long-

term storage (Hoch et al. 2003).  
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Nonetheless, older trees should present increasing demands in water supply compared 

to young tree and could be more subjected to water stress. Yoshimura et al. (2016) proposed 

that starch under water stress could be converted into soluble sugars. A higher content of 

soluble sugars in sapflow could increase the osmotic potential of cells during drought, and 

their injection in embolized vessels could ensure their recovery after rainfall (Yoshimura et al. 

2016). However, results indicated no significant higher storage of sucrose in older trees and in 

urban trees. We propose that a greater sample could help to better determine if this process 

occurs in older trees by mitigating intra-individual variability and optimizing statistics. This 

explanation might be consistent with increasing evaporative demands and water stress that 

larger trees probably face more frequently compared to smaller ones and this, especially in 

street. 

Site-specific characterization  

Starch storage was significantly higher for 50 year-old urban trees than for arboretum 

trees of equivalent age but with no significant differences between younger trees of Class 1 in 

street and park. In addition, lipids synthesized in arboretum trees were significantly lower 

than for park or street trees. So, it seems that trees growing in urban environment increase 

their reserves storage in starch and lipids, favouring a middle- and long-term survival when 

compared to trees living in well-watered environment (Hoch et al. 2003). These results are in 

agreement with studies showing that trees living in high environmental stress such as severe 

water stress usually show higher C storage (Hoch et al. 2003; Millard et al. 2007; Gruber et al. 

2012a; Simard et al. 2013).  

  NSC pool relation with growth  

The level and changes in both growth and reserves formation could be good 

physiological indicators of tree’s health status (Wargo 1975; McCullough and Wagner 1987) 
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and it could enable a better understanding of C allocation under water stress effects. The 

absence of lipids storage associated with the higher growth for young silver lindens could 

imply a greater allocation of their carbon in short-term growth rather than in long-term 

storage, making them more sensitive to environmental conditions. This hypothesis was 

supported by Genet et al. 2010 who demonstrated two distinct patterns of C allocation due to 

age in European beech, a diffuse-porous specie like silver linden. At juvenile stages, 

preferential allocation of C to growth takes place, while in the more mature stages the 

allocation to growth decreases in favour of storage for reproduction and respiration. 

Concerning the older street trees, the increase of reserves storage, especially for lipids 

and starch, at the expense of growth seems to indicate that the stress undergone by trees in 

streets influences directly the amount of C fixed by trees, as shown by a lower tree ring width 

when compared to arboretum trees. However, this stress does not impact directly the amount 

of C stored, which increases for lipids and starch storage. It could suggest a trade-off between 

short-term growth and survival in the long-term by reserve accumulation (Sala et al. 2012; 

Wiley and Helliker 2012) reflecting a change in the allocation of C due to water limitation. 

Indeed, previous studies have shown that C allocation to reserves could be prioritized over 

growth (Wiley et al. 2013; Saffell et al. 2014). This prioritization of reserves may promote the 

long-term survival of trees to more severe and/or more prolonged stress by the maintenance of 

vital metabolism (Wiley et al. 2013) through active regulation of reserves accumulation, and 

thus growth regulation (Dietze et al. 2014). So, growth could be the main variable of long-

term adjustment of trees under water stress, consistent with the fact that growth is more 

sensitive to water stress when compared to other functions (Hsiao 1973) such as respiration or 

photosynthesis.  
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However, our results did not allow us to conclude about the dynamics and the use of 

this significant higher C pool. This pool of C reserve could not be used by urban trees as 

previous researches shown a decrease of carbon accessibility in trees under severe stress 

(Hoch et al. 2003; Hoch 2005; Bréda et al. 2006; Millard et al. 2007; Palacio et al. 2008; 

Gruber et al. 2012b; Simard et al. 2013). This could lead trees to temporary C deficits with a 

potential risk of tree decline and mortality (Hoch et al. 2003; Millard et al. 2007; Gruber et al. 

2012a) agreeing with high mortality rate faced by street trees. Furthermore, a quantitative 

assessment of the NSC seasonal distribution in the entire tree seems important to identify 

potential difference in the different organs. It could also help to observe the source-sink 

relationships throughout the season. Indeed, once absorbed by leaves, C is transported to sink 

organs, where it will be used or stored. When stored, these organs become C sources. 

However, as the radial growth is directly dependent on tree water status (Zweifel et al. 2006), 

an increase of C reserves in organs related to a decrease in C demands due to water limitation 

could occur during a drought (Piper 2011). Hydraulic failure linked to a drought may also 

limited supply and isolate sink organs from organs sources, leading to local depletion in 

reserves (Sala et al. 2010; McDowell et al. 2011) in roots, for instance.  

As other diffuse-porous species, silver lindens are considered more likely to have an 

anisohydric behaviour (Radoglou et al. 2009). Smaller xylem vessel should decrease 

embolism risk compared to ring-porous species, making them more resilient to low water 

potential (Roman et al. 2015). In addition, this ability could increase silver lindens tolerance 

during a drought by increasing the threshold of stomata closure. In this case, C assimilation 

could be higher than expected and could explain the higher long-term survival reserve 

accumulation of lipids and starch despite the chronic and severe water stress encountered by 

these trees. Further research on anatomical features such as size or density of xylem vessels 
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could help to highlight a likely higher hydraulic efficiency despite possible local C depletions 

in urban silver lindens. 

4.3.6. Conclusions 

Our results on urban silver lindens are in agreement with several other studies showing 

that trees under water stress could actively regulate their C reserves in a long-term survival 

strategy at the expense of short-term radial growth. On the contrary, for younger trees, C 

allocation could be mainly attributed to growth. Although all tree reserve compartments have 

not been explored, it seems that drought-related reduced growth could be induced by a C 

unavailability. This could be caused by a long-term survival strategy aiming the prioritization 

of C allocation to reserves accumulation of lipids and starch. It could make trees more 

vulnerable in a short-term and increase tree mortality risks under chronic and/or severe water 

stress. Under climate change context, drought frequency and severity could increase, 

especially in urban areas, and in the case of Paris area. Silver lindens could be exposed to 

increased risk of mortality due to regular C deficit in favour of carbon storage. However, 

more long-term, multi-species and at the entire individual scale studies are needed to predict 

future behaviours of street trees under climate changes. 
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Tables  

Table 4.1. Dendrometric parameters and descriptive statistics for sampled silver lindens living in Paris City (France). Dendrometric parameters (average ± standard error) as 
mean tree-ring width and growth rate are estimated from raw chronologies. Letters represent significant differences from ANOVA at p-value < 0.05 between classes and 
growing environment. 

 

Number of trees sampled 35 15 5 5 5 15 5 5 5 5

Dendrometric parameters
Mean of diameter at breast height (cm) - - 14.32a 39.67b 64.90c - 12.84a 41.00b 60.60bc 71.90c

SE of diameter at breast height (cm) - - 1.23 1.23 2.37 - 1.88 2.50 2.50 11.51

Mean of height (m) - - 8.42ab 14.04ac 18.62cd 6.42a 15.10bc 19.42cd 23.34d

SE of height (m) - - 0.54 1.36 1.95 0.71 2.32 1.60 2.99

Mean of crown volume (m³) - - 0.24a 1.01b 1.25bc 0.19a 1.02b 2.32bc 2.72c

SE of crown volume (m³) - - 0.02 0.19 0.20 0.04 0.30 0.53 0.60

Mean age - - 13a 51b 82c - 12a 40b 48b 68bc

SE age - - 1 2 4 - 2 8 7 12

Mean tree ring width (1/100 mm) - - 448.58ab 321.43c 217.98d - 422.64bc 450.42b 518.18b 597.47a

SE tree ring width (1/100 mm) - - 55.38 23.12 40.05 - 8.26 55.21 92.47 84.92

Arboretum

Class 3Class 2 Class 3
Total Total Streets  

Streets
Total Parks

Parks

Class 1 Class 2 Class 3 Class 1
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Table 4.2. ANOVA table for concentrations and storage of carbohydrates and lipids. Df : degrees of freedom; 
DenDF: denominator degrees of freedom ; SS: sum of squares ; MS: mean of squares. 
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Table 4.3. Lipid and carbohydrate stored between winter and budburst in 2015 (in g.100 g DW-1) for silver lindens (mean ± SE). Letters represent significant differences 
between types of compound within a group.  
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Figures 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 4.1. Localization of silver lindens sampled in 2015 in Paris (France). 
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Figure 4.2. Concentration in carbohydrates and lipids reserves between 3 DBH classes of silver lindens living in arboretum, park or street at 2 phenological stages: one week 
after budburst and in winter. A. Sucrose; B. Starch; C. TNSC; D. Lipids (in g.100 g DW-1). The error bars represent SE. Letters represent significant differences at p-value < 
0.05 between classes and growing environments. 

Class 1 Class 2 Class 3 Class 1 Class 2 Class 3 

Class 1 Class 2 Class 3 Class 1 Class 2 Class 3 Class 1 Class 2 Class 3 Class 1 Class 2 Class 3 

Class 1 Class 2 Class 3 Class 1 Class 2 Class 3 

Class 3 

Class 3 

Class 3 

Class 3 

ab 

de 

a 

d 

a 

d 
d 

a 

a 

ab 

bd 

d 

de 

e 

ab 

cd 

a 

c 

a 

c 
c 

a 

a ab 

bc 
c 

cd 

d 

bcd 

ef 

a 

def 

ab 

def def 

abc 

a 
ab 

cde def 
def 

f 

a 
b 

ab 

ab 

ab 

ab 

b 

a ab 

ab 

a ab 

ab 
b 



Chapitre 4. Dynamique saisonnière des réserves glucidiques et lipidiques  

 
185 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 4.3. Carbohydrates and Lipids concentrations stored between winter and budburst in 3 DBH classes of silver lindens living in arboretum, park or street. A. Sucrose; B. 
Starch; C. TNSC; D. Lipids (in g.100 g DW-1). The error bars represent SE. Letters represent significant differences at p-value < 0.05 between classes and growing 
environments. 
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Figure 4.4. Age relation with reserves stored in 2015. Straight black lines represent regression lines of reserves concentration stored in function of silver lindens age, 
regardless of the growing environment. 



Chapitre 4. Dynamique saisonnière des réserves glucidiques et lipidiques 

 
187 

References 

Adams HD, Germino MJ, Breshears DD, et al (2013) Nonstructural leaf carbohydrate 

dynamics of Pinus edulis during drought-induced tree mortality reveal role for carbon 

metabolism in mortality mechanism. New Phytol 197:1142–1151. 

Allen CD, Macalady AK, Chenchouni H, et al (2010) A global overview of drought and heat-

induced tree mortality reveals emerging climate change risks for forests. For Ecol 

Manage 259:660–684. 

Anderegg WRL (2012) Complex aspen forest carbon and root dynamics during drought: A 

letter. Clim. Change 111:983–991. 

Anderegg WRL, Berry J a., Smith DD, et al (2012) From the Cover: The roles of hydraulic 

and carbon stress in a widespread climate-induced forest die-off. Proc Natl Acad Sci 

109:233–237. 

Apple JD, Manion PD (1986) Increment core analysis of declining Norway maples, acer 

platanoides. Urban Ecol 9:309–321. doi: 10.1016/0304-4009(86)90006-9 

Apur (2010) Essai de bilan sur le développement des arbres d’alignement dans Paris - 

Analyse statistique.  

Barbaroux C, Bréda N (2002) Contrasting distribution and seasonal dynamics of carbohydrate 

reserves in stem wood of adult ring-porous sessile oak and diffuse-porous beech trees. 

Tree Physiol 22:1201–1210. 

Barker PA, Wager AJ (1986) Tree roots and sidewalks. In: Third National Urban For. Conf. 

pp 136–139 



Chapitre 4. Dynamique saisonnière des réserves glucidiques et lipidiques 

 
188 

Bartelink HH (1998) A model of dry matter partitioning in trees. Tree Physiol 18:91–101. 

Bassuk N, Deanna FC, Marranca BZ, Barb N (2009) Recommended urban trees: site 

assessment and tree selection for stress tolerance. Cornell University, Ithaca, New York. 

Bhaduri B, Minner M, Tatalovich S, Harbor J (2001) Long-Term Hydrologic Impact of 

Urbanization: A Tale of Two Models. J. Water Resour. Plan. Manag. 127:13–19. 

Bréda N, Huc R, Granier A, Dreyer E (2006) Temperate forest trees and stands under severe 

drought: a review of ecophysiological responses, adaptation processes and long-term 

consequences. Ann For Sci 63:625–644. doi: 10.1051/forest:2006042 

Choat B, Jansen S, Brodribb TJ, et al (2012) Global convergence in the vulnerability of 

forests to drought. Nature 491:752–5. 

Ciais P, Reichstein M, Viovy N, et al (2005) Europe-wide reduction in primary productivity 

caused by the heat and drought in 2003. Nature 437:529–533. doi: 10.1038/nature03972 

Clair-Maczulajtys D, Bory G (1988) Modification de la répartition des glucides de réserve 

sous l’effet de l’élagage, chez deux arbres d’ornement (Platanus acerifolia Willd. et Tilia 

platyphyllos Scop.). Bull la société Bot Française 135:41–53. 

Clark JR, Kjelgren R (1989) Water As a Limiting Factor in the Development of Urban Trees 

1. 6:203–208. 

Clark JR, Matheny N (1992) Management of mature trees. Biol Conserv 62:145. doi: 

10.1016/0006-3207(92)90962-M 

Conway TM (2007) Impervious surface as an indicator of pH and specific conductance in the 

urbanizing coastal zone of New Jersey, USA. J Environ Manage 85:308–316. doi: 



Chapitre 4. Dynamique saisonnière des réserves glucidiques et lipidiques 

 
189 

10.1016/j.jenvman.2006.09.023 

Crippa M, El Haddad I, Slowik JG, et al (2013) Identification of marine and continental 

aerosol sources in Paris using high resolution aerosol mass spectrometry. J Geophys Res 

Atmos 118:1950–1963. doi: 10.1002/jgrd.50151 

Daniels R (1975) Street trees. College of Agriculture, The Pennsylvania State University 

Díaz-Porras DF, Gaston KJ, Evans KL (2014) 110 Years of change in urban tree stocks and 

associated carbon storage. Ecol Evol 4:1413–1422. doi: 10.1002/ece3.1017 

Dietze MC, Sala A, Carbone MS, et al (2014) Nonstructural Carbon in Woody Plants. Annu 

Rev Plant Biol 65:667–687. 

Dirr MA (1990) Manual of woody landscape plants.  

Ditmarová L, Kurjak D, Palmroth S, et al (2010) Physiological responses of Norway spruce 

(Picea abies) seedlings to drought stress. Tree Physiol 30:205–213. doi: 

10.1093/treephys/tpp116 

Evans K (2010) Individual species and urbanisation. In: Urban Ecology. Cambridge 

University Press, pp 53–87 

Fini A, Ferrini F, Frangi P, et al (2009) Withholding irrigation during the establishment phase 

affected growth and physiology of norway maple (Acer platanoides) and linden (Tilla 

spp.). Arboric Urban For 35:241–251. 

Fischer C, Holl W (1992) Food reserves of Scots pine (Pinus sylvestris L) .2. Seasonal 

changes and radial distribution of carbohydrate and fat reserves in pine wood. Trees - 

Struct Funct 6:147–155. 



Chapitre 4. Dynamique saisonnière des réserves glucidiques et lipidiques 

 
190 

Foster RS (1978) Bio-engineering for urban ecosystem. In: Metropolitan Tree Improvement 

Alliance (METRIA) Proceeding. pp 13–17 

Foster RS, Blaine J (1978) Urban tree survival: trees in the sidewalk. J Arboric 4:14–17. 

Fritts HC (1976) Tree rings and climate, The Blackb. Caldwell, New Jersey 

Galiano L, Martínez-Vilalta J, Sabaté S, Lloret F (2012) Determinants of drought effects on 

crown condition and their relationship with depletion of carbon reserves in a 

Mediterranean holm oak forest. Tree Physiol 32:478–489. 

Galvez D a, Landhäusser SM, Tyree MT (2013) Low root reserve accumulation during 

drought may lead to winter mortality in poplar seedlings. New Phytol 198:139–48. doi: 

10.1111/nph.12129 

Galvez DA, Landh??usser SM, Tyree MT (2011) Root carbon reserve dynamics in aspen 

seedlings: Does simulated drought induce reserve limitation? Tree Physiol 31:250–257. 

Genet H, Breda N, Dufrene E (2010) Age-related variation in carbon allocation at tree and 

stand scales in beech (Fagus sylvatica L.) and sessile oak (Quercus petraea (Matt.) 

Liebl.) using a chronosequence approach. Tree Physiol 30:177–192. doi: 

10.1093/treephys/tpp105 

Gillner S, Vogt J, Roloff A (2013) Climatic response and impacts of drought on oaks at urban 

and forest sites. Urban For Urban Green 12:597–605. doi: 10.1016/j.ufug.2013.05.003 

Gilman EF (1997) Trees for urban and suburban landscapes. Delmar Publishers, Albany, p 

662 

Gregg J, Jones C, Dawson T (2003) Urbanization effects on tree growth in the vicinity of 



Chapitre 4. Dynamique saisonnière des réserves glucidiques et lipidiques 

 
191 

New York City. Nature 183–187. doi: 10.1038/nature01776.1. 

Gruber A, Pirkebner D, Florian C, Oberhuber W (2012a) No evidence for depletion of 

carbohydrate pools in Scots pine (Pinus sylvestris L.) under drought stress. Plant Biol 

14:142–148. 

Gruber A, Pirkebner D, Florian C, Oberhuber W (2012b) Europe PMC Funders Group No 

evidence for depletion of carbohydrate pools in Scots pine ( Pinus sylvestris L . ) under 

drought stress. 14:142–148. doi: 10.1111/j.1438-8677.2011.00467.x.No 

Grulke NE, Retzlaff W a (2001) Changes in physiological attributes of ponderosa pine from 

seedling to mature tree. Tree Physiol 21:275–286. 

Hartmann H, Ziegler W, Trumbore S (2013) Lethal drought leads to reduction in 

nonstructural carbohydrates in Norway spruce tree roots but not in the canopy. Funct 

Ecol 27:413–427. doi: 10.1111/1365-2435.12046 

Hinckley TM, Thompson D, McGinness N, Hinckley A (1976) Stem Growth and Phenology 

of a Dominant White Oak. Central Hardwood Forest Conference. In: Central Hardwood 

Forest Conference. Proceedings of First Meeting at Southern Illinois University at 

Carbonale. pp 187–201 

Hoch G (2007) Cell wall hemicelluloses as mobile carbon stores in non-reproductive plant 

tissues. Funct. Ecol. 21:823–834. 

Hoch G (2005) Fruit-bearing branchlets are carbon autonomous in mature broad-leaved 

temperate forest trees. Plant, Cell Environ 28:651–659. doi: 10.1111/j.1365-

3040.2004.01311.x 



Chapitre 4. Dynamique saisonnière des réserves glucidiques et lipidiques 

 
192 

Hoch G, Richter A, Korner C (2003) Non-structural carbon compounds in temperate forest 

trees. Plant Cell Environ 26:1067–1081. doi: 10.1046/j.0016-8025.2003.01032.x 

Höll W (1981) Eine dünnschichtchromatographische Darstellung des Jahresgangs löslicher 

Zucker im Stammholz von drei Angiospermen und einer Gymnosperme. Holzforschung 

35:173–175. doi: 10.1515/hfsg.1981.35.4.173 

Höll W, Priebe S (1985) Storage Lipids in the Trunkwood and Rootwood of Tilia-Cordata 

Mill from the Dormant to the Growing-Period. Holzforschung 39:7–10. 

Hsiao TC (1973) Plant Responses to Water Stress. Ann Rev Plant Physiol 24:519–570. doi: 

10.1146/annurev.pp.24.060173.002511 

Jeremias K (1968) Die Veranderung des Fettgehaltes in Rinden der Pappelsorten Oxford, 

Rochester und Androscoggin in Verlauf eines Jahres. Mitt Forstl Standortskd Forstpfl 

Zucht 19:58–66. 

Karnik MG, Bhatia K, Lal J (1966) Seasonal Variation in Pine Needle Oil from Pinus 

roxburghii. indian For 92:521–522. 

Klein T (2014) The variability of stomatal sensitivity to leaf water potential across tree 

species indicates a continuum between isohydric and anisohydric behaviours. Funct Ecol 

28:1313–1320. 

Körner C (2006) Plant CO2 responses: An issue of definition, time and resource supply. New 

Phytol. 172:393–411. 

Lebedenko LA (1966) Hystochemical characteristics of processes of growing together of 

larch inoculations. In: Collected scientific-investigated works on forestry. Leningrad, pp 



Chapitre 4. Dynamique saisonnière des réserves glucidiques et lipidiques 

 
193 

133–137 

Lu JWT, Svendsen ES, Campbell LK, et al (2010) Biological , Social , and Urban Design 

Factors Affecting Young Street Tree Mortality in New York City. Cities Environ 3:1–15. 

Mairie de Paris (2016) L’arbre à Paris. http://www.paris.fr/arbres.  

Manzoni S, Vico G, Katul G, et al (2013) Hydraulic limits on maximum plant transpiration 

and the emergence of the safety-efficiency trade-off. New Phytol 198:169–178. 

Martínez-Vilalta J, Poyatos R, Aguadé D, et al (2014) A new look at water transport 

regulation in plants. New Phytol 204:105–115. 

Mattheck C, Breloer H (1994) Field Guide for Visual Tree Assessment (Vta). Arboric J 18:1–

23. 

McCarthy HR, Pataki DE (2010) Drivers of variability in water use of native and non-native 

urban trees in the greater Los Angeles area. Urban Ecosyst 13:393–414. doi: 

10.1007/s11252-010-0127-6 

McCullough DG, Wagner MR (1987) Evaluation of four techniques to assess vigor of water-

stressed ponderosa pine. Can J For Res 17:138–145. doi: 10.1139/x87-025 

McDowell N, Pockman WT, Allen CD, et al (2008) Mechanisms of plant survival and 

mortality during drought: Why do some plants survive while others succumb to drought? 

New Phytol. 178:719–739. 

McDowell NG, Beerling DJ, Breshears DD, et al (2011) The interdependence of mechanisms 

underlying climate-driven vegetation mortality. Trends Ecol. Evol. 26:523–532. 

Meyer F. (1982) Bäume in der Stadt., 2nd edn. Verlag Eugen Ulmer., Stuttgart 



Chapitre 4. Dynamique saisonnière des réserves glucidiques et lipidiques 

 
194 

Millard P, Sommerkorn M, Grelet GA (2007) Environmental change and carbon limitation in 

trees: A biochemical, ecophysiological and ecosystem appraisal. New Phytol. 175:11–

28. 

Mitchell A, Jobling J (1984) Decorative trees for country, town and garden. Forestry 

Comission, UK 

Mitchell PJ, O’Grady AP, Tissue DT, et al (2013) Drought response strategies define the 

relative contributions of hydraulic dysfunction and carbohydrate depletion during tree 

mortality. New Phytol 197:862–72. doi: 10.1111/nph.12064 

Moisselin J-M, Schneider M, Canellas C (2011) Les changements climatiques en France au 

XXè siècle. Etude des longues séries homogénéisées de données de température et de 

précipitations. La Météorologie [ISSN 0026-1181], 2002, Série 8, N° 38 ; p 45-56 45–56. 

Nelson EA, Dickson RE (1981) Accumulation of food reserves in cottonwood stems during 

dormancy induction. Can J For Res 11:145–154. doi: 10.1139/x81-020 

Palacio S, Hester AJ, Maestro M, Millard P (2008) Browsed Betula pubescens trees are not 

carbon-limited. Funct Ecol 22:808–815. doi: 10.1111/j.1365-2435.2008.01433.x 

Pataki DE, Carreiro MM, Cherrier J, et al (2011) Coupling biogeochemical cycles in urban 

environments: ecosystem services, green solutions, and misconceptions. Front Ecol 

Environ 9:27–36. doi: 10.1890/090220 

Petersen A, Eckstein D (1988) Roadside Trees in Hamburg—Their Present Situation of 

Environmental Stress and Their Future Chance for Recovery. Arboric J 12:109–117. doi: 

10.1080/03071375.1988.9756382 



Chapitre 4. Dynamique saisonnière des réserves glucidiques et lipidiques 

 
195 

Piper FI (2011) Drought induces opposite changes in the concentration of non-structural 

carbohydrates of two evergreen Nothofagus species of differential drought resistance. 

Ann For Sci 68:415–424. 

Quigley MF (2004) Street trees and rural conspecifics : Will long-lived trees reach full size in 

urban conditions? Urban Ecosyst 7:29–39. doi: 10.1023/B:UECO.0000020170.58404.e9 

Radoglou K, Dobrowolska D, Spyroglou G, Nicolescu VN (2009) A review on the ecology 

and silviculture of limes: (Tilia cordata Mill., Tilia platyphyllos Scop, and Tilia 

tomentosa Moench.) in Europe. Bodenkultur 60:9–19. doi: http://www.valbro.uni-

freiburg.de/ 

Repyakh SM, Chuprova NN, Barabash ND (1983) Extractive substances of tree green. Wood 

Chem 62–64. 

Roberts BR (1977) The response of urban trees to abiotic stress. J Arboric 3:75–78. 

Roberts J, Jackson N, Smith M (2006) Tree roots in the built environment. The Stationery 

Office, London 

Roman DT, Novick KA, Brzostek ER, et al (2015) The role of isohydric and anisohydric 

species in determining ecosystem-scale response to severe drought. Oecologia 179:641–

654. doi: 10.1007/s00442-015-3380-9 

Roman LA, Scatena FN (2011) Street tree survival rates: Meta-analysis of previous studies 

and application to a field survey in Philadelphia, PA, USA. Urban For Urban Green 

10:269–274. doi: 10.1016/j.ufug.2011.05.008 

Sæbø A, Benedikz T, Randrup TB (2003) Selection of trees for urban forestry in the Nordic 



Chapitre 4. Dynamique saisonnière des réserves glucidiques et lipidiques 

 
196 

countries. Urban For Urban Green 2:101–114. doi: 10.1078/1618-8667-00027 

Saffell BJ, Meinzer FC, Woodruff DR, et al (2014) Seasonal carbohydrate dynamics and 

growth in Douglas-fir trees experiencing chronic, fungal-mediated reduction in 

functional leaf area. Tree Physiol 34:218–228. 

Sala A, Hoch G (2009) Height-related growth declines in ponderosa pine are not due to 

carbon limitation. Plant, Cell Environ 32:22–30. 

Sala A, Piper F, Hoch G (2010) Physiological mechanisms of drought-induced tree mortality 

are far from being resolved. New Phytol. 186:274–281. 

Sala A, Woodruff DR, Meinzer FC (2012) Carbon dynamics in trees: feast or famine? Tree 

Physiol 32:764–75. doi: 10.1093/treephys/tpr143 

Schweingruber FH (1996) Tree rings and environment. Dendroecology.  

Schweingruber PD (1990) Microscopic Wood Anatomy; Structural variability of stems and 

twigs in recent and subfossil woods from Central Europe., 3rd editio. Birmensdorf, 

Eidgenössische Forschungsanstalt WSL. 

Sharkov V., Tsvetkova ES (1950) Change of chemical composition of wood during process of 

its growing. Tr VNIIGIS 69–84. 

Sieghardt M, Mursch-Radlgruber E, Paoletti E, et al (2005) The abiotic urban environment: 

Impact of urban growing conditions on urban vegetation. In: Urban Forests and Trees: A 

Reference Book. pp 281–323 

Simard S, Giovannelli A, Treydte K, et al (2013) Intra-annual dynamics of non-structural 

carbohydrates in the cambium of mature conifer trees reflects radial growth demands. 



Chapitre 4. Dynamique saisonnière des réserves glucidiques et lipidiques 

 
197 

Tree Physiol 33:913–923. doi: 10.1093/treephys/tpt075 

Sjöman H, Oprea A (2010) Potential of Tilia tomentosa Moench, for use in urban 

environments in North-West Europe, based on habitat studies in North-East Romania 

and the Republic of Moldova. Ekológia (Bratislava) 29:360–372. doi: 

10.4149/ekol_2010_04_360 

Staby G (1981) Water stress on plants. Metrop Hortic 1–3. 

Steiner KC (1980) Developing tree varieties for urban soil stresses. In: Metropolitan Tree 

Improvement Alliance (METRIA) Proceeding. pp 57–69 

Sudachkova NE (1977) Metabolism of conifers and wood formation. Nauka, Novosibirsk 

Tattar TA (1980) Non-infectious diseases of trees. J Arboric 1–4. doi: 

http://dx.doi.org/10.1080/03071375.1981.9746507 

Ţenche-Constantinescu AM, Madoşa E, Chira D, et al (2015) Tilia spp. - Urban trees for 

future. Not Bot Horti Agrobot Cluj-Napoca 43:259–264. doi: 10.15835/nbha4319794 

Vico G, Revelli R, Porporato A (2014) Ecohydrology of street trees: design and irrigation 

requirements for sustainable water use. Ecohydrology 7:508–523. doi: 10.1002/eco.1369 

Wargo PM (1975) Estimating starch content in roots of deciduous trees - a visual technique. 

NE. 313. Upper Darby, PA. 

Weber J a., Gates DM (1990) Gas exchange in Quercus rubra (northern red oak) during a 

drought: analysis of relations among photosynthesis, transpiration, and leaf conductance. 

Tree Physiol 7:215–225. 

Whitlow TH, Bassuk NL (1987) Trees in difficult sites. J Arboric 13:10–17. 



Chapitre 4. Dynamique saisonnière des réserves glucidiques et lipidiques 

 
198 

Whitlow TH, Bassuk NL, Reichert DL (1992) A 3-year study of water relations of urban 

street trees. J Appl Ecol 29:436–450. doi: 10.1038/147742b0 

Wiley E, Helliker B (2012) A re-evaluation of carbon storage in trees lends greater support 

for carbon limitation to growth. New Phytol 195:285–289. doi: 10.1111/j.1469-

8137.2012.04180.x 

Wiley E, Huepenbecker S, Casper BB, Helliker BR (2013) The effects of defoliation on 

carbon allocation: Can carbon limitation reduce growth in favour of storage? Tree 

Physiol 33:1216–1228. 

Wilson CL (1977) Emerging tree diseases in urban ecosystems. J Arboric 69–71. 

Woodruff DR, Meinzer FC (2011) Water stress, shoot growth and storage of non-structural 

carbohydrates along a tree height gradient in a tall conifer. Plant, Cell Environ 34:1920–

1930. 

Yoshimura K, Saiki S-T, Yazaki K, et al (2016) The dynamics of carbon stored in xylem 

sapwood to drought-induced hydraulic stress in mature trees. Sci Rep 6:24513. doi: 

10.1038/srep24513 

Zhao J, Hartmann H, Trumbore S, et al (2013) High temperature causes negative whole-plant 

carbon balance under mild drought. New Phytol 200:330–339. doi: 10.1111/nph.12400 

Zweifel R, Zimmermann L, Zeugin F, Newbery DM (2006) Intra-annual radial growth and 

water relations of trees: Implications towards a growth mechanism. J Exp Bot 57:1445–

1459.  



     

 
199 

  



     

 
200 

 

 

 

 

 

CHAPITRE 5.  

SOURCES POTENTIELLES D’EAU 

UTILISEES PAR LES TILLEULS 

ARGENTES EN MILIEU URBAIN ET NON 

URBAIN PAR LA MESURE DES 

SIGNATURES ISOTOPIQUES DES 

ISOTOPES STABLES DE L’EAU (18O ET 
2H) 

 

 

  



     

 
201 

  



Chapitre 5. Sources potentielles d’eau utilisées par les tilleuls argentés en ville 

 
202 

 

5.1.  Présentation 

Ce dernier article propose de caractériser les principales sources d'eau utilisées 

par les tilleuls argentés plantés en rues et en parcs (urbain) en comparaison à des arbres 

plantés en arboretum (non-urbain), à deux moments de l'année (printemps et été) à 

l'aide de la mesure des signatures isotopique de l'eau (G18O et G2H). 

Cette étude a été réalisée en collaboration avec Thierry Bariac (DR, CNRS), Philippe 

Biron (IR) et Patricia Richard (AI) de l’équipe Écogéochimie Isotopique (IsoEco) de l’Institut 

d’Écologie et des Sciences de l’Environnementale de Paris. 

5.2.  Principaux résultats  

Les résultats indiquent un enrichissement isotopique dû à l'évaporation de l’eau du 

sol dans les couches supérieures (10-20 cm) des sols urbains, en particulier pendant le mois 

plus chaud et pour les arbres de la Classe 3. Les phénomènes d’ICU, associés à une 

diminution de la teneur en eau du sol en raison de la plus forte surface évaporatrice de ces 

arbres, pourraient rendre les sols urbains plus susceptibles à l'évaporation au cours de l'année. 

Les principales sources d'eau utilisées par les tilleuls argentés semblent provenir du sol 

en surface, issu d’un mélange entre de l’eau de pluie et de l'eau non potable. Bien qu’ils 

ne soient soumis à aucune stratégie d'irrigation à Paris, les arbres de rue semblent donc 

reposer sur l’infiltration de l’eau de pluie dans les sols, mais également sur des entrées 

ponctuelles d'eau non potable. Des mesures complémentaires en temps réel sur les teneurs en 

eau des sols permettraient de caractériser l’intensité d’évaporation et la gravité des stress 

hydriques des arbres plantés en rue à Paris. 
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5.3.1. Abstract 

Water sources used by trees living in city streets are still poorly known. In street, trees 

may potentially rely on different water sources such as precipitation inputs into soils or non-

potable water networks. However, the dependency to precipitation infiltrations for street trees 

could explain both their lower life expectancy and reduced growth due to water limitations 

induced by impervious surfaces and higher evaporative demands. In this work, a field study 

was conducted on 50 silver lindens, one of the major species planted in streets and parks in 

Paris city, France (namely urban growing environments) and compared with individuals 

living in arboretum (namely non-urban growing environment). Trees were selected according 

to 3 DBH (Diameter at breast height) classes as proxy of age. The isotopic composition (G18O 

and G2H) of tree stem water was then compared with those of different potential water sources 

(rain, non-potable and soil water at two depths) in spring (May) and summer (August). 

Results indicate an isotopic enrichment due to soil evaporation in the shallow depth of urban 

soils (layers upper than 20 cm), especially during warmer month and for the largest trees. 

Atmospheric urban heat islands phenomena associated with a decrease of soil water content 

due to high evaporative demands could make urban soils more likely to undergo evaporation 

during the year. Primary water sources for silver lindens seem to come from shallow soils, as 

a mixture between rainwater inputs and non-potable water. Although they are not subjected to 

any irrigation strategy in Paris, street trees seem to partially rely on punctual water inputs 

from non-potable network. Nevertheless, further measurements on the soil water contents 

through the year could help to characterize the intensity of soil surface evaporation and the 

severity of water stress of the trees planted in streets in Paris city. 

Key words:  

Urban tree water sources; Ecohydrology; Oxygen 18; Deuterium; Street and park trees   
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5.3.2. Introduction 

 Street trees actively participate in the ecology of urban environment due to their 

ability to store carbon, their contribution to reduce air pollution and their active role in the 

water cycle (Mueller and Day 2005; Nowak et al. 2006; Nowak and Dwyer 2007). However, 

the effectiveness of these services depends largely on tree health and survival and so, to their 

local abiotic conditions such as water availability. Numerous studies already highlighted the 

relation between the high mortality encountered by urban trees and water stress (Whitlow and 

Bassuk 1987; Whitlow et al. 1992; Ciais et al. 2005; McCarthy and Pataki 2010; Gillner et al. 

2013, 2014, 2015). In addition, it was also shown that this higher mortality concerns 

especially younger trees and this, usually within 5 years after their plantation (Lu et al. 2010). 

Understanding and predicting tree mortality has become intensively studied in the last 

decades in the aim of optimizing their sustainability and services they are providing 

(Stephenson et al. 2014). 

 In Paris city (France), street trees are usually planted in standard sidewalk pavement 

(Grabosky et al. 2001) which exposes them to more radiation, heat and less available water. 

Despite this fact, they are not subjected to any particular irrigation strategy, except during the 

3 years after plantation. This could imply that street trees face important water stress 

compared to trees planted in well-watered environment such as parks and arboretum, making 

them highly dependent on precipitation infiltration in soils and whatever other water source 

opportunities (Vico et al. 2014) such as non-potable networks. Actually, little is known 

concerning the water sources used by street trees, and no information is available concerning 

those living in Paris. If we suppose that street trees are highly dependent on soil water coming 

from precipitation, the amount and the variability of rainfall among seasons and especially 

droughts during summer period, could potentially impact tree functioning.  
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 Under on-going climate changes, drought may become more common in the future 

(Moisselin et al. 2011) especially in Paris region. Higher temperatures will also increase 

evapotranspiration demands and a higher intra-annual variability in precipitations could 

disturb plant water balance. If street trees rely on different water source opportunities such as 

water from adjacent pipes under the pavement or from deeper soil, irrigation could be 

unnecessary. However, as a well-established root system is significantly positively correlated 

with above-ground plant size (Canadell et al. 1996; Schenk and Jackson 2005), differences 

between young and adult trees could also imply different requirements in terms of water 

needs and in adapted irrigation practices. Largest trees should have greater probability to 

access different water sources than smaller trees (Rozas et al. 2009) with a propensity to 

uptake water in deeper soil layers (Bréda et al. 1995; Canadell et al. 1996; Lambers et al. 

2008) or colonize pipes. Indeed, roots are able to develop towards the wetter pockets in the 

soil, far from dryer sites, due to hydrosensing mechanisms (Darwin 1880; Takahashi and 

Scott 1993; Hirasawa et al. 1997; Tsuda et al. 2003). 

In ecohydrosystems, the use of water heavy isotopes (18O and 2H) has proved to be 

relevant for the identification and analysis of the origins and history of water (Durand et al. 

2007; Werner et al. 2012). For a given flux, different physical, chemical or biological 

processes imprint the isotopic composition of water (i.e. isotopic fractionation). Each process 

can be thus back-traced if the changes in isotopic compositions induced by all processes are 

known. As no fractionation happens during root uptake (Zimmermann et al. 1967; Ellsworth 

and Williams 2007), stem water should represent the homogenization of different signatures 

of the water sources absorbed by the roots at different depths. In urban area and street soil, 

water should be supply by rain and/or from non-potable water (Morrison et al. 2001; Braud et 

al. 2005; Bijoor et al. 2012). Thus, isotopic variation of xylem water should be due to 1) 

variation in the isotopic composition of precipitation, 2) by the more or less complete mixing 
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of different precipitation signatures in soil and then 3) by fractionation process in soil due to 

evaporation and causing an isotopic enrichment of soil water related to more rapid 

vaporization of the lighter isotopes. This evaporation usually typically occurs within the first 

10 to 20 cm of soil, and rarely beyond (Michener and Lajtha 2007) although it could also 

depend on climate or soil type, rain variations and evaporative demands. 

This study proposes to characterize the main water sources used by silver lindens, a 

predominant species planted in streets and parks in Paris (France), in spring and summer 

using water isotopic characterization (G18O and G2H). Stem water isotopic composition was 

compared to 4 different potential water sources namely: rainwater, non-potable water 

(considered as deep water) and soil water at 10-20 and 30-40 cm depths. In order to highlight 

differences in water uptake between young and adult trees due to root establishment and 

potential different water needs, sampled trees in streets and parks were selected among three 

Diameter at Breast Height (DBH) classes used as a proxy of tree age. Then, the water sources 

potentially used by street silver lindens were compared to the water sources used by trees 

living in park and arboretum. We assume that, because of lower water availability in streets 

due to impervious soils, water sources could be different due to a change in their water uptake 

strategies, non-potable water opportunities or a strongest fractionation due to higher urban 

soil evaporation. 
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5.3.3. Methods 

Sampling design 

This study was conducted in Paris city, France (48,8534N; 2,3488E). Parisian climate 

is temperate, sub-Atlantic (Crippa et al. 2013). During the studied year 2015, mean 

temperature was of 13°C, and reached for the coldest months 5°C in January and February 

respectively, while for the warmer months in July and August, it reached 22°C and 21°C. 

Sum of annual precipitations reached 507 mm, with a maximum in August and September (80 

and 72 mm respectively) and a minimum in July and December with values of 52 and 22 mm, 

respectively (Montsouris meteorological station (Paris) 48.8566N; 2.3366E, Météo France 

station 07156). 

Paris city is currently one of the most wooded capitals in Europe with more than 490 

000 trees in 2010 (parks, gardens, schools, streets) including more than 100 000 planted in 

alignment (Apur 2010b). Tilia tomentosa Moench is one of the four predominant species 

planted in the streets of Paris (Apur 2010b). Indeed, lime trees are known to be very resistant 

to biotic and abiotic stress (Ţenche-Constantinescu et al. 2015) and usually grow successfully 

in warmer and dryer conditions (Sjöman and Oprea 2010). In the last known inventory of 

2010, 5724 individuals in 111 different streets in Paris were identified, representing more than 

6% of the total street trees (Apur 2010b). We selected 50 individuals for isotopic analysis. 

This study consisted in a multiple sites sampling, through suburban and urban areas in 

Paris region, to take into account spatial variability of water sources potentially used by urban 

trees. We selected 50 individuals for isotopic analysis in three different growing 

environments: 30 within Paris streets, 15 in Paris parks and 5 in the Arboretum of Chèvreloup 

(Museum National d’Histoire Naturelle (MNHN), Rocquencourt, France; Fig. 5.1). Street and 
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park sites were identified as urban growing environment while Arboretum corresponded to 

non-urban, suburban growing environment. The health status of each tree was visually 

assessed according to a visual tree assessment (VTA) protocol (Mattheck and Breloer 1994) 

and only vigorous trees were selected. The 45 urban and 5 suburban chosen trees were 

grouped according to 3 classes of DBH. The DBH was preliminary used as a proxy of tree age 

because no information, such as plantation date, was available. The age of each tree and ring-

width was determined by using wood core samples and dendrochronological methods fully 

explained in a previous study (David et al. 2016). Class 1 included trees with DBH comprised 

between 6 and 15 cm (young trees), Class 2 with DBH between 32 and 43 cm (young adults), 

and Class 3 with DBH between 56 and 74 cm (adults). Total tree height and crown height 

were measured with an electronic clinometer (Haglöf EC II). The DBH and canopy spread in 

four directions were measured using a measuring tape. Crown volume was estimated using 

the ellipsoid formula for volume. 

Street and parks sites in Paris were selected because of the concomitant presence of 

silver lindens within the three classes of DBH. Due to their close geographical location, street 

and park sites shared similitude in their management. When a new tree is planted, a pit of 10 

m3 on average is dug and filled with imported soil from surrounding suburban agricultural 

areas. Plantations are then irrigated with 250 L of water every two weeks and during three 

years. Afterwards, there is no management practice other than pruning, and no fertilizer is 

added (Pellegrini 2012; Mairie de Paris 2016). Street trees were selected among 14 different 

streets. They were distributed in 9 arrondissements (i.e. administrative districts) (Fig. 5.1). For 

each street, only trees in standard sidewalk and with bare or drain-covered soils were selected 

to avoid important differences in terms of rooting conditions and water availability (Rahman 

et al. 2011). Parks trees were from 6 parks or open spaces (Fig. 5.1), built from the second 

part of the 19th century to the second part of the 20th century. In the Arboretum of Chèvreloup, 



Chapitre 5. Sources potentielles d’eau utilisées par les tilleuls argentés en ville 

 
210 

only trees from Class 3 were present. Samplings were made in 2015 in May and August. May, 

a generally wet month, corresponds to the beginning of the growing season for silver lindens 

in Paris while August, with generally warmer temperatures and lower precipitation, represents 

the most likely month for water deficits and soil evaporation. 

Stem, soil sampling and water extraction 

At each sampling, we collected woody non-green stem (xylem) samples about 5 cm 

long and 4 to 9 mm in diameter. The bark of stems was removed to eliminate the possibility 

of enriched water near the bark due to evaporation. In addition, soil was sampled on two 

points with a 2 cm diameter gouge hand auger, and the 10-20 and 30-40 cm layers from each 

extracted core were respectively pooled. Sampling distance from trunk was between 20 and 

40 cm, depending on the accessibility (size of drain-covered holes or obstruction by thick 

roots). Samples were stored in dark airtight vials and directly frozen. During the weeks of 

sampling field, no precipitation occurred, limiting bias in soil water isotopic composition due 

to new inputs of fresh rainwater. The water extraction of soil and stem samples for isotopic 

analysis was then conducted by cryogenic vacuum distillation (Araguás-Araguás et al. 1995; 

West et al. 2006). In the case of an incomplete distillation, the results were corrected with the 

model of Rayleigh. 

Rain and non-potable water sources 

Rain water was sampled according to a technical procedure for cumulative monthly 

sampling of precipitation for isotopic analyses determined by the International Atomic Energy 

Agency and the World Meteorological Organization (2013). On May and August, on the first 

day and until the last day of the month, rain collectors were putted in streets plantation sites 

and settled up 1 m above crown of trees with a rod in order to prevent possible vandalism. 
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Each sample represents the integrated precipitation for a one-month period. In May 10 rain 

collectors were settled while in August 15 collectors were installed to prevent possible 

vandalism (Fig. 5.1). At each sampling, non-potable water was also collected directly from 

gutter taps in street and park plantation sites, stored in dark airtight vials and directly frozen.  

Isotope analysis 

18O water analyses were performed by CO2 equilibration (Epstein and Mayeda, 1953) 

using isotope ratio mass spectrometer (IRMS, Aquaprep, Micromass: Isoprime coupled to a 

Gilson X222). The measures of 2H were produced by pyrolysis of the water molecule on a 

chrome reactor with continuous flow of ultra-pure helium using an IRMS (PyrOH: Isoprime) 

coupled to an elemental analyzer (EuroVector) (Morrison et al. 2001). The measured values 

were calibrated against internal standards from laboratory, themselves calibrated against 

international standards. The results were then normalized with theoretical values of 

international standards VSMOW 2 (Vienna Standard Mean Ocean Water) and SLAP-2 

(Standard Light Antarctic Precipitation). Measurement standard errors were respectively 

0.15‰ and 0.8‰ for 18O and 2H. Oxygen and hydrogen isotope measurements were 

expressed in�G notation calculated as follow (eq. 1):  

𝜕 𝐻2  𝑜𝑟 𝜕 𝑂18 =  (
𝑅𝑠𝑎𝑚𝑝𝑙𝑒

𝑅𝑆𝑀𝑂𝑊
− 1) ×  1000     (𝑒𝑞. 1) 

with Rsample: the ratio of heavy molecules on the total number of molecules in the sample and 

RSMOW: ratio report in an international reference (ie. SMOW).  
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Statistical analysis 

Statistical analyses were performed using R 3.2.0 (R Development Core Team 2011). 

The effects of sites and DBH class were then analyzed. DBH, height, age and crown volume 

differences between class and living environment were tested using ANOVA and Tukey post-

hoc. Differences between month, DBH classes and growing environment for stem water and 

soil water isotope values were statistically tested using a temporal pseudoreplication analysis 

performed by mixed effect models with tree as a random effect. These models where then 

subjected to Tukey contrasts post-hoc tests. Mann-Whitney tests were also performed to 

compare isotopic composition between non-potable and rain water according to month. 

Differences were considered significant at p < 0.05. 

Water sources determination 

Global meteoric water line (GMWL, Craig 1961) was used to estimate local rainwater 

deviation in May and August. Then, a local meteoric water line was constructed using least 

square regression of the isotopic composition of rainwater in both May and August. Local 

rainwater and non-potable water deviations from GMWL and local meteoric water line 

(LMWL) were respectively estimated by implementing average values of G18O and G2H in 

these equations.  

Water in shallow soils may be isotopically enriched when compared to deeper soil 

water due to evaporation (Busch et al. 1992; Brunel et al. 1995). Evaporation lines in a G18O 

and G2H diagram (Craig 1961) were constructed using a least square linear regression of the 

isotopic composition of soil water at both depths (Gat and Matsui 1991; Gat 1996). As 

evaporative enrichment decreases with depth (Allison and Hughes 1983) and typically occurs 

within the first 10 to 20 cm of soil (Michener and Lajtha 2007), we assume that the soil 



Chapitre 5. Sources potentielles d’eau utilisées par les tilleuls argentés en ville 

 
213 

evaporation line using measurement in the top of 0-40 cm was representative of the entire soil 

isotopic profile (Allison 1982; Allison and Hughes 1983; Bijoor et al. 2012). To establish the 

soil water source, we determined if the isotopic composition of non-potable water from pipes 

fell within the standard error (SE) of the soil evaporation line (Bijoor et al. 2012). When this 

was the case, we concluded that soil water was also composed of this evaporated water source 

in addition to rainwater. 

Stem water was considered to be a mixture between soil water, rainwater and non-

potable water. Groundwater, in layers deeper than 20 m in Paris (Lamé 2013), was not 

considered as a relevant water source in this study as urban soil is made up of thick layer of 

old constructions and ballasts (Rossignol 2013) limiting the rise of groundwater by capillarity. 

In addition, groundwater is supplied by rainwater (Clark and Fritz 1997). This supply remains 

still very limited under the effect of urbanization and important impervious surfaces (Lamé 

2013). Tree water sources were identified using 2-3 mixing model approach (Phillips and 

Gregg 2001). Bayesian mixing models are a useful tool for inferring the relative contributions 

of multiple different source items to a mixture. The proportions of the different water sources 

in the isotopic signature of plant xylem water were quantified using the Bayesian isotopic 

mixing model performed by the simmr packages developed by Parnell in 2016. The model is 

fitted using standard Markov chain Monte Carlo (MCMC) with Metropolis-Hastings steps to 

update the source proportions. MCMC works by repeatedly guessing the values of the sources 

proportions and find those values which fit the data best (Parnell et al. 2013; Parnell 2016).  
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5.3.4. Results 

Tree characteristics 

Trees in Class 3 had higher DBH (Arboretum: 71.90 ± 11.51 cm (mean ± SE); Street: 

62.70 ± 2.71 cm; Park: 60. 60 ± 2.50 cm) when Class 2 had intermediate values (Park: 41.00 

± 2.50 cm and Street: 37.92 ± 0.98 cm) and Class 1 lower values (Park: 12.84 ± 1.88 cm and 

Street: 12.90 ± 1.00 cm; Table 5.1). The height of trees differed between DBH classes. The 

highest trees were from Class 3 with 18.40 ± 0.94 m, 19.42 ± 1.60 m and 23.34 ± 2.99 m in 

street, park and arboretum respectively. Intermediate heights were found in trees from Class 2 

in street and park (Street: 13.26 ± 0.77 m; Park: 15.10 ± 2.32 m) but were not significantly 

different from trees in Class 3 in the same living environments. The smallest trees were from 

Class 1 with 6.42 ± 0.71 and 7.50 ± 0.54 m in park and street respectively. As expected, the 

lowest crown volumes were observed in Class 1 (Street: 0.21 ± 0.02 m3 and Park: 0.19 ± 0.04 

m3; Table 5.1) when the largest ones were in Class 3 (Street: 1.43 ± 0.14 m3; Park: 2.32 ± 

0.53 m3 and Arboretum: 2.72 ± 0.60 m3). The oldest trees were observed from Class 3 in 

street (82 ± 2 y; Table 5.1), and had the same age as trees from Class 3 in arboretum (68 ± 12 

y). Trees from Class 2 in streets, and Class 2 and 3 in parks had intermediate ages with 

respectively 50 ± 1; 40 ± 8 and 48 ± 7 y. Younger trees were from Class 1 with 13 ± 1 and 12 

± 2 y in streets and parks, respectively.  

Isotopic composition of rainwater and non-potable water 

In 2015, rain samples collected in May were significantly enriched by 3.88 ± 0.29 ‰ 

for G18O and 31.27 ± 2.01 ‰ for G2H (Fig. 5.2) relatively to August rain samples (Mann-

Whitney: p < 0.05, W= 90 for�G18O and p < 0.05, W= 90 for G2H). Local Meteoric Water Line 

(LMWL) in Paris was defined by the equation (eq. 2) (p < 0.05, R2 = 0.99): 
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trees, regardless the month considered, the isotopic composition of soil water was identical 

between depths. Soil water of arboretum trees in May did not deviate from the LMWL while 

in August, soil water slightly fell to the right of the LMWL (Fig. 3), suggesting little 

evaporation at shallow depth (10-20 cm) but with no significant differences between depths.  

Non-potable water fell within the SE of soil evaporation lines for both May and 

August for trees in parks in all DBH classes, and for trees in streets in Classes 1 and 2 but 

only in May for Class 3 (Fig. 5.3). One exception concerned trees from Class 3 in streets in 

August, for which non-potable water was found outside the SE of soil evaporation line (Fig. 

5.3).  

Isotopic composition of stem water 

The stem water of urban silver lindens in parks and streets was significantly enriched 

in May compared to August by 0.68 ± 0.11 ‰ for G18O and 4.90 ± 0.54 ‰ for G2H (p < 0.05, 

Table 5.2). No difference was found for trees growing in the arboretum. The growing 

environment and DBH classes did not impact the isotopic composition of stem water, except 

in May for street and arboretum trees. In this case, G18O was significantly higher by 0.82 ± 

0.12 ‰ for street trees relative to the arboretum. 

In May, the average stem water of arboretum trees was close to soil isotopic 

composition at 10-20 cm (Fig. 5.3.A). The Bayesian isotopic mixing model estimated the 

isotopic composition of arboretum trees as a mixture, with mainly 42 % of shallow soil water 

from 10-20 cm, 40% from deeper soil in 30-40 cm depth (Table 5.3). In parks, silver linden 

water sources seemed to differ with DBH class. For trees in Class 1, isotopic composition 

mixture of stem water was close to soil water in the 10-20 cm layer (Fig. 5.3.C, Table 5.3: 

29.7 %) and non-potable water (23%, Table 5.3). In Class 2, stem water isotopic composition 
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was close to that of shallow soil water (Fig. 5.3.E) and consisted in a mixture of water mainly 

from shallow soil layer (10-20 cm, 33%), deeper soil layer (30-40 cm, 30%) and from non-

potable water (29.1%). In Class 3, stem water was isotopically close to the water from the 

shallow soil layer (Fig. 5.3.G) and consisted in a mixture of non-potable water, water from the 

shallow soil layer and from deeper soil layer. In streets, water sources of younger silver 

lindens in Class 1 was mainly composed of water from the shallow soil layer (37%) and non-

potable water (20%, Fig. 5.3.I), while in Class 2, 35.7% was from water in the deeper soil 

layer, 24.6% from non-potable water and 22.5% from the shallow soil layer (Fig. 5.3.K, Table 

5.3). For silver lindens in Class 3, the isotopic composition of stem water was from the 

shallow soil layer, deeper soil layer and non-potable water (Fig. 5.3.M, Table 5.3). 

In August, arboretum trees water sources were composed mainly of shallow soil water 

(69.7%) with a small fraction from deeper soil (12%, Fig. 5.3.B., Table 3). As non-potable 

water and rain isotopic composition were not significantly different in August, the source 

could be considered as a combination of rain and non-potable water and thus, should be the 

major water sources with water from shallow soil for urban trees. I In parks, water sources of 

younger silver lindens in Class 1 were from non-potable water (29.5%) and from deeper soil 

(28.3%, Fig. 5.3.D, Table 5.3). In Classes 2 and 3 as for street trees, water sources mixture of 

silver lindens was mainly from shallow soil and non-potable water (Figs. 3.F.H.L.N, Table 

5.3).  
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5.3.5. Discussion 

Isotopic composition of water sources 

The LMWL in Paris stayed close to the GMWL with a slope lightly less than 8 (7.90). 

Usually, isotopic values of summer precipitation are found more enriched over the season 

(Michener and Lajtha 2007). Despite this fact, in May 2015 in Paris, rainwater was enriched 

relatively to August precipitation. This could be likely due to the excess of precipitation in 

August 2015 with accumulations well above normal levels of 1.5-3 times (MétéoFrance 

2016). In addition, in May 2015, the rainfall deficit was over 30 % compared to seasonal 

norms (MétéoFrance 2016). As heavy isotopes will fall first during a rainfall (Ladouche et al. 

2001), the isotopic composition of rain clouds will be lighter through time (Michener and 

Lajtha 2007). This could explain the depletion of heavy isotope we observed in rainwater of 

August 2015 as more precipitation fell. This isotopic enrichment in May of rain water due to 

the amount effect (Michener and Lajtha 2007) could likely also explain the significant 

difference found with non-potable water when in August, isotopic composition of rain and 

non-potable water stayed quite similar. In Paris, non-potable water comes from the Seine 

River. As surface waters may derive quite directly from rainfall (Darling et al. 2003), isotopic 

signatures of rain water and non-potable water are usually equivalent.  

Isotopic composition of soil water 

 Isotopic variations in plant water come from isotopic variations in precipitation, depth 

of root extraction, soil water and particularly from the isotopic enrichment due to evaporation 

(Dawson et al. 2002). Usually, soil water isotopic composition comes from rainwater and 

groundwater due to capillarity rise (Bréda et al. 1995). Soil water could be subjected to 

evaporation in upper layers (Shi et al. 2012) and in summer (Michener and Lajtha 2007). As 



Chapitre 5. Sources potentielles d’eau utilisées par les tilleuls argentés en ville 

 
219 

no rain fell during sampling, the shallow soil layer (10-20 cm) is likely to be more subjected 

to evaporation with more enriched isotopic composition than deeper soil. However, the 

intensity of soil evaporation differs with the season, growing environment and aboveground 

tree size. 

First, no significant enrichment in shallow soil was found for arboretum trees through 

the season, suggesting lower soil evaporation than in urban areas, even during summer. 

Second, in May, a significant enrichment of the shallow soil layer relative to the deeper layer 

was only found for the largest silver lindens (Class 3) living in streets. Third, in August, 

significant soil evaporation in surface was observed for silver lindens in street regardless their 

DBH classes, and for the largest silver lindens (Class 3) in parks. Those results should 

indicate that peculiarities of urban microclimate, soil, and tree size could promote soil 

evaporation. On the one hand, it is well known that urban areas are subjected to the urban heat 

island (UHI). UHI characteristics associate an increase in air temperature and vapor deficit, 

both factors related to soil evaporation. Shi et al. (2012) revealed an obvious impact of the 

heat island effect on urban soil with soil temperature usually higher than rural soil (+ 2.02°C 

on average). Thus, atmospheric UHI could lead to a soil UHI (Shi et al. 2012). Moreover, 

they also found that the heat island effect on urban soils is associated to a dry island effect 

with soil moisture content generally lower than that of rural soil. Also highlighted by our 

study, this intensity could vary through the year with higher values for summer months and 

affecting especially shallow urban soil. On the other hand, precipitation will interact more 

with canopy of largest trees, with the enrichment of the isotopic signal of precipitation 

reaching the ground by the evaporation of intercepted water (Michener and Lajtha 2007). 

Overall, larger trees have also higher water uptake due to higher evaporative demands 

inducing a decrease in soil water content. So, in synergy with the urban heat island effect and 



Chapitre 5. Sources potentielles d’eau utilisées par les tilleuls argentés en ville 

 
220 

the dry island effect, largest trees could promote soil evaporation as soil specific heat and 

volumetric heat capacity decrease with decreasing moisture content (Abu-Hamdeh 2003). 

Non-potable water fell within the SE of soil evaporation line of urban trees in May and 

August but one exception was found for street trees in Class 3 in August. This overall result 

indicates that soil water was a mixture between rainwater and non-potable water more or less 

evaporated according to growing environment, month or tree size, as suggested before. As 

street trees are not usually irrigated (except for the 3 first years after planting), the non-

potable water sources found in street soil could be due to punctual inputs or leaks in non-

potable network. Almost all of the distributed non-potable water is consumed by municipal 

services for watering green spaces and washing pavement and sewers. In addition and 

according to Safege (2008), potential leaks in the non-potable network could be around 100 

000 m3/d in Paris, although those estimations are still controversial (Apur 2010a). Opposed to 

street silver lindens of other classes, soil water of street trees in Class 3 did not seem to 

include non-potable water. Thus, soil water isotopic composition seems in that case to be only 

from more or less evaporated rainwater although the stem water composition overlaps non-

potable water isotopic composition (Fig. 5.3.N). This could mean that, especially for the 

largest street trees in warmer months, another water source could directly come from non-

potable network with no preliminary mixing and evaporation. This unforeseen result is 

nevertheless consistent with the observation of roots following non-potable pipes under the 

pavement due to hydrosensing (personal observation and personal communication from city 

foresters of Mairie de Paris). 
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Isotopic composition of stem water and potential water sources  

When compared to urban trees, silver lindens living and growing in arboretum in our 

study revealed that stem water composition was similar (May) or slightly enriched (August) 

compared to soil water content in shallow soils (Fig. 5.3). Thus, silver linden in suitable soil 

conditions seems to mainly uptake water in the upper layer of the soil, directly supplied by 

rainwater and this, regardless of the month considered. Usually, as long as the most 

superficial layers of soil have adequate moisture, the plants tend to absorb most of their water 

in upper layers of soil where the roots are concentrated (Lambers et al. 2008). However, this 

could also suggest that silver lindens have specific shallow root architecture. Root depth and 

spread can be highly limited in urban area (Day et al. 2010). Recent studies have shown that a 

slight increase in soil compaction might negatively impact root growth (Kormanek et al. 

2015). Predicting architectural root systems behavior in urban conditions remains difficult as 

many factors could be involved e.g. species specificity, soil texture, soil compaction and 

obstacles (Day et al. 2010). However, Grabosky et al in 2001 found a drastic reduction of root 

growth for Tilia cordata planted in standard sidewalk when compared to other soils (namely 

in the study: agricultural field or skeletal soil material) with a root depth limited to the upper 

20 cm. 

In our study, for urban silver lindens in parks and streets in May and August, the isotopic 

composition of stem water was systematically above the soil evaporation line meaning a 

slight enrichment relatively to soil water. A primary water source for those trees seems to 

mainly come from shallow soil layers (10-20 cm). However, isotopic composition of soil 

water was, in the regard of the month, a more or less evaporated mixture between rainwater 

and non-potable water. This result seems to confirm that silver lindens in park and street 

mainly rely on both rainwater and non-potable water sources. As street silver lindens are not 
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regularly irrigated contrary to trees in park subjected to automatic watering system, it appears 

that they could take advantage of 1) punctual inputs of non-potable water due to washing of 

the sidewalks and pavement, as well as sewer cleaning and/or 2) unlimited access through 

potential leaks in the non-potable network. Despite this fact, it is difficult to accurately 

determine whether non-potable water sources are punctual inputs or a leak. In the latter case, 

it could provide very large amount of water for trees, preventing them from water stress and 

imply unnecessary irrigation due to the access of a potential unlimited non-potable water 

sources. However, a previous study made on those silver lindens trees suggests strong water 

stresses with drastically reduced growth (David et al. 2016). So, it appears that water uptake 

from the non-potable water network should only be punctual through the year. Nevertheless, 

it was generally observed that trees with an isotopic composition in their xylem similar to the 

water in deep soil layers suffer less water stress and have higher transpiration rate and lower 

efficiency use, compared to species with a similar isotopic signature of shallow soil water 

(Lambers et al. 2008). 

Finally, as we assume no evaporation occurs under 40 cm depth, the isotopic 

compositions of the entire soil profile and groundwater have not been measured in our study. 

It remains possible that silver linden roots could uptake a small proportion of water from 

deeper soil layers (Canadell et al. 1996; Schenk and Jackson 2005) and from groundwater 

(Bréda et al. 1995; Bijoor et al. 2012). However in urban soils, soil under 90 cm depth in the 

pit plantation is made up of a thick layer of old constructions (Rossignol 2013) which likely 

reduces root growth and access of deeper water sources. Thus, this possibility should only 

goes for arboretum trees. 
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5.3.6. Conclusions 

Our study provides important highlights concerning the ecohydrological functioning 

of silver lindens in urban areas. As already observed, it seems that the atmospheric urban heat 

island could strongly impact urban soil through temperature increase and moisture decrease, 

both factors promoting soil evaporation during warmer months. For largest urban trees, the 

decrease of soil water content makes urban soil more susceptible to evaporation during the 

year. Our results also indicate that street trees rely on soil water in the 10-20 cm as a more or 

less evaporated mixture between rainwater and non-potable water inputs, even if they are not 

subjected to any irrigation strategy in Paris. However, this opportunity of non-potable water 

as a source should be only punctual and doesn’t prevent street trees from water stress. 

Additional soil water real-time measurements are needed to characterize the intensity of 

evaporation and severity of water stress of the trees planted in streets in Paris. Nevertheless, 

these results allow rethinking urban soil management and irrigation in order to preserve them 

from excessive evaporation, especially under climate change. Reducing soil evaporation could 

be through soil greening as in arboretum and park. However, as root growth and water-use 

strategies are specific, on-going long-term researches are nevertheless crucial in order to 

enhance our understanding about the ecohydrology of common urban trees, especially under 

climate change. 
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Tables 

Table 5.1. Dendrometric description of sampled silver lindens. Letters represent significant differences from ANOVA at p-value < 0.05 between classes and growing 
environment types.    

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Number of trees sampled 50 30 10 10 10 15 5 5 5 5

Dendrometric parameters
Mean of diameter at breast height (cm) - - 12.90a 37.92b 62.70d - 12.84a 41.00bc 60.60cd 71.90d

SE of diameter at breast height (cm) - - 1.00 0.98 2.71 - 1.88 2.50 2.50 11.51

Mean of height (m) - - 7.50a 13.26b 18.40bc 6.42a 15.10bc 19.42bc 23.34c

SE of height (m) - - 0.54 0.77 0.94 0.71 2.32 1.60 2.99

Mean of crown volume (m³) - - 0.21a 0.99b 1.43bc 0.19a 1.02b 2.32bc 2.72c

SE of crown volume (m³) - - 0.02 0.13 0.14 0.04 0.30 0.53 0.60

Mean age - - 13a 50b 82c - 12a 40b 48b 68bc

SE age - - 1 1 2 - 2 8 7 12

Arboretum

Class 3Class 2 Class 3
Total Total Streets  

Streets
Total Parks

Parks

Class 1 Class 2 Class 3 Class 1



Chapitre 5. Sources potentielles d’eau utilisées par les tilleuls argentés en ville 

 
226 

 

Table 5.2. Isotopic composition of stem water for silver lindens in May and August (average ± SE ‰). Letters represent significant differences between month and trees for 
G18O and G2H tested with mixed effect model (p < 0.05) 
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Table 5.3. Proportions (%) of silver lindens water sources: non-potable water, rain water and soil water in both depths tested by the Bayesian isotopic mixing model (simmr 
package, Parnell 2016)  

 

 

 

 

 

 

 

  

Proportion of sources (%)

May

Non-potable water 20.1 24.6 21.7 23.0 29.1 36.0 -
Rain water 26.1 17.3 15.2 26.1 0.1 13.1 17.0
Soil water (10-20 cm) 37.0 22.5 37.1 29.7 33.0 26.2 42.0
Soil water (30-40 cm) 16.8 35.7 25.9 21.2 29.9 24.7 40.0

August

Non-potable water 29.6 28.3 31.4 29.5 29.1 26.7 -
Rain water 24.5 25.5 30.1 28.6 25.0 24.6 18.3
Soil water (10-20 cm) 31.4 37.4 26.6 13.7 33.9 31.2 69.7
Soil water (30-40 cm) 14.5 0.1 11.9 28.3 12.0 17.4 12.0

Arboretum

Class 3Class 2 Class 3

Streets Parks

Class 1 Class 2 Class 3 Class 1
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Figures 

  

 

 

Figure 5.1. Map of silver lindens sampled in Paris region (France) and rain collectors. 
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Figure 5.3. Isotopic composition of soil water for silver lindens at the arboretum and average (± SE) of stem 
water for May and August 2015. Dark straight lines represent significant linear regression expressing the soil 
evaporation line, dotted lines represent SE of the soil evaporation line and dashed line represent LMWL.  
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Figure 5.3. Isotopic composition of soil water for 3 DBH classes of silver lindens in parks and average (± SE) of 
stem water and non-potable water for May and August 2015. Dark straight lines represent significant linear 
regression expressing the soil evaporation line, dotted lines represent SE of the soil evaporation line and dashed 
line represent LMWL. 
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Figure 5.3. Isotopic composition of soil water for 3 DBH classes of silver lindens in streets and average (± SE) 
of stem water and non-potable water for May and August 2015. Dark straight lines represent significant linear 
regression expressing the soil evaporation line, dotted lines represent SE of the soil evaporation line and dashed 
line represent LMWL. 
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Aujourd’hui, plus de la moitié de la population mondiale vit en ville. La présence 

d’arbres en milieu urbain, de par leur simple fonctionnement, participe à l’amélioration de la 

qualité de vie des citadins. Cependant, l’efficacité des services écologiques rendus par les 

arbres en ville dépend en grande partie de leur santé, de leur fonctionnement général et de leur 

survie, et donc des conditions abiotiques et biotiques dans lesquelles ils se trouvent. De 

nombreuses études ont mis en évidence l’importante mortalité et la faible espérance de vie des 

arbres en ville dues au stress hydrique, cette surmortalité touchant particulièrement les jeunes 

arbres nouvellement plantés. Le présent projet de thèse a ainsi cherché à répondre 

prioritairement aux questions suivantes : 

(1) Comment la croissance et la mise en réserves des tilleuls argentés sont-elles 

influencées par leur situation en alignement à Paris ?  

(2) Existe-t-il une mise en place de stratégies particulières pour ces arbres ?  

(3) Ces stratégies changent-elles avec l’âge de l’arbre ? 

(4) Quelles sont les sources d'eau potentielles utilisées par les arbres en ville ?  

Les prochains paragraphes s’attacheront à répondre à ces questions au regard des 

résultats obtenus au cours de la thèse. Une seconde partie permettra de mettre en lumière les 

limites liées à cette étude, tout en proposant des éléments de perspectives afin de permettre 

une meilleure compréhension du fonctionnement hydrique et carboné des arbres plantés en 

rue. Enfin, nous reviendrons plus concrètement sur la qualité potentielle des services 

écosystémiques rendus par les arbres plantés en rue à la lumière de ces nouvelles 

connaissances. 
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6.1.  Résultats généraux et principales réponses aux hypothèses de 
la thèse  

(1) Comment la croissance et la mise en réserves des tilleuls argentés sont-elles 
influencées par leur situation en alignement à Paris ?  

Une sensibilité au climat plus forte associée à une croissance réduite pour les arbres urbains 

de plus de 50 ans 

Les arbres plantés en rue, surtout les plus âgés, présentent des croissances 
radiales annuelles bien plus faibles que ceux plantés en parc (Chapitre 3). En effet, les 

arbres de rue peuvent être considérés comme des « plantes en pot » non arrosées avec une 

surface perméable très limitée, réduisant considérablement l'infiltration de l'eau lors des 

précipitations. Ainsi comme le montre la Figure 6.1 ci-dessous, la relation existante entre le 

DBH et l’âge est directement influencée par l’environnement dans lequel est planté l’arbre, 

avec des croissances plus faibles pour les arbres en rue. 

Nos résultats dendroclimatiques ont pu également montrer que les arbres de rue ont 

généralement une plus forte sensibilité moyenne au climat que leurs homologues plantés en 

parc (Chapitre 3). Des sensibilités moyennes plus élevées indiquent une plus forte 

hétérogénéité dans les largeurs mesurées entre deux cernes successifs (Fritts 1976). Cette 

hétérogénéité est probablement induite par de plus fortes contraintes environnementales 
locales qui vont être exacerbées par des conditions climatiques limitantes. Nos résultats 

indiquent ainsi une forte dépendance de la croissance radiale annuelle aux précipitations, avec 

des corrélations fortes et positives tout au long de la saison de croissance. De plus, ces valeurs 

de corrélation pour les précipitations sont constamment supérieures à celles pour la 

température (Chapitre 3). Les précipitations, plus que les températures, semblent donc 
jouer un rôle principal dans la stimulation de l'activité cambiale (Marion et al. 2007).  

D’autres études ont déjà observé une réduction de la croissance radiale pour des arbres 

en milieu urbain (Quigley 2004; Meyer et al. 2006; Roberts et al. 2006) même si des 

tendances opposées existent également (Gregg et al. 2003; Evans 2010). Ces résultats 

contradictoires semblent indiquer que la réponse des arbres au stress urbain pourrait être 

différente selon plusieurs facteurs (Quigley 2004) tels que l’espèce considérée, le sol, la 
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gestion des arbres mais également le type de climat pouvant déterminer des croissances 

pluvio- ou thermo-dépendante (Schweingruber 1996; Lebourgeois and Mérian 2012).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 6.1. Relation âge-DBH de tilleuls argentés plantés en rue (R2r=0.87), en parc (R2p=0.81) et en arboretum 
(Chèvreloup, R2a=0.79) à Paris.  

Une dépendance saisonnière forte des arbres en milieu urbain aux précipitations, 

particulièrement lors du débourrement et de la mise en réserve en automne  

Au niveau saisonnier, ce sont les précipitations en automne et au printemps qui 

semblent jouer un rôle prépondérant pour la croissance annuelle des tilleuls argentés 
urbains (Chapitre 3). Cela semble particulièrement vrai lors du débourrement au printemps et 

de la constitution des réserves en automne. 

On observe en effet que la croissance annuelle des tilleuls argentés urbains est 
fortement dépendante des précipitations en Mai, mois pour lequel le débourrement et la 
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réactivation cambiale débutent chez cette espèce. Généralement chez les espèces à pores 

diffus, la réactivation cambiale est fortement liée à l’activité des bourgeons et à l’expansion 

foliaire (Essiamah and Eschrich 1986a). Outre l’importance des températures froides en hiver 

et plus chaudes au printemps pour la levée de la dormance, un apport en eau suffisant est 

également nécessaire afin de permettre l’ouverture des écailles des bourgeons, l’expansion 

foliaire et une turgescence cellulaire suffisante pour la phase initiale de croissance. Plus en 

détails, l’absence de stress hydrique à cette période limiterait l’accumulation d’acide 

abscissique, phytohormone impliquée dans la mise en dormance et l’inhibition de la 

croissance (Rinne et al. 1994; Lambers et al. 2008). Chez ces espèces à pores diffus, la 

phase initiale de croissance est donc très importante et va généralement déterminer 
l'accroissement annuel (Bréda and Granier 1996; Deslauriers et al. 2007). Comme il a été 

déjà observé pour le hêtre (Fagus sylvatica L.), les tilleuls argentés urbains pourraient avoir 

atteint entre 30 % à 70% de leur accroissement annuel dès la fin du mois de Juin (Lebaube et 

al. 2000; Lebourgeois et al. 2005). À noter qu’aucune corrélation significative n'a été 

trouvée dans notre étude pour les précipitations en été, ce qui semble renforcer cette 
hypothèse. De plus, la corrélation négative entre les températures et la croissance annuelle 

observée en mai pourrait également signifier 1) que des températures trop chaudes 

favoriseraient l’évaporation de l’eau des sols en surface (Chapitre 5), diminuant alors l’eau 

disponible pour l’initiation du débourrement et de la croissance, ou au contraire, 2) que des 

températures froides sous la forme de gelées tardives lorsque l’arbre est sorti de dormance et 

au point minimum de ses réserves carbonées pourraient causer des dommages limitant la 

croissance radiale annuelle (Begum et al. 2013). 

D’autre part, l’influence positive de précipitations au mois d'Octobre de l'année 
précédente semble suggérer qu’un climat favorable au cours de l'automne pourrait 

stimuler l’accumulation des réserves (Michelot et al. 2012) et augmenter la quantité 
d'eau disponible dans les sols. Ces deux facteurs sont fondamentaux pour le débourrement et 

la formation du bois initial au printemps suivant (Barbaroux and Bréda 2002b; Lebourgeois et 

al. 2003). Cette hypothèse est également appuyée par l’impact négatif d’un fort rayonnement 

solaire sur la croissance annuelle en Octobre. En effet, lorsque les feuilles tombent, des 

rayonnements trop forts pourraient favoriser des brûlures au niveau de l’écorce, aussi 

appelées échaudures (i.e. sunscalds), phénomène souvent observé par les forestiers de Paris 

(pers. comm.). Les échaudures en automne peuvent se produire lorsque les arbres ne sont pas 
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encore complètement endurcis au gel, c’est à dire avec des cellules contenant une teneur 

élevée en sucres solubles et faible en eau (Charrier et al. 2015). Des stress hydriques 

importants en automne pourraient alors, comme expliqué plus haut, limiter cette accumulation 

de sucres solubles dans les cellules. Roppolo and Miller 2001 ont ainsi observé que les 

échaudures étaient principalement observées sur des arbres stressés hydriquement, alors 

qu'aucune n’était trouvée sur des arbres bien irrigués. Un seul évènement de gel serait 

suffisant pendant cette période de faible endurcissement pour causer de sérieux dommages 

(Charrier et al. 2015). L’alternance d'un événement de gel suivi d’une exposition à de forts 

rayonnements solaires équivaudrait à un cycle de gel-dégel rapide conduisant à la formation 

de zones nécrotiques importantes sur le tronc, et prédisposant les arbres à des attaques 

d’agents pathogènes (Mix 1916; Sinclair et al. 1989; Tattar 1989; Manion 1991). Les arbres 

urbains sont connus pour être plus sensibles aux variations de température que les arbres 

forestiers, sensibilité exacerbée par la réflexion des bâtiments et la chaussée (Tattar 1989). 

Enfin, des cycles successifs de gel-dégel en hiver peuvent générer également des embolies 

pendant l'étape de dégel diminuant ainsi la croissance de l’arbre l'année suivante (Améglio et 

al. 2002; Charrier et al. 2015).  

Ainsi, comme un grand nombre d’études le suggère déjà, la faible croissance des 
arbres plantés en rue pourrait être expliquée par une faible disponibilité en eau (Roberts 

1977; Wilson 1977; Foster 1978; Foster and Blaine 1978; Steiner 1980; Tattar 1980; Staby 

1981; Whitlow and Bassuk 1987; Clark and Kjelgren 1989; Whitlow et al. 1992; Sæbø et al. 

2003; McCarthy and Pataki 2010; Gillner et al. 2013; Vico et al. 2014). Ceci a comme 
conséquence 1) une plus faible assimilation du C lors de la photosynthèse due à la fermeture 

des stomates (Clark and Kjelgren 1989; Sieghardt et al. 2005) et/ou 2) une allocation 

préférentielle du C dans la mise en réserve, reflétant un compromis entre la croissance et le 

stockage (Bréda et al. 2006; Gruber et al. 2012b; Simard et al. 2013). 

Une accumulation en lipides et en amidon plus importante pour les tilleuls argentés urbains 

de plus de 50 ans  

Il est généralement admis que la croissance de l’année en cours est limitée par la 

croissance de l’année précédente au travers des réserves en carbohydrates accumulées (Bréda 

and Granier 1996). L’étude du niveau des réserves est donc importante afin de mieux 

appréhender comment le C va être alloué au sein d’arbres en condition de stress hydrique. 
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Dans nos études dendrochronologiques, les valeurs plus élevées d’autocorrélation (Ac1) pour 

les arbres de Classes 2 et 3 en rues (0.23 et 0.28, respectivement) par rapport aux arbres en 

parcs (0.23 et 0.10, respectivement), nous suggèrent que la croissance des arbres en rue 

semble globalement plus dépendante de la croissance et de la constitution des réserves 
de l'année précédente (Chapitre 3).  

Nos résultats sur les réserves indiquent une augmentation significative de la 
quantité de glucides et lipides entre le débourrement et l'hiver pour tous les tilleuls 

argentés échantillonnés en rue, en parc et en arboretum (Chapitre 4), traduisant un stockage 
saisonnier commun à beaucoup d’espèces décidues (Hoch et al. 2003; Bazot et al. 2013). Les 

réserves carbonées stockées en hiver ne dépassent pas 2.5% du poids sec pour l'amidon, 2.5% 

pour le saccharose et 3.5% pour les lipides. Ces concentrations sont cohérentes avec celles 

trouvées dans d’autres études sur le genre Tilia (Höll and Priebe 1985; Clair-Maczulajtys and 

Bory 1988).  

Plus en détails, les sucres solubles semblent dans notre étude principalement présents 

sous forme de saccharose, bien qu'il ait été rapporté d'autres formes possibles chez le genre 

Tilia tels que le raffinose (Jeremias 1968; Höll 1981). De plus, pour les tilleuls argentés 

urbains de plus de 50 ans, le stockage de l'amidon est significativement plus élevé par 

rapport à des arbres en arboretum ayant un âge équivalent. Les glucides pourraient être 

déterminants pour la résistance des arbres face à la sécheresse (McDowell et al. 2011; 
Sala et al. 2012) en milieu urbain. L’amidon représente généralement le composé carboné 

non-structural le plus abondant et la forme privilégiée de stockage du C chez les arbres 

(Nelson and Dickson 1981; Stassen et al. 1981; Tromp 1983). À l’inverse des sucres solubles, 

l’amidon est insoluble dans l’eau et donc métaboliquement inactif. De plus, la structure de 

l’amidon (polymère de glucose) permet une synthèse et une dégradation rapide, peu coûteuse 

en énergie favorisant une forme de stockage de C à court et moyen terme (Hoch 2007). Ainsi, 

lors d’une sécheresse, les réserves en amidon pourraient participer à la protection des tissus 

contre la déshydratation et à la restauration de la conductivité hydraulique en étant converti en 

sucres solubles (Yoshimura et al. 2016). En effet, l'accumulation de glucides favorise 

l’augmentation de la pression osmotique des cellules, ce qui limite d’une part la 

déshydratation des tissus et d’autre part abaisse le point de congélation des cellules en hiver. 
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De plus, cette accumulation permet également le maintien du métabolisme lorsque 

l’assimilation du C est réduite.  

Les lipides accumulés par les arbres urbains sont nettement supérieurs à ceux en 
arboretum (Chapitre 4). Cependant, cette accumulation importante de lipides entre le 

débourrement et la dormance traduit ainsi une variation saisonnière importante chez les 

tilleuls argentés. Cette dynamique est en contradiction avec la littérature montrant une 

amplitude faible ou négligeable des variations saisonnières dans les branches et le tronc dans 

d’autres espèces de « fat trees » (Nelson and Dickson 1981; Fischer and Höll 1992; Hoch et 

al. 2003). De fait, les lipides sont considérés comme des réserves à long terme, difficilement 

remobilisées au cours de la saison car plus coûteux en énergie par rapport à l’amidon, par 

exemple (Hoch et al. 2003). Cependant, dans notre étude, des variations saisonnières 

importantes sont observées pour les arbres en rue avec une remobilisation au début du 
printemps. Ces résultats sont en accord avec l’étude de Höll and Priebe (1985) qui a montré 

chez Tilia cordata des changements drastiques dans la concentration en triglycérides juste 

avant le débourrement. Les lipides pourraient être remobilisés et hydrolysés dans le bois du 

tronc au début du printemps avant d’être transportés vers les organes où ils sont nécessaires, 

comme les racines, dont la croissance précède habituellement le débourrement (Höll and 

Priebe 1985).  

L'augmentation du stockage des réserves, en particulier pour les lipides et l'amidon, 

semble indiquer que le stress hydrique subi par les arbres dans les rues influence 
directement la quantité de C allouée aux réserves au détriment de la croissance. 

Néanmoins, dans un contexte de climat changeant, cette relation entre la croissance, la 

constitution des réserves et le climat pourrait être instable et changer au cours du temps.  

Une instabilité de la relation entre les facteurs climatiques et la croissance depuis 1970 

pouvant être liée au changement climatique 

D’après nos résultats, la relation entre la croissance et les facteurs climatiques semble 

instable, avec des changements rapides observés au cours des 40 dernières années pouvant 

être liés au changement climatique (Chapitre 3). Ces résultats sont en accord avec un nombre 

d’études croissant sur ces questions, pointant des conditions plus chaudes associées à une plus 

forte variabilité des précipitations et favorisant la fréquence des sécheresses (Andreu et al. 
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2007). À Paris, les projections climatiques pour la période 2071-2100 suggèrent une 

augmentation de 10 à 60 jours d'été (Juin, Juillet, Août, T ° C > 25 ° C) associée à une 

diminution de 21 à 50 jours d’hiver (Décembre, Janvier, Février, T ° <4 ° C) (MétéoFrance 

and Agence Parisienne du Climat 2015). Les températures minimales et maximales pourraient 

augmenter d'environ 1.1 à 4.3 °C, avec cependant un niveau plus élevé d'incertitudes 

concernant les projections sur les précipitations. Ces dernières pourraient augmenter en hiver 

entre 8 et 46%, mais aussi diminuer en été de 6 à 25% (MétéoFrance and Agence Parisienne 

du Climat 2015). À la lumière de nos résultats et de ces projections climatiques, la 

croissance et le fonctionnement des arbres pourraient être davantage limités dans le 
futur du fait de l’augmentation des températures et de la variabilité des précipitations, 

conditions exacerbées en milieu urbain. Cependant, il semble important d’ajouter que 

l’impact du stress hydrique et des sécheresses sur la croissance des arbres va être fonction de 

leurs caractéristiques (durée, intensité, saisonnalité). 

Les caractéristiques de la sécheresse influencent la réponse des arbres 

Les années caractéristiques négatives déterminées par notre étude (1976; 1998 et 

2006) semblent coïncider avec des événements climatiques extrêmes. Ces années se 

caractérisent par une forte récurrence, pendant la saison végétative, d’anomalies fortement 

négatives des précipitations (Chapitre 3). L'année caractéristique négative la plus pertinente 

est 1976, reconnue au niveau européen comme une année de sécheresse sévère (Neuwirth et 

al. 2007; Scharnweber et al. 2011; MétéoFrance and Agence Parisienne du Climat 2015). 

Cette année de sécheresse s’accompagne d’une réduction significative de la croissance radiale 

pour les tilleuls argentés urbains. Bien que les précipitations en Mai et en Octobre semblent 

jouer un rôle prépondérant, il semble également que la répétition d’un déficit en eau - 

représenté par la récurrence d’anomalies négatives de précipitation pendant la période de 

végétation - va également influencer les taux de croissance (Neuwirth et al. 2007; 

Scharnweber et al. 2011). Cependant, les caractéristiques d’une sécheresse - déterminées par 

la variation saisonnière des précipitations, la durée, la forme (e.g. neige, pluie, grêles) et 

l’intensité des précipitations interagissant avec le contenu en eau du sol - vont induire des 

effets différents sur le fonctionnement de l’arbre (Anderegg et al. 2013). Une étude antérieure 

sur 3 espèces de plantes du plateau du Colorado (Oryzopsis hymenoide, Gutierrezia sarothrae 

et Ceratoides lanata) a ainsi montré qu’une sécheresse en hiver influençait directement la 
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croissance radiale annuelle au printemps suivant, en forçant les arbres à utiliser le C stocké en 

automne (Schwinning et al. 2005a; Schwinning et al. 2005b). Les sécheresses des années 

1976 et 2006 ont été décrites comme très semblables, avec de forts déficits de précipitations 

pendant l'automne de l’année précédente jusqu'à l'été suivant (MétéoFrance). Ainsi, les 

croissances considérablement réduites observées pour 1976 et 2006, sont probablement 

expliquées par des déficits de précipitations fortes au cours de l'hiver précédent la saison de 

croissance ainsi qu’au cours du printemps suivant, ces périodes semblant déterminer 

l'accroissement annuel. Comme le montre la Figure 6.2 ci-dessous, on peut remarquer 

qu’une sécheresse ayant lieu au printemps va généralement impacter la croissance en 

cours, tandis qu’une sécheresse en automne ou en hiver induira plutôt une croissance 

négative l’année suivante. 

 

 

Figure 6.2. Chronologie moyenne des tilleuls urbains sur la période 1970-2013 en lien avec les années de 
sécheresse en France (indiquées en pointillé). Les flèches violettes indiquent des sécheresses ayant eu lieu au 
printemps et en été, tandis que les flèches grises correspondent à des années de sécheresse en automne ou en 
hiver. Des flèches à la fois violettes et grises pointent des années pour lesquelles les sécheresses se sont 
poursuivies du printemps à l’hiver. Les années sont indiquées dans les flèches. 

Cependant, comme nous observons également des années caractéristiques positives 
directement après des années caractéristiques négatives (1976/1977; 1998/1999), ces 
dernières semblent avoir finalement un impact à court terme, gommé par une reprise 

rapide de la croissance l’année suivante. Cette observation indiquerait que les tilleuls 

argentés urbains pourraient être résilients face aux stress hydriques, ce qui est un trait 
souhaitable pour les arbres plantés en ville (Jaleel et al. 2008). Cette résilience pourrait 



Chapitre 6. Discussion générale et perspectives de la thèse 

 
289 

s’expliquer par la mise en place d’un ensemble spécifique de stratégies de tolérance ou 

d’évitement du stress hydrique. 
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(2) Existe-t-il une mise en place de stratégies particulières (évitement ou tolérance) en 
réponse au stress hydrique pour ces arbres ? 

Nos résultats sur les tilleuls argentés urbains sont en accord avec plusieurs autres 

études montrant que les arbres en conditions de stress hydrique pourraient favoriser la 

constitution de leurs réserves carbonées selon une stratégie de survie à long terme et ce, 
au détriment de la croissance radiale à court terme. Cela pourrait également suggérer un 

compromis entre la croissance à court terme et la survie à long terme (Sala et al. 2012; Wiley 

and Helliker 2012) reflétant un changement dans l’allocation du C en réponse à une limitation 

par l’eau, devenant ainsi un puits « plus prioritaire » par rapport à la croissance (Wiley et al. 

2013; Saffell et al. 2014). Cette priorisation pour les réserves peut favoriser une survie à long 

terme des arbres sous un stress hydrique sévère et/ou plus prolongé par le maintien du 

métabolisme (Wiley et al. 2013), par la régulation active de l'accumulation de réserves et par 

la régulation de la croissance radiale (Dietze et al. 2014). La priorisation de l'allocation de C 

pour l'accumulation de réserves en lipides et en amidon impliquerait alors une déviation 

significative d'une fraction du C, devenant indisponible pour la croissance, compatible avec le 

fait que la croissance est connue pour être plus sensible au stress hydrique quand elle est 

comparée à d'autres fonctions (défense, maintenance, respiration, photosynthèse, Hsiao 1973). 

Cette accumulation plus élevée des réserves carbonées dans le tronc des arbres de rue peut 

être directement liée à l’état hydrique de l’arbre (Zweifel et al. 2006). En effet, lors d’une 

sécheresse, on peut observer une augmentation temporaire des réserves carbonées liée à une 

diminution de la demande en C des organes en raison d’une limitation hydrique (Piper 2011). 

Cependant, nos résultats ne nous permettent pas de conclure sur l'utilisation de ce pool 

de C stocké et les relations existantes entre les organes sources et les organes puits à l’échelle 

de l’arbre entier. Ces réserves en lipide et en glucides semblent mobilisées dans le tronc 

au début de la saison, avec une diminution significative au printemps une semaine après 
le débourrement. Mais les variations au cours de la saison de ces réserves dans les différents 

organes de l’arbre (autre que le tronc) restent encore inexplorées. Par exemple, certains 

organes comme les racines, pourraient subir des déplétions locales en C liées aux sécheresses. 

En effet, une défaillance du transport phloémien liée à une sécheresse pourrait empêcher 

l’approvisionnement des organes puits et les isoler des organes sources, conduisant à des 

déplétions en réserves locales (Sala et al. 2010; McDowell et al. 2011). Ainsi, ces déplétions 
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localisées pourraient conduire à une augmentation des risques de mortalité d’organes 

fondamentaux comme les racines et les branches du houppier (Hoch et al. 2003; Millard et al. 

2007; Gruber et al. 2012a). La perte de ces organes pourrait alors, à plus ou moins court 

terme, conduire à la mort de l’arbre entier. De plus, cette allocation préférentielle du C dans 

les réserves peut également se faire au détriment d’autres fonctions comme la maintenance, la 

respiration ou la défense, dont les contributions n’ont pas été mesurées dans notre travail, 

pouvant rendre les arbres plus vulnérables. Cette hypothèse est compatible avec la mortalité 

plus élevée et précoce observée pour les arbres en rue.  

Le tilleul argenté étant reconnu très résistant face à la sécheresse (Radoglou et al. 

2009), il serait plus susceptible d'avoir un comportement anisohydrique (Roman et al. 2015). 

La formation de plus petits vaisseaux de xylème, plus nombreux (i.e. redondance des 

vaisseaux de xylème), pourraient diminuer les risques d'embolies, rendant les tilleuls argentés 

en rue plus tolérants aux faibles valeurs de potentiels hydriques (Roman et al. 2015). Cela 

pourrait expliquer pourquoi aucune différence n'a été observée pour les sucres solubles entre 

les arbres plantés en rue et ceux plantés en parc et en arboretum. Malgré cette possibilité, nous 

n’avons aucune indication sur la gravité des stress rencontrés par les arbres plantés en rue. Il 

est également possible que les arbres en rue profitent d’opportunités en sources d’eau encore 

insoupçonnées comme par exemple via le réseau d’eau non potable. Ainsi, l'assimilation du C 

pourrait être plus élevée que ce que l’on pourrait penser à première vue, et pourrait expliquer 

la plus grande accumulation de lipides et d'amidon malgré les déficits hydriques rencontrés 

par ces arbres. Enfin, d'autres recherches sur une acclimatation anatomique potentielle de la 

taille et de la densité des vaisseaux du xylème sont nécessaires afin de mettre en évidence une 

supposée atténuation des effets de l’embolies par la redondance de la présence de vaisseaux 

de xylèmes (Cochard and Granier 1999; Hacke 2015). 
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(3) Ces stratégies changent-elles avec l’âge de l’arbre ? 

Une sensibilité au climat plus importante des jeunes arbres  

Parce que les chronologies de largeur de cerne sont standardisées avec le retrait des 

effets liés à l’âge, plusieurs chercheurs en dendrochronologie réfutent une réponse climatique 

liée à l’âge (Colenutt and Luckman 1995; Esper et al. 2008). Dans notre étude, les valeurs de 

sensibilité moyenne ont néanmoins souligné que les jeunes arbres urbains, en parcs ou en 

rues, étaient très sensibles aux facteurs environnementaux avec des valeurs autour de 0,66 

(Chapitre 3). Les arbres plus âgés ont, quant à eux, des valeurs intermédiaires entre 0,22 et 

0,33 pour ceux en parcs et rues, respectivement (Grissino-Mayer 2001). Ce résultat est en 

accord avec une étude précédente montrant que des arbres plus âgés sont capables de 

répondre plus tôt à de mauvaises conditions climatiques, probablement en raison d'un système 

racinaire mieux développé (Juniperus thurifera ; Rozas et al. 2009) et de réserves carbonées 

plus importantes. Cependant, il existe une grande variabilité dans les réponses climatiques 

selon l'âge et selon les espèces. Une tendance inverse peut par exemple être aussi observée, 

avec une sensibilité moyenne augmentant avec l’âge du fait de la baisse de la conductance 

hydraulique (Szeicz and MacDonald 1994; Carrer and Urbinati 2004; Yu et al. 2008; 

Copenheaver et al. 2011) et/ou en raison de propriétés hydrauliques spécifiques (ie. bois à 

pores diffus, Genet et al. 2010).  

Une allocation préférentielle du C dans la croissance radiale pour les plus jeunes arbres 

Une autre explication est mise en lumière par les faibles valeurs d’Ac1 estimées pour 

la Classe 1 d’arbres vivant en parcs et rues. La croissance des tilleuls argentés de moins de 30 

ans pourrait ainsi être plus indépendante de la croissance de l'année précédente (Bréda and 

Granier 1996). Le tilleul argenté est une espèce à croissance rapide, présentant des cernes 

larges et bien définis au stade juvénile (Radoglou et al. 2009). De faibles valeurs d’Ac1 

associées à une forte croissance, pourraient impliquer que les tilleuls argentés au stade 
juvénile allouent une plus grande partie de leur C dans la croissance plutôt que dans les 
réserves. Cette hypothèse a déjà été émise par Genet et al. (2010) qui ont démontré que 

l'allocation de C pour le stockage et la reproduction augmente avec l'âge chez le hêtre, une 

espèce à pores diffus comme le tilleul argenté. En étudiant la mise en réserves pour les jeunes 

tilleuls, on constate ainsi que les lipides sont principalement accumulés et remobilisés dans les 
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arbres les plus âgés de la Classe 3 (Chapitre 4). Contrairement aux lipides, les glucides sont 

accumulés et remobilisés sans différences significatives entre les différentes classes. On 

observe cependant une diminution significative de la concentration de l'amidon avec l'âge, 

avec des valeurs inférieures pour la Classe 3 par rapport à la Classe 1. Cette différence entre 

les arbres jeunes et les plus vieux pour le stockage de l'amidon pourrait être due à des 

changements dans la physiologie de l'arbre et de l'allocation du C avec le temps. En outre, on 

observe des tendances opposées pour les lipides et l'amidon avec l'âge. Cela pourrait signifier 

que l’accumulation de lipides est faite au détriment de l'amidon. Cette observation a été déjà 

faite sur plusieurs espèces de conifères (Sharkov and Tsvetkova 1950; Karnik et al. 1966; 

Lebedenko 1966; Jeremias 1968; Sudachkova 1977; Repyakh et al. 1983). Cependant, une 

concentration d'amidon diminuant avec l'âge pourrait être aussi en lien avec une augmentation 

de saccharose. Les arbres plus âgés, ayant des demandes évaporatives plus élevées, seraient 

plus enclins au stress hydrique. Yoshimura et al. (2016) ont ainsi proposé que l'amidon, sous 

l’influence d’un stress hydrique, pourrait être converti en sucres solubles. Une teneur plus 

élevée en sucres solubles augmenterait le potentiel osmotique des cellules pendant une 

sécheresse et favoriserait la restauration des vaisseaux embolisés. Cependant, dans notre 

étude, nous n’observons pas d’augmentation significative du saccharose entre le 

débourrement et l’hiver selon l’âge et le site. Il est néanmoins possible que cette conversion 

ne se fasse que sur des échelles de temps courtes liées à l’apparition du stress hydrique. Selon 

nous, il est également probable qu’un plus grand nombre d’arbres échantillonnés pour cette 

étude aurait permis de mieux conclure sur la présence significative ou non de ce mécanisme. 

Néanmoins, pour les plus jeunes arbres, l'absence de stockage de lipides, la constitution 
moins coûteuse en énergie de réserve en amidon ainsi qu’une croissance radiale plus 
importante, semblent confirmer une allocation préférentielle du C dans la croissance 
plutôt que dans le stockage à long terme.  
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(4) Quelles sont les sources d'eau potentielles utilisées par les arbres en ville ? 

L’eau dans les 10-20 premiers centimètres du sol, issue d’un mélange entre de l’eau de pluie 

et de l’eau non potable, constitue la principale source d’eau utilisée par les arbres en ville. 

La dépendance aux précipitations des arbres plantés en rue pourrait expliquer à la fois 

la plus faible espérance de vie et la croissance réduite observée. Comme nous l’avons déjà 

indiqué, les importantes surfaces imperméabilisées en ville vont limiter l’infiltration de l’eau 

de pluie dans les sols et donc, la disponibilité en eau pour les arbres. Cependant, en raison de 

l’hydrotropisme et d’un système racinaire probablement mieux développé, les arbres les plus 

matures pourraient potentiellement profiter d’opportunités issues de fuites au sein du réseau 

d’eau non potable en suivant les canalisations (voir Photo 1.1, 1.2.2.2. Le cycle de l’eau 

urbain).  

Nos résultats sur les sources potentielles d’eau utilisées par les arbres en ville, via 

l’étude de leurs signatures isotopiques en 18O et en 2H, suggèrent que les arbres plantés en rue 

semblent dépendre principalement de l'eau du sol dans les 10-20 premiers centimètres 

(Chapitre 5). Comparativement aux arbres urbains, les tilleuls argentés vivant en arboretum 

ont une composition isotopique de l'eau du xylème similaire (Mai) ou très légèrement enrichie 

(Août) par rapport à la teneur en eau des sols en surface. Ainsi, il semble que même des 

tilleuls argentés plantés dans des conditions « appropriées » puisent principalement leur eau 

dans les couches supérieures du sol. En règle générale, aussi longtemps que les couches les 

plus superficielles du sol ont une teneur en eau suffisante, les plantes auraient tendance à 

absorber la majeure partie de leur eau dans les couches supérieures du sol, là où les racines 

sont concentrées (Lambers et al. 2008). Cela pourrait cependant suggérer également que les 

tilleuls argentés ont une architecture racinaire spécifique se développant plutôt en surface, 

cohérent avec le fait que le genre Tilia développe généralement des systèmes racinaires 

« traçant ». Prédire le comportement architectural des systèmes racinaires dans des conditions 

urbaines reste difficile, car de nombreux facteurs pourraient être impliqués, comme par 

exemple l'espèce, la texture du sol, le compactage et les obstacles liés à l’urbanisation (Day et 

al. 2010). En effet, la profondeur des racines et leur développement peuvent être très limités 

en zone urbaine (Day et al. 2010). Des études récentes ont ainsi montré qu'une augmentation 

du compactage du sol pouvait avoir un impact négatif sur la croissance des racines 

(Kormanek et al. 2015). De la même manière, Grabosky et al. (2001) ont constaté une 
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réduction drastique après 3 ans de la croissance des racines pour des Tilia cordata plantés en 

rue (i.e. standard sidewalk profile) lorsqu’on les compare à des arbres plantés dans des sols 

agricoles moins compactés. Ils observent ainsi une profondeur racinaire limitée aux 20 

premiers centimètres. Étant donné nos résultats pour les arbres en arboretum, il est difficile de 

dire si ce sont les caractéristiques des sols urbains à Paris qui vont forcer particulièrement 

l’exploration racinaire en surface. Néanmoins, il est généralement admis que les plantes ayant 

une composition isotopique proche de celle de l'eau dans les couches profondes du sol 

traduisent un moindre stress hydrique, et des taux de transpiration plus élevés par rapport aux 

espèces ayant une signature isotopique similaire à l'eau du sol en surface (Lambers et al. 

2008).  

La composition isotopique de l'eau du sol correspond à un mélange entre de l'eau 
de pluie et de l'eau non potable, plus ou moins évaporé selon le mois, le site de vie et la 

taille des arbres (Chapitre 5). Ce résultat semble confirmer que les tilleuls argentés urbains 

utilisent principalement ces deux sources. Comme les tilleuls argentés en rue ne sont pas 

régulièrement irrigués avec de l’eau non potable, contrairement aux arbres en parc profitant 

souvent d’un système d'arrosage automatique, il semble que les arbres plantés en rue 
pourraient tirer profit 1) d’entrées ponctuelles d’eau non potable lors du lavage des trottoirs 

et de la chaussée, ainsi que du nettoyage des canalisations et/ou 2) d’un accès illimité lié à des 

fuites dans le réseau non-potable. S’il s’agissait de fuites dans le réseau, les grandes quantités 

disponibles pourraient très probablement limiter le stress hydrique et une irrigation 

supplémentaire serait alors inutile. Cependant, nos résultats précédents sur la croissance et la 

mise en réserve suggèrent de fortes contraintes liées à l'eau avec une croissance plus réduite 

pour les arbres en rue en faveur de la constitution des réserves carbonés (Chapitres 3 et 4). Il 

apparaît donc plus logique que cette eau non potable corresponde en fait à des entrées 

ponctuelles, probablement limitées bien que régulières pendant l'année, liées au nettoyage des 

rues et des canalisations (Photo 6.1). Afin de réellement pouvoir conclure sur ces questions, il 

serait intéressant de pouvoir quantifier ces entrées d’eau, ainsi que leur impact sur les teneurs 

en eau des sols au cours du temps. 
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Photo 6.1. Nettoyage des canalisations (à gauche) et des trottoirs après le marché (à droite, Rue de la 
Convention). Source photo : A. David, septembre 2016. 

Les arbres urbains ayant les houppiers les plus développés semblent les plus touchés par une 

forte évaporation des sols en surface 

Il semble que les arbres de la Classe 3 en ville disposent d’une plus faible 

disponibilité en eau due à une plus forte évaporation des sols en surface (Chapitre 5). 

Pour les arbres en arboretum, aucun enrichissement isotopique significatif entre les sols en 

surface et ceux plus en profondeur n’a été observé en Mai et en Août. Ce résultat suggère 

donc peu d’évaporation des sols en surface en arboretum et ce, même pendant l'été. Au 

contraire pour les arbres urbains, une évaporation significative de l’eau des sols en surface est 

observée en Mai pour les tilleuls argentés de la Classe 3 vivant en rue. En Août, cette 

évaporation significative se retrouve à la fois pour tous les tilleuls argentés plantés en rue, 

quelque soit leur classe de DBH, mais également pour ceux de la Classe 3 en parcs. Ces 

résultats indiquent que le microclimat urbain, la profondeur du sol et la taille des arbres 
pourraient favoriser l'évaporation du sol en surface. 

Il est bien connu que les zones urbaines sont sujettes à des phénomènes d'îlot de 

chaleur urbain (ICU). Shi et al. (2012) ont ainsi révélé dans leur étude un impact significatif 

de l'effet d'îlot de chaleur atmosphérique sur le sol urbain avec des températures du sol 

généralement plus élevées comparées à des sols en milieu rural (+ 2,02 ° C en moyenne). 

Ainsi, l’ICU atmosphérique pourrait favoriser un ICU édaphique (Shi et al. 2012). Dans 

cette même étude, les auteurs ont également constaté que l’ICU des sols urbains est associé à 

une diminution de la teneur en humidité des sols, teneur également inférieure à celle des sols 

ruraux (i.e. Dry Island Effect). Comme dans notre étude, cette intensité peut varier pendant 

l'année avec des valeurs plus élevées pour les mois d'été, en touchant particulièrement les sols 

en surface. Cependant, ce qui semble dans notre étude à première vue contre-intuitif, est que 
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ce sont les arbres urbains, avec une surface foliaire bien développée (Classe 3), qui vont être 

les plus touchés par cette évaporation superficielle. Ce résultat peut néanmoins s’expliquer 

d’une part parce que la canopée des arbres favorise l’enrichissement isotopique des 

précipitations par l'évaporation de l'eau interceptée (Michener and Lajtha 2007) ; et d’autre 

part, parce que ces arbres ont aussi des exigences en eau plus élevées, liées, pour une même 

demande évaporative de l’atmosphère, à une plus grande surface foliaire transpirante. Ainsi, 

en synergie avec l'ICU et l’effet de sécheresse des sols, des arbres ayant une plus grande 

surface foliaire pourraient favoriser la diminution de la teneur en eau des sols. Cette 

diminution de la teneur en eau des sols va alors impliquer une diminution de leur capacité 

calorifique favorisant alors leur évaporation (Abu-Hamdeh 2003). À cet égard, les arbres de la 

Classe 3 en rue seraient plus susceptibles au stress hydriques tout au long de l’année, quand 

les arbres les plus jeunes et ceux vivant en parcs ne seraient touchés que pendant les mois les 

plus chauds et les plus secs. Ces résultats restent néanmoins à confirmer avec un bilan 

hydrique plus complet via, par exemple, le suivi en continue pendant l’année de la 

teneur en eau des sols urbains associé à la mesure de la transpiration effective des arbres 
et l’évaluation de la surface foliaire pour des arbres isolés.  
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6.2.  Limites des méthodologies employées dans la thèse 

Comme souligné dans notre discussion générale des résultats, des mesures 

complémentaires sont néanmoins nécessaires afin de confirmer complètement ces 

conclusions. Par exemple, une étude dendroclimatique plus approfondie, incluant plus 
d’arbres et d’autres espèces, permettrait de mettre en lumière différentes relations cerne-

climat selon les traits fonctionnels de l’espèce (espèces à zones poreuses vs. à pores diffus, 

comportement isohydrique vs. anisohydrique), le site et l’âge des arbres. D’autre part, 

l’étude des réserves dans l’ensemble des organes des arbres tout au long de la saison 

pourrait également préciser les mécanismes relatifs à l’allocation du C selon l’âge et le site de 

vie, et probablement démontrer des déplétions localisées en C dans les racines ou les jeunes 

pousses (Sala et al. 2010; McDowell et al. 2011). En outre, en parallèle de ces mesures, une 

évaluation de la perte de conductivité hydraulique des arbres selon leur âge et leur site 
de vie serait nécessaire afin d’affirmer ou infirmer l’implication d’une défaillance 

hydraulique dans la surmortalité des arbres en milieu urbain. De même, le suivi de la teneur 
en eau du sol en lien avec celui du potentiel hydrique de l’arbre tout au long de l’année, 

permettrait de confirmer la présence de stress hydriques et d’évaluer leur intensité. Enfin, le 

stress hydrique et les conséquences sur le fonctionnement des arbres peuvent être 

potentiellement aggravés par l’implication synergique d’autres facteurs prédisposants ou 

aggravants comme par exemple : les attaques de pathogènes, l’élagage et l’état des sols 

(compaction, nutriments) dont il faut également tenir compte.  

Dans la partie suivante nous reviendrons plus en détails sur certains de ces points, peu 

ou pas abordés dans la discussion des articles des Chapitres 3, 4 et 5. 
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6.2.1. Dendrochronologie (Chapitre 3) : le design expérimental et l’espèce 

comme limites principales de l’étude 

Limites du design expérimental 

Le design expérimental utilisé tout au long de cette thèse ne correspond pas tout à fait 

à celui utilisé dans des études dendrochronologiques. Plus classiquement, les arbres étudiés 

sont généralement issus de peuplements forestiers connus, équiens (i.e. de même âge) et déjà 

bien étudiés comme la chênaie de Barbeau ou la hêtraie de Hesse par exemple. Dans notre 

cas, l’absence d’indications précises concernant l’âge des arbres ou la date de plantation a 

limité notre capacité à développer ce type de design. La différence des réponses climatiques 

selon l’âge aurait sans doute été plus claire si nous avions comparé des arbres de 50 ans avec 

des arbres de plus de 150 ans, bien que cet âge soit supposé rare en ville. Cependant, la faible 

connaissance des relations pouvant exister entre le DBH et l’âge transposées en contexte 

urbain, a fortement motivé notre volonté de commencer ce travail de thèse par l’évaluation de 

cette relation. Cette volonté explique ainsi l’utilisation de la méthodologie utilisée en 

dendrochronologie et, par la suite, l’analyse des relations entre les cernes et les facteurs 

climatiques. 

Tilia, un genre au potentiel dendrochronologique limité 

Le genre Tilia présente un potentiel dendrochronologique limité (Moir and Leroy 

2013). D’une part, les individus de plus de 100 ans sont plus susceptibles d'être creux (Pigott 

1989), ce qui, pour notre classe de DBH la plus importante, augmente le risque de ne pouvoir 

évaluer l’âge exact des arbres. De plus, il est à noter que lors de notre échantillonnage, nous 

avons dû minimiser au maximum les carottes prélevées sur les arbres dans le but d’éviter tous 

risques phytosanitaires, réduisant par la même occasion notre capacité à corriger les 

chronologies individuelles. Ce genre présente également plus d’anomalies anatomiques (i.e. 

Intra-Annual Density Fluctuation (IADF) Campelo et al. 2013) au sein des carottes (Moir and 

Leroy 2013). Ces anomalies touchent le plus souvent des arbres vivants dans des sites plus 

secs et faisant face à un stress hydrique important (Rigling et al. 2002). La présence de ces 

anomalies rend plus difficile une lecture précise des cernes induisant des erreurs lors des 

mesures de largeur de cerne et lors de l’interdatation (Fritts 1976). 
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La mosaïque urbaine 

Les arbres urbains, et particulièrement ceux vivant en rue, semblent être à la limite de 

leur aire optimale de développement. À cette limite, l’impact des facteurs micro-stationnels 

augmente d’autant plus que le climat devient limitant (Lebourgeois and Mérian 2012). Il est 

bien connu que les arbres répondent habituellement aux variations climatiques à l'échelle 

régionale. Cependant, la variabilité des rayonnements, des demandes évaporatives ou des 

caractéristiques du sol dans la mosaïque urbaine est élevée, rendant difficile une 

caractérisation précise du microclimat-type rencontré par les individus en ville (Gulyás et al. 

2006). Ainsi, les données climatiques utilisées dans notre étude sont basées sur des valeurs 

mensuelles de précipitations (somme), de température (moyenne), d’évapotranspiration 

potentielle (i.e. PET) et de rayonnement solaire, toutes mesurées sur une seule station, et 

pouvant donc ne pas refléter parfaitement la variabilité des données microclimatiques en rue 

où plusieurs paramètres complexes sont impliqués (Gill et al. 2008). S’y surajoutent tous les 

événements stochastiques pouvant être rencontrés par chaque arbre (incendies de véhicule, 

travaux, canalisation de chauffage,…). Ainsi, à l’instar de notre étude, Gillner et al. (2013) 

ont trouvé un niveau de bruit plus élevé dans les chronologies de chênes vivant en milieu 

urbain par rapport à ceux vivant dans des sites forestiers. Ils supposent que ce bruit pourrait 

être lié aux facteurs anthropiques qui vont de fait dégrader la force du signal croissance-

climat. 

Plus d’arbre pour une séparation robuste des traitements 

Dans notre travail, afin d’obtenir le meilleur signal possible (i.e. le meilleur EPS), 

nous avons rigoureusement conservé les carottes les plus exploitables i.e. présentant peu 

d’anomalies et minimisant les risques d’erreurs et le bruit présent dans les chronologies. 

Cependant, cette démarche a parallèlement réduit le nombre de carottes analysées dans 

chaque classe et site (65 restants pour l’analyse, sur 90 arbres échantillonnés en parcs et en 

rues). Or, le nombre d'arbres échantillonnés impacte fortement la qualité du signal climatique 

(Wigley et al. 1984). Une diminution du nombre d’arbres carottés par site augmente donc 

fortement l’imprécision de la chronologie moyenne et des relations cerne-climat (Mérian and 

Lebourgeois 2011), s’exprimant par une diminution exponentielle des valeurs d’EPS. Cette 

diminution sera différente suivant les essences et leur traits fonctionnels, et plus 

particulièrement entre les espèces tolérantes à l’ombrage ou non (sciaphile / héliophile). 
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Ainsi, il faut généralement échantillonner plus d’arbres afin d’obtenir un EPS > 0.85 pour les 

espèces sciaphiles (Abies alba, Fagus sylvatica, Picea abies et Tilia tomentosa, Mérian and 

Lebourgeois 2011). Pour le hêtre en particulier, une essence sciaphile et à pores diffus comme 

le tilleul argenté, il faudra échantillonner au moins 27 arbres afin d’obtenir une chronologie 

moyenne robuste pour l’évaluation des relations cerne-climat. Concernant notre étude, 53 

arbres ont été nécessaires afin d’obtenir un EPS de 0.86 et 65 arbres pour un EPS de 0.89. 

Dans la même veine, nous avons également dû réduire la fenêtre temporelle d’étude sur la 

période 1970-2013. Ceci a permis d’éviter d’une part, l’accumulation des erreurs potentielles 

pendant la lecture et l’interdatation des chronologies et, d’autre part, d’augmenter le nombre 

d’arbres disponibles pour les analyses climatiques. En effet, peu d’arbres dans notre 

échantillonnage nous permettaient de remonter avant 1950, alors que la période 1970-2013 

nous a permis de concentrer un nombre optimal d’arbres, augmentant la précision de la 

chronologie moyenne. 

L’ensemble de ces observations est cependant très utile et permet de suggérer 
qu’en ville, un nombre plus important d’arbres doit être échantillonné par rapport à des 

études en forêt. Ainsi, si une étude similaire était conduite dans une ville comme Paris sur 

des tilleuls, au moins 30 arbres par classe de traitement seraient sûrement nécessaires afin de 

s’assurer d’un signal climatique assez robuste pour comparer les traitements entre eux (EPS > 

0.85).  

Outre les limites et avancées méthodologiques, les résultats de cette étude nous 

permettent de proposer des éléments de discussion autour de la gestion actuelle des arbres 
urbains. L’arrosage des plantations en alignement par exemple pourrait être optimisé en 

respectant les stades phénologiques les plus importants ; c’est à dire, en s’assurant d’une 

alimentation en eau adéquate lors du débourrement au printemps et lors de la constitution des 

réserves avant la dormance en automne. Cependant, plus d'études sur le long terme sont 

nécessaires en milieu urbain, sur plus d’espèces communément plantées, afin de pouvoir 

généraliser ces résultats.  
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6.2.2. Réserves (Chapitre 4) : une forte variabilité inter-arbres et un suivi 
mensuel des composés de stockage dans l’ensemble des organes de 

l’arbre 

Une forte variabilité inter-arbres 

La réponse des réserves carbonées dépend en partie des caractéristiques 

écophysiologiques de l’espèce étudiée. Ainsi, il semble que les espèces les plus résistantes à 

la sécheresse présentent des concentrations en réserves carbonées supérieures par rapport à 

celles plus sensibles (Piper 2011). Cependant, on peut également parfois observer pour une 

même espèce des évolutions de concentrations en réserves différentes à la suite d’une 

sécheresse. Dans notre étude, le peu d’arbre analysés (5 par traitements : sites et classes de 

DBH) pourrait également exacerber cette variabilité interindividuelle. Un plus large 

échantillon pourrait nous permettre d’atténuer cette variabilité afin de mettre en évidence des 

patterns plus clairs dans l’évolution de la dynamique saisonnière des réserves carbonées. 

Suivi cinétique mensuel à l’échelle de l’arbre entier 

 Notre étude prend en considération deux stades phénologiques importants dans la 

saison de croissance : une semaine après le débourrement, considéré comme le point 

minimum de la saison, et lorsque les dernières feuilles tombent au début du mois de 

Décembre. En climat tempéré en particulier, les arbres feuillus décidus présentent une 

dynamique ou une rythmicité saisonnière à l’échelle annuelle impliquant des phases 

d’accumulation et de remobilisation. Cette dynamique peut changer en termes de cinétique et 

d’amplitude (Fig. 6.3).  
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Figure 6.3. Schéma représentatif des dynamiques saisonnières des composés carbonés (ligne pleine) et azotés 
(ligne interrompue) au cours d’une année chez les espèces décidues, d’après la littérature (Hoch et al. 2003; 
Bazot et al. 2013).  

Le stockage des réserves carbonées a lieu relativement tôt dans la saison. Cependant, 

cette accumulation est modulée selon le type de composé considéré, l’organe de stockage, 

l’espèce et son âge. Ainsi, un suivi quantitatif mensuel tout au long de la saison semble 

nécessaire afin de mieux comprendre la dynamique saisonnière des réserves chez le tilleul 

argenté. D’une part afin d’identifier plus clairement, au regard de la phénologie, les moments 

où les réserves sont minimales ou maximales ; et d’autre part, lors d’épisodes de sécheresse, 

afin d’observer une potentielle diminution du stockage de l’amidon en faveur de 

l’augmentation de la concentration en sucres solubles. 

Egalement, les diminutions de concentrations en réserves liées à une sécheresse 
peuvent être différentes selon les organes. Ces déplétions peuvent particulièrement 

concerner les racines (Galiano et al. 2012; Hartmann et al. 2013). A l’échelle de l’arbre entier, 

les racines présentent les concentrations les plus élevées en réserves glucidiques (Barbaroux 

et al. 2003a). Le stockage saisonnier des réserves se fait dans les tissus lignifiés tels que le 

tronc, les racines, les branches et les pousses (Titus and Kang 1982; Tromp 1983; Stepien et 

al. 1994; Sauter and Neumann 1994). Les feuilles quant à elles, constituent un organe de 

stockage temporaire de l’ordre de la journée chez les espèces décidues (Trethewey and Smith 

2000). Chez les arbres adultes, du fait de la biomasse qu’elles représentent, les parties 

aériennes contiennent la quantité de réserves la plus importante à l’échelle de l’arbre, même si 

les réserves sont plus concentrées dans les parties souterraines (Kozlowski 1992). Distinguer 
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les variations saisonnières de la concentration des composés de réserves des différents 

organes est nécessaire afin de souligner leur importance pondérale dans la mise en réserve.  

Ainsi, un bilan quantitatif de la distribution des NSC à l’échelle de l’arbre semble 
important afin de dégager des différences de dynamiques entre les différents organes, 
mais également afin d’observer les relations sources-puits tout au long de la saison. En 

effet, une fois assimilé par les feuilles, le C est transporté vers des organes puits, où il sera 

utilisé ou mis en réserve. Ces organes de stockage deviennent par la suite des sources de C. 

Or, certaines fonctions de puits sont directement dépendantes de l’état hydrique de l’arbre, 

comme la croissance radiale (Zweifel et al. 2006). Lors d’une sécheresse, on peut parfois 

observer une augmentation des réserves carbonées dans les organes puits liée à une 

diminution de la demande en C de ces puits en raison d’une limitation hydrique (Piper 2011). 

Par ailleurs, les organes puits sont parfois éloignés des organes sources (Dickson 1989). Une 

bonne conduction des sucres par les tubes criblés du phloème est alors cruciale afin d’assurer 

leur approvisionnement (Sala et al. 2010). Une défaillance du transport phloémien liée à une 

sécheresse pourrait donc empêcher cet approvisionnement et isoler les organes sources des 

organes puits, conduisant à des déplétions en réserves locales (Sala et al. 2010; McDowell et 

al. 2011). Enfin, une défaillance du transport phloémien pourrait également entrainer une 

défaillance du transport xylémien en limitant le potentiel osmotique et la restauration des 

vaisseaux embolisés via l’apport de sucres solubles (McDowell et al. 2011; Sevanto et al. 

2014). Ainsi, il apparait que la « consommation » des réserves carbonées lors d’une 

sécheresse dépend en partie de processus relevant du fonctionnement hydraulique de l’arbre.  

De plus, une approche quantitative à l’échelle de l’arbre entier permettrait également 

de mettre en lumière certaines dynamiques propres à l’âge des tissus et de l’arbre. Comme 

rappelé dans l’introduction, chez le chêne sessile de 50 ans, le stockage carboné reste partiel 

dans le tronc puis devient prédominant après la formation du bois initial, tandis que dans les 

jeunes branches le stockage apparait très rapidement, 2 à 3 semaines après le débourrement 

(Barbaroux and Bréda 2002b). Machado et Reich (2006) ont également observé une 

diminution des réserves carbonées avec la taille de l’arbre dans les feuilles, le tronc et les 

racines chez trois espèces d’arbres (Abies balsamea L. Mill, Acer rubrum L. et Pinus strobus 

L.), alors que ces concentrations restent stables ou augmentent avec la taille de l’arbre dans 

les branches, les feuilles et le tronc de Pinus ponderosa (Sala and Hoch 2009). Genet et al. 
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(2010) montrent que l’effet de l’âge sur les concentrations en NSC serait largement dépendant 

de l’organe considéré. Par ailleurs, la respiration, la reproduction et la synthèse de composés 

de défense, trois puits de C potentiellement importants dans la plante, n’ont pas été évalués, 

ce qui limite d’autant plus l’extrapolation de nos résultats à l’échelle de l’arbre.  

Les autres composés de stockage : raffinose, hémicellulose et azote 

Nous avons déjà souligné l’existence de glucides autres que le saccharose chez le 

tilleul, tel que le raffinose. Suivre l’évolution et déterminer les voies métaboliques impliquées 

dans la synthèse et la remobilisation du raffinose pourraient permettre de mettre en évidence 

des mécanismes à notre connaissance encore peu ou pas connus. D’autres composés 

carbonés structuraux comme les hémicelluloses ont été récemment reconnus comme 
étant des réserves mobiles de C, en plus de leur fonction structurale (Hoch 2007). Les 

hémicelluloses, comme le xylane par exemple, sont les polysaccharides les plus abondants 

dans les tissus végétaux, après la cellulose. Ils composent ainsi la paroi cellulaire primaire et 

secondaire des cellules végétales et sont insolubles dans l’eau. Ces polysaccharides sont 

cependant multifonctionnels: outre leur rôle structural, ils peuvent être recyclés et utilisés 

comme des réserves de C lors de périodes d’assimilation limitées en C. Ils peuvent également 

être recyclés à partir des feuilles sénescentes avant leur chute en automne (Schadel et al. 

2009).  

De même, les réserves azotées jouent également un rôle crucial, notamment pour 
la reprise de la croissance au printemps (Wildhagen et al. 2010; Bazot et al. 2013). Lors de 

cette reprise de croissance, les réserves sont remobilisées afin de fournir le C et l’azote 

nécessaires à la mise en place du nouveau feuillage et la croissance des pousses avant que 

l’appareil photosynthétique ne soit fonctionnel et que l’assimilation minérale de l’azote ne 

soit efficace (Tromp 1983). En automne, le remplissage des réserves azotées dépend à la fois 

de facteurs internes et de facteurs liés au sol. En effet, l’azote contenu dans les feuilles sera 

remobilisé pour la formation des réserves, avec en parallèle un deuxième pic d’absorption 

racinaire d’azote du sol (Geßler et al. 1998). 
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Le fonctionnement hydraulique comme point essentiel à la compréhension des 

dynamiques saisonnières des réserves 

Les réserves carbonées présentent donc une grande variété d’évolutions possibles en 

réponse à un stress selon l’espèce ou encore l’écophysiologie à travers, par exemple le 

comportement isohydrique ou anisohydrique. Les fonctionnements carboné et hydraulique des 

arbres sont extrêmement interdépendants (McDowell et al. 2011), prendre les deux en compte 

est donc une nécessité pour espérer comprendre tant de diversité dans ces réponses. En effet, 

un premier niveau de couplage des fonctionnements hydraulique et carboné se situe au niveau 

de la régulation stomatique. Comme suggéré dans l’introduction, ces échanges gazeux ne 

peuvent se faire que pour une certaine gamme de potentiels hydriques foliaires (McDowell et 

al. 2008) liés au fonctionnement hydraulique de l’arbre entier. Lors d’une sécheresse, il y aura 

donc un compromis entre l’assimilation de C et le contrôle de la tension de la colonne d’eau 

dans le xylème (Bréda et al. 2006). Cependant, l’étude de Litvak et al. (2012) semble 

confirmer la présence de différences systématiques entre les espèces à zones poreuses et les 

espèces à pores diffus dans leur fonctionnement hydraulique. Ces différences semblent être 

plus fortement liées à la relation entre la sensibilité stomatique avec le déficit de pression en 

vapeur d’eau, ainsi qu’à la vulnérabilité à la cavitation, plutôt que de la sensibilité stomatique 

en soi. Néanmoins, un transport xylémien et phloémien efficace sera déterminant afin d’éviter 

l’isolement des organes puits, augmenter la résistance des cellules face à la déshydratation et 

réparer les dommages liés aux embolies. 
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6.2.3. Isotopie (Chapitre 5) : des mesures à poursuivre afin de confirmer 
les résultats 

Notre étude sur la composition isotopique des potentielles sources alimentant les 

arbres urbains (Chapitre 5) nous a permis de déterminer que ces derniers utilisaient 

principalement l’eau du sol en surface, issue d’un mélange d’eau de pluie et d’eau non potable 

plus ou moins évaporé selon la taille, le site et le mois considéré. Cependant, plusieurs points 

sont à relever concernant cette étude.  

Premièrement, il est à noter que malheureusement lors de la rédaction de l’article du 

Chapitre 5 et du présent manuscrit, certaines déconvenues techniques ne nous ont pas permis 

de compléter entièrement notre jeu de données. Ainsi, comme il est possible de le voir sur la 

Figure 5.3 du Chapitre 5, certains groupes d’arbres n’ont pas les 5 points de mesures 

initialement prévus pour le 2H et le 18O. Plus précisément, ce manque de données entraine de 

facto une certaine faiblesse dans le calcul des droites d’évaporation des sols, touchant 

particulièrement les arbres de parcs de la Classe 1 en Mai et de la Classe 2 en Août. 

Néanmoins, ces données pourront être analysées et complétées très prochainement. 

Un profil complet de la composition isotopique de l’eau du sol 

L’identification précise des zones actives d’absorption racinaire de l’eau dans le sol 

reste un débat encore vif dans la communauté scientifique (Boujamlaoui et al. 2005). Les 

transferts hydriques liés à l’extraction racinaire ne peuvent être totalement compris que grâce 

à la détermination d’un grand nombre de facteurs tels que : l’humidité volumique dans le sol, 

le potentiel hydrique, la conductivité hydraulique, l’architecture racinaire, la chimie des 

solutions de sol et de la demande évaporatoire. L’obtention de l’ensemble de ces paramètres 

peut être difficile, voire impossible, à acquérir in situ, que ce soit dans le temps ou dans 

l’espace, et surtout dans des environnements urbains. Néanmoins, l’existence d’un profil 

isotopique vertical de l’eau dans le sol - individualisant chaque couche de sol à travers sa 

signature - comparé à la teneur en isotopes lourds de l’eau mesurée au niveau du tronc peut 

permettre cette détermination (White et al. 1985; Bariac et al. 1989). Le tronc peut en effet 

être considéré comme un compartiment dans lequel vont être homogénéisées les différentes 

signatures de l’eau absorbée par les racines à différentes profondeurs. Ainsi, un profil 

complet de la composition isotopique du sol aurait été nécessaire afin d’exclure 
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complètement la possibilité d’une extraction de l’eau du sol dans les couches profondes 

lorsque la teneur en eau de surface diminue du fait de fortes évaporations (Boujamlaoui 

et al. 2005). De même, la possibilité de mesurer la composition isotopique des nappes 

phréatiques de Paris, probablement proche de l’eau de la Seine, pourrait également exclure 

totalement l’utilisation de cette source potentielle par les arbres.  

Le suivi mensuel de la teneur en eau des sols afin d’estimer la gravité des sécheresses 

en milieu urbain  

Pour aller plus loin, des mesures en continu de la teneur en eau des sols sur différentes 

profondeurs permettraient de déterminer l’intensité de l’évaporation et la gravité des stress 

rencontrés par les arbres urbains. Le suivi des mesures des potentiels de base et de potentiels 

minimum foliaires lors de sécheresses pourrait également montrer l’état de stress des arbres 

urbains tout au long de l’année et nous renseigner sur le comportement de ces derniers face à 

une sécheresse (anisohydrique vs. isohydrique). Cependant, il serait techniquement assez 

lourd d’effectuer ces mesures de potentiel hydrique sur les feuilles des arbres les plus grands. 

Du fait du rehaussement du houppier, une nacelle devrait être mobilisée à chaque mesure, 

dans un temps relativement court, entre l’aube et midi, sur un échantillon suffisant d’arbres. 

Dans cet objectif, des mesures en continu sur deux ans ont été effectuées sur le terrain à l’aide 

de tensiomètres (Hydrasol) et de dendromètres (pépiPIAF) sur 12 tilleuls urbains, dont 6 en 

parc et 6 en rue avec 3 arbres par classe (Classes 1 et 3 uniquement, Photo 6.2). Ce suivi 

pendant 2 ans, en lien avec les données climatiques et la croissance, seront entièrement 

disponibles et analysées à la fin de l’année 2016 et feront l’objet d’un article publié dans une 

revue scientifique d’ici 2017.  

 

 

 

 

Photo 6.2. Pose des tensiomètres Hydrasol (à gauche, Buttes Chaumont, TP11, Mars 2015) et des dendromètres 
PépiPIAF (à droite, avenue Foch, TP08, Mars 2015). Source photo : A. David. 
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6.3.  Perspectives d’études et résultats préliminaires pour une 

meilleure compréhension du fonctionnement hydrique et 
carboné des arbres en ville 

La croissance et la mise en réserve ne sont pas les seules fonctions indicatrices de 

stress hydrique. Ces fonctions peuvent également être confrontées à d’autres marqueurs 

anatomiques et métaboliques pouvant confirmer la présence de ces stress sur les arbres 

plantés en ville. 

6.3.1. D’autres indicateurs de stress hydrique : les marqueurs 
anatomiques et métaboliques du stress hydrique 

6.3.1.1. L’anatomie du bois 

Dans cette partie, nous présentons les résultats préliminaires obtenus au cours de cette 

thèse relatifs à l’anatomie du bois comme marqueurs de stress hydrique, et particulièrement à 

la quantification de faux cernes selon l’environnement considéré (i.e. intra-annual density 

fluctuations, IAFD) associée à une comparaison de l’infradensité du bois selon l’âge et le site 

de vie.  

Les faux cernes 

Comme suggéré plus haut, le genre Tilia, en vieillissant, présente plus souvent des 

anomalies anatomiques (i.e. Intra-Annual Density Fluctuation (IADF) Campelo et al. 2013) 

au sein des carottes (Moir and Leroy 2013). Néanmoins, ces anomalies sont reconnues pour 

toucher le plus souvent des arbres vivants dans des sites plus secs et faisant face à un stress 

hydrique important (Rigling et al. 2002). Selon Bouriaud et al. (2005), les IADFs se forment 

principalement lors de sécheresses pendant la saison de croissance. Ainsi, lors des mesures 

dendrochronologiques et lors de l’interdatation, tous les IADFs tels que les faux cernes (Photo 

6.3) ont été identifiées et datées. 
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Photo 6.3. Section d’une coupe transversale d’un cerne présentant un faux cerne chez un tilleul argenté planté en 
rue à Paris. Source photo : L.H. Candelier. 

La fréquence stabilisée d’apparition d’IADFs (Fstab) selon les années a ensuite été calculée 

selon la formule décrite par Rigling et al. (2002) : 

𝐹𝑠𝑡𝑎𝑏 =  (
𝑛𝑥

𝑁 ) × 𝑁0.5 

avec N: nombre de cernes observés (nombre d’arbres) et nx: nombre d’IADFs.  

La Figure 6.4 indique que plus d’IADFs sont présents pour les arbres vivants en 

rue. Ces arbres en rue subiraient donc des stress hydriques presque toutes les années 
depuis 1970. Pour les autres arbres, la formation d’IADFs devient plus fréquente à partir de 

2000. La plus grande fréquence d’IADF des arbres en rues suggère que le facteur limitant 

pourrait être principalement l’eau, et la grande fréquence de formation de faux cernes en rue 

indiquer que les arbres sont sujets à des stress hydriques très réguliers depuis 1970. 
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Figure 6.4. Fréquence d’IADFs (ordonnée de gauche) sur la période 1970-2013 pour des arbres plantés en rue, 
en parc et en arboretum à Paris. L’ordonnée de droite (sample depth) indique le nombre d’arbres disponibles 
pour le calcul. 

L’infradensité du bois 

Une augmentation de la croissance radiale est généralement associée avec un plus haut 

pourcentage de bois d’été formé avec une plus forte densité moyenne sur l’ensemble du cerne 

(Zhang et al. 1993). Les changements d’épaisseur des cernes sont également fortement liés 

aux changements d’épaisseurs du bois d’été sensible aux précipitations (Bréda and Granier 

1996). Bien qu’il semble que la densité du bois puisse varier d’un arbre à l’autre, il est 

généralement admis que les cernes formés sur des sols avec un bon apport en eau sont plus 

larges et moins denses dû à une plus grande proportion de vaisseaux et/ou des tailles de 

vaisseaux plus grandes liées à une bonne turgescence (Bouriaud et al. 2005; Bergès et al. 

2008). Ainsi les déficits en eau du sol semblent être l’un des meilleur prédicteur de la densité 

du bois. Cependant, le bois initial et final semblent répondre légèrement différemment aux 

facteurs écologiques, avec une plus grande sensibilité du bois final aux facteurs liés à l'eau et 

au climat (Bergès et al. 2008).  

Nous avons donc prélevé des carottes avec une tarière de Pressler à 1,30 m du sol sur 

les 50 individus étudiés en rue, parc et arboretum en Juin 2015. Pour chaque individu, seules 
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les 9 dernières années ont été gardées afin que les arbres comparés aient les mêmes 

contraintes liées au climat et au stress hydrique. Les mesures d’infradensité ont été effectuées 

selon le protocole de mesures décrit par Guilley (2000) afin d’obtenir le poids frais (Pf), le 

poids saturé (Psat, saturation en eau avec un SpeedVac™ par 3 sessions de 30 min) et le poids 

anhydre (Po, étuve à 104°C pendant 29h). Les calculs d’infradensité (ID) du bois ont été 

effectués selon la formule de Keylwerth (1954) ci-dessous : 

𝐼𝐷 =
1

𝑃𝑠𝑎𝑡
𝑃𝑜

− 0.346
 

Les résultats sont représentés dans la Figure 6.5. Les tilleuls plantés en rue 
présentent ainsi une densité significativement plus faible. Cependant, contrairement à ce 

qu’ont observé Bergès et al. en 2008, cette plus faible densité est également associée à des 
largeurs de cerne plus petites, et ce particulièrement pour les arbres en rues des Classes 2 et 

3 (Chapitres 3 et 4). 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 6.5. Infradensité du bois de tilleuls argentés parisiens sur la période 2008-2015. Les lettres représentent 
les différences statistiques entre les groupes d’arbres issus de tests de Student. 

Ainsi, le pourcentage de bois d’été, plus dense, pourrait être sensiblement plus faible 

chez ces arbres en rues. Cette explication est cohérente avec les observations de carottes de 

bois beaucoup plus claires pour les arbres en rue, témoignant de la prédominance de bois 
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initial au sein des cernes (Photo 6.4). Des mesures complémentaires sur les proportions de 

bois initial et final dans chaque cerne permettraient cependant de confirmer ces résultats. 

 

 

 

 

 

 

Photo 6.4. À gauche, une carotte de tronc prélevée sur un arbre planté en rue, au milieu en parc et à droite en 
arboretum. Source photo : A. David, 2015. 

Eléments préliminaires permettant une évaluation de la conductance hydraulique : la 

taille et densité des vaisseaux de xylème 

La résistance à la cavitation pourrait être un facteur clef pour comprendre la tolérance 

des espèces aux sécheresses. Ainsi, la résistance du xylème à la cavitation et le taux de survie 

lors de sécheresses seraient liés. Ce lien concerne aussi bien des arbres au stade juvénile (Pratt 

et al. 2008; Brodribb et al. 2010) que les arbres plus mature (Cochard et al. 2008; Urli et al. 

2013; Nardini et al. 2013). Cette relation se retrouve également aussi bien entre des espèces 

phylogénétiquement éloignées (Urli et al. 2013; Nardini et al. 2013) qu’au sein d’une même 

famille (Pratt et al. 2008) ou d’un même genre (Cochard et al. 2008; Brodribb et al. 2010). 

Lors d’une sécheresse, et selon les aptitudes des espèces, s’observera alors un compromis 

entre l’assimilation de C et le contrôle de la tension de la colonne d’eau dans le xylème 

(Bréda et al. 2006). Une bonne conductance hydraulique sera déterminante afin d’éviter 

l’isolement des organes puits, ainsi que pour favoriser la résistance des cellules face à de 

faibles turgescences et la réparation des dommages liés aux embolies.  

D’autre part, il a été observé que des changements hydrologiques chez Quercus robur 

entrainaient une diminution des incréments en bois (Levanič et al. 2011) qui est étroitement 

liée à la structure du bois et à sa qualité (Rao et al. 1997). La largeur des cernes représente 

seulement un des proxys de l'environnement, tandis que d'autres paramètres du bois restent 
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encore à explorer. À cet égard, les variables anatomiques du bois se sont avérées 

particulièrement prometteuses (Fonti et al. 2010). Il a été notamment observé que des arbres 

dépérissant pouvaient présenter une production de vaisseaux de xylème réduite (Gričar et al. 

2009). L'arbre sous stress aura généralement une formation de vaisseaux de phloème plus 

importante au détriment du xylème, qui sera considérablement limitée avec des cernes plus 

étroits, discontinus ou même manquants (Gričar et al. 2009). La structure du bois initial est en 

général moins dépendante de la vitalité des arbres et des conditions environnementales, alors 

que le bois final y sera plus sensible, avec de fortes modifications dans la largeur et le type de 

cellules (Gričar et al. 2009).  

Ainsi, l’étude de la taille et la densité des vaisseaux peut être extrêmement 

informative. En effet, la limitation des effets de la cavitation sur la conductance hydraulique 

consiste à augmenter la redondance des vaisseaux de xylème. L’augmentation de la 

redondance est fonction de la taille et du nombre de vaisseaux. Plus ces vaisseaux seront 

petits et nombreux, plus la redondance sera grande. Le tilleul argenté étant une espèce à pores 

diffus (Radoglou et al. 2009), avec de plus petits vaisseaux que les espèces à zones poreuses, 

elle est plus susceptible de tolérer des événements de sécheresse en gardant les stomates 

ouverts malgré des potentiels hydriques très bas (Roman et al. 2015). Cette stratégie est 

d’autant plus facilitée par la présence de nombreux petits vaisseaux de xylème, diminuant les 

risques d'embolies par rapport à des espèces à zones poreuses. Néanmoins, des stress 

hydriques réguliers pourraient favoriser la mise en place d’un tissu xylémien redondant chez 

les arbres en rue par acclimatation. 

Nous avons donc isolé plusieurs cernes à la loupe binoculaire chez les tilleuls argentés 

plantés en rue, en parc et en arboretum, correspondant soit à des années de croissance 

négative soit à des années de croissance positive (Fig. 6.6) en 2012, 2011, 2010, 2007, 2006, 

2005, 2004, 2003 et 2002. Sur les cernes ainsi isolés, de fines coupes transversales ont été 

effectuées au microtome puis colorées au vert d’iode et montées sur lames. Les lames ainsi 

préparées ont été par la suite prises en photo au microscope, et les images obtenues ont été 

analysées à l’aide du logiciel Image J, permettant de comptabiliser simultanément la taille et 

le nombre des vaisseaux de xylème présents sur l’ensemble du cerne. Les premiers résultats 

obtenus sont présentés dans la Figure 6.7 pour les années 2012, 2011 et 2010. 
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Figure 6.6. Protocole de mesures de la taille et de la densité de vaisseaux de xylème dans les cernes d’intérêt. 

Les premières données obtenues sur les années 2010, 2011, 2012 ont été analysées à 

l’aide d’un modèle linéaire mixte avec la variable arbre en effet aléatoire afin de prendre en 

compte les réplications temporelles de mesures. Les différences entre groupes ont été ensuite 

testées par un test de Tukey post-hoc contrasté. D’après les résultats, il semble qu’il y ait un 

effet significatif du site de vie et de la classe de DBH sur le diamètre des vaisseaux de 
xylème (p-value < 0.05, Fig.6.7A). Cependant, aucune différence significative n’est observée 

entre les classes de DBH au sein d’un même site. De même, pour une même classe de DBH, 

aucune différence significative n’est notée entre les arbres vivants sur des sites différents. En 

ce qui concerne la densité de vaisseaux au sein des cernes, on constate un effet significatif de 

l’année (p-value < 0.05, Fig. 6.7B) avec une densité de vaisseaux significativement supérieure 

pour l’année 2011 par rapport à l’année 2012, années négative et positive de croissance 

respectivement.  



Chapitre 6. Discussion générale et perspectives de la thèse 

 
316

Figure 6.7. A. Diamètre des vaisseaux de xylème des tilleuls argentés selon les sites et les classes de DBH sur 
les années 2010, 2011 et 2012. B. Densité des vaisseaux de xylème sur les années 2010, 2011 et 2012 pour tous 
les tilleuls argentés échantillonnés. Les lettres représentent les différences statistiques issues des modèles 
linéaires mixtes suivis de tests Tukey post-hoc contrastés.  

Il semblerait donc que lors d’années de sécheresse, la densité de vaisseaux de 

xylème formés augmente. Cependant, des analyses complémentaires sont nécessaires afin de 

pouvoir évaluer l’impact fonctionnel de l’anatomie du bois et confirmer nos hypothèses. 

!
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6.3.1.2. Marqueurs métaboliques du stress hydrique 

Outre les réponses observées au niveau anatomique, le déficit hydrique induit 

également un stress oxydatif avec la formation de radicaux libres. Par leur nature instable, ces 

formes actives d’oxygène sont très nocives pour les constituants cellulaires, en particulier 

pour les lipides membranaires (Thompson et al. 1987; Weckx and Clijsters 1996). La proline 

est la molécule organique la plus accumulée chez les organismes lors d’un stress (Szabados 

and Savouré 2010). Son accumulation dans l’organisme, liée à l’osmorégulation 

cytoplasmique, est l’une des stratégies adaptatives fréquemment observées chez les plantes 

pour limiter les effets du stress hydrique. Le niveau de dégradation des membranes par la 

mesure du taux de malonyldialdéhydes (MDA) permet également d’évaluer la tolérance des 

plantes aux stress hydriques (Toumi et al. 2014). 

En collaboration avec l’équipe Adaptation des Plantes aux Contraintes 

Environnementales (ACPE, iEES-Paris), nous avons mesuré les concentrations foliaires en 

proline et MDA à différents stades phénologiques sur des tilleuls argentés plantés en rue, en 

parc et en arboretum. Les premiers résultats des mesures effectuées en Avril 2015 ont fait 

l’objet d’un poster de M1 en Sciences de l’Univers, Environnement, Ecologie, présenté par 

Erika Gan et Séverine Planchais. Ce poster et l’ensemble de ses résultats sont présentés en 

annexe 4. D’après ces premiers résultats, une accumulation significative en proline et en 

MDA est retrouvée, surtout chez les arbres de rue les plus âgés (plus de 25 ans). Cela 

indique un stress hydrique important pour les tilleuls argentés en rue les plus matures et ce, 

dès le début de la saison. Dans la suite de ce travail, il s’agira de poursuivre les analyses sur 

ces marqueurs métaboliques de stress afin de prendre en compte des variations inter-

saisonnières en lien avec les facteurs climatiques. 
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6.3.2. Autres facteurs prédisposant et aggravant en ville  

La défaillance hydraulique et la déficience en réserves carbonées ne sont pas 

mutuellement exclusives. Cependant, elles ne sont pas non plus exhaustives. D’autres 

hypothèses, impliquant par exemple des prédispositions génétiques, l’élagage ou des 

problèmes de nutrition minérale peuvent également prédisposer ou aggraver l’état des arbres 

en conditions de stress hydrique.  

Par exemple, le vandalisme est souvent pointé comme un facteur important de la 

mortalité des arbres urbains (Gilberston and Bradshaw 1985; Nowak et al. 1990; Pauleit et al. 

2002; Roman 2006), mesuré dans ces études par l'observation des branches cassées ou 

abimées. L’utilisation des sols adjacents peut également affecter négativement les populations 

d'arbres en rue (Nowak et al. 2004; Roman 2006); et certaines espèces d'arbres peuvent 

également être mieux adaptées à la vie en rue que d’autres (Gilberston and Bradshaw 1990; 

Miller and Miller 1991; Pauleit et al. 2002). Peu d'études ont encore analysé le rôle des 

facteurs physiques tels que la circulation ou l'emplacement de l'arbre dans le paysage urbain 

sur les taux de mortalité (Lu et al. 2010). 

Une première étude dirigée par Foster et Blaine en 1978 a analysé 136 arbres plantés 

en rue dans trois quartiers de Boston qui différaient à la fois selon des caractéristiques socio-

économique et démographique. Cette étude rapporte un taux de mortalité de 26% pour les 

arbres plantés dans une rue commerciale. Les auteurs ont néanmoins observé de faibles taux 

de vandalisme, mais des taux élevés de dommages liés aux automobiles ou à une potentielle 

compétition entre les arbres déjà bien établis et les arbres nouvellement plantés. Gilberston 

and Bradshaw (1985) ont, quant à eux, trouvé un taux de mortalité de 9,7% après un an de 

plantation sur un échantillon de 10 000 arbres dans le nord de l’Angleterre. Dans cette même 

étude, les chercheurs attirent l'attention sur les nombreux facteurs susceptibles d'affecter les 

niveaux de mortalité observés, tels que la qualité des arbres plantés, les techniques de 

plantation, ou l'entretien, mais ne relient pas directement l'un de ces phénomènes aux taux de 

mortalité des arbres. 

Dans une seconde étude de Gilberston and Bradshaw (1990), les auteurs ont constaté 

une mortalité de 22,7% après trois ans dans le centre-ville par rapport à 17% dans 

l’agglomération de Liverpool. Bien que cette différence soit supposée être liée à un 

environnement inhospitalier, le vandalisme ne semble pas non plus une cause principale dans 
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la mort des arbres en centre-ville de Liverpool. Les facteurs biologiques au contraire, tels que 

la tolérance de l'espèce, le stress lors de la transplantation, le stress hydrique, le sol et la 

compétition semblent les facteurs les plus déterminants pour le maintien des arbres en ville.  

Ainsi dans les paragraphes suivants, nous reviendrons plus en détails sur l’impact du 

potentiel génétique, de l’élagage et du sol sur la réponse des arbres d’alignement. 

6.3.2.1. Différence génétique des tilleuls argentés en rue par rapport 
aux arbres en parc et en arboretum ? 

Afin d’évaluer de potentielles prédispositions génétiques, nous avons estimé la distance 

génétique entre les arbres plantés en rue, en arboretum et en parc à l’aide de 9 marqueurs 

microsatellites identifié sur l’ADN foliaire du genre Tilia (Fig. 6.8). Les premières analyses 

génétiques ont été effectuées en collaboration avec l’équipe APCE d’iEES-Paris. Les 

premiers résultats ont été obtenus à l’aide du package Polysat sur R développé par Clark and 

Jasieniuk 2011. Ils semblent n’indiquer aucune différence génétique sur ces 9 loci identifiés 

entre les sites et l’âge des tilleuls argentés avec des valeurs proches de 0 (Wright's Pairwise 

FST). Cette variété particulière de Tilia tomentosa s’est donc maintenue au cours du temps, et 

il pourrait s’agir de la même souche originelle provenant de la région des Balkans qui 

alimenterait les différentes pépinières depuis au moins 100 ans. Ainsi, les réponses 

anatomiques et métaboliques observées semblent entièrement dues aux variations de 
l’environnement. Sachant que la résistance des individus au sein d’une population est en 

grande partie liée aux brassages génétiques, augmenter la diversité génétique d’une essence 

plantée en ville pourrait permettre d’améliorer la résistance de l’espèce face aux nombreux 

aléas environnementaux. 
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Figure 6.8. Caractéristiques des marqueurs d’ADN microsatellite utilisés pour évaluer les différences génétiques 
entre les tilleuls échantillonnés dans notre étude. Les flèches violettes indiquent les marqueurs en question. 

6.3.2.2. L’élagage 

L’élagage peut affecter le niveau des réserves par l’élimination des sites de stockage 

(Clair-Maczulajtys et Bory 1988). L'élagage peut également induire l'hydrolyse et le transport 

des réserves accumulées dans les racines comme déjà observé chez le mûrier (Satoh et 

Ohyama 1977) et le pêcher (Rom et Ferree 1985). De la même façon, l'augmentation des NSC 

observée dans la partie inférieure du tronc du Merisier (Prunus avium) après l'élagage en 

novembre semble particulièrement provoquer la remobilisation des glucides à partir des 

racines. Les effets de la suppression des branches les plus basses sur le niveau des NSC 

semblent liés à la période à laquelle est pratiqué l'élagage. Si elle est effectuée en été, les 

parties moyennes et supérieures du tronc présentent des concentrations plus élevées en 

amidon et en sucres solubles. L’année suivante, l'amidon disparait dans les parties supérieure 

et inférieure du tronc (Clair-Maczulajtys et al. 1994). La taille en automne induit une 

augmentation du taux d'amidon et de sucre solubles dans la partie supérieure du tronc, quand 

celle effectuée en hiver entraine principalement une accumulation rapide de sucres solubles 

dans la partie supérieure seulement (Clair-Maczulajtys et al. 1994). 
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Outre des changements dans la remobilisation des réserves, Lin et al. en 2006 ont 

montré que l'élagage pouvait causer des cernes annuels plus étroits. De même, Wang et al. 

(2003) ont rapporté que le DBH était significativement diminué du fait de l’élagage chez 

Taiwania cryptomerioides. Ils ont cependant également indiqué que la taille avait peu d'effet 

sur la densité du bois. Maurin et DesRochers dans leur étude en 2013 sur le peuplier ont 

constaté que l’élagage augmentait la photosynthèse nette du feuillage résiduel, des 

concentrations foliaires en azote et réduisait les réserves en NSC des racines. Les arbres 

élagués semblent également présenter une plus grande conductance stomatique ce qui laisse 

suggérer que les arbres élagués pourraient avoir une plus grande résistance à la sécheresse. 

Deux ans après la taille, un tiers des arbres élagués avaient des croissances en hauteur réduite, 

sauf pour ceux taillés en été. Quelle que soit la saison à laquelle est effectué l’élagage, la taille 

du 2/3 de la couronne induit, deux ans après, une réduction significative du DBH et de la 

hauteur de l’arbre. Un élagage en été semble offrir aux arbres de meilleures capacités à se 

remettre de la taille. Enfin, le retrait de seulement 1/3 de la couronne inférieure en été semble 

être la meilleure option pour ne pas compromettre les taux de croissance et des processus 

physiologiques (Maurin and DesRochers 2013). 

Dans notre étude, les années de l’élagage des arbres n’ont pu être déterminées. Les 

arbres d’un même alignement sont généralement élagués en même temps selon les 

disponibilités des équipes au cours de l’année et les urgences (e.g. arbres sur le point de 

tomber, branches mortes dangereuses pour les piétons). Cependant, la grande variabilité dans 

l’intensité des tailles et des moments pendant lesquels celles-ci sont effectuées sur l’ensemble 

des arbres échantillonnés peut permettre de prendre en compte ces variabilités bien que le 

potentiel impact de l’élagage ne puisse être totalement écarté. 

6.3.2.3. Le sol  

 La température 

 Plusieurs études ont tenté d’étudier l’impact du sol sur les arbres plantés en rue. 

Ainsi, Roberts (1977) rapporte dans sa méta-analyse que la croissance des racines pourrait 

être affectée par la température des sols. Bien que la température optimale pour la croissance 

des racines varie selon les espèces, pour la plupart une croissance optimale semble possible 

entre 17 et 25°C. Des températures en dehors de cette gamme optimale pourraient, en plus de 

limiter la croissance des racines, impacter l’absorption de l’eau et des minéraux tout en 
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affectant un grand nombre de réactions biochimiques importantes ayant lieu dans les tissus 

des racines.  

 Le compactage et le drainage 

 Bien que des altérations de l'activité physiologique des arbres urbains soient 

généralement attribuées à des déficits hydriques, l'excès d’eau peut également entrainer des 

perturbations. Du fait d’un mauvais drainage, des conditions anaérobiques dans les sols 

inondés peut causer le déclin physiologique des arbres poussant dans les sols particulièrement 

compactés (Harris et al. 1994; Sæbø et al. 2003). En effet, le compactage du sol est un facteur 

de stress abiotique assez connu en milieu urbain (Roberts 1977). La compaction des sols 

modifie généralement la structure du sol et son hydrologie en augmentant la densité apparente 

du sol et la décomposition des agrégats. La compaction entraine aussi une diminution de la 

porosité du sol, de l'aération et de la capacité d'infiltration tout en augmentant la résistance du 

sol, le ruissellement et l'érosion des sols. La porosité du sol est importante pour le drainage 

(Hillel 1998), et la texture du sol influence fortement la relation entre la teneur en eau et le 

potentiel hydrique du sol et donc la disponibilité de l'eau dans les sols (Nielsen et al. 2007). 

Le compactage du sol peut également induire des changements dans les concentrations des 

phytohormones avec une augmentation notable de l'acide abscissique et de l'éthylène 

(Kozlowski 1999). L’absorption des principaux nutriments minéraux peut aussi être réduite et 

du fait du développement de plus petites feuilles, la photosynthèse totale diminue. Avec la 

compaction, la respiration des racines se déplace vers un état anaérobique (Kozlowski 1999). 

Nielsen et al (2007) ont ainsi pu montrer des capacités de rétention de l’eau plus faibles dans 

les sols des arbres en rues que dans les sols en parcs, attribuables à des substrats plus grossiers 

dans les fosses de plantation. Les auteurs ont également observé une grande variabilité dans 

les capacités de rétention en eau pour les plantations en rue associée à une grande variabilité 

dans le drainage. Cependant, les pertes en eau des sols en rue est beaucoup plus rapide 

directement après une pluie, avec une diminution exponentielle au cours des 10 premiers 

jours, quand cette diminution semble plus progressive pour ceux en parc. Cette diminution 

rapide semble particulièrement induite par des drainages plus forts en rue.  

 La chimie des sols, les nutriments et les microorganismes 

La chimie des sols est également un facteur à prendre en compte puisqu’il a été 

démontré que les pluies et les dépôts acides participaient au dépérissement des systèmes 
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forestiers (Tomlinson 1983; Godbold et al. 1988). En effet, les dépôts acides entrainent une 

accumulation dans les sols d’ions Al3+, toxiques pour les plantes (Godbold et al. 1988) et 

conduisent à un déficit en ions facilement échangeables (Mg2+, Ca2+, K+) qui vont perturber la 

chimie des sols. Les microorganismes de la rhizosphère peuvent également impacter les 

plantes de façon négative, soit directement en agissant en tant que pathogènes, soit 

indirectement en entrant en compétition avec les plantes pour l’absorption des nutriments 

(Van Der Heijden et al. 2008). Dans le cadre d’une approche intégrée du fonctionnement 

carboné de l’arbre, le flux de C vers le sol peut être considéré comme un puits de C à part 

entière, au même titre que d’autres grandes fonctions de l’arbre comme la croissance ou la 

respiration (Högberg et al. 2007). Enfin, le vieillissement d’un peuplement forestier peut 

généralement être lié à une diminution forte du taux de décomposition de la matière par les 

microorganismes, et donc à une baisse de la disponibilité des nutriments pour les arbres 

(Vitousek et al. 1989; Murty et al. 1996; Gower et al. 1996; Simard et al. 2007).  
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Conclusions 

Les résultats associés à cette thèse permettent de repenser les stratégies actuelles 

d’irrigation en ville en privilégiant d’une part 1) une gestion préservant les sols nus d’une 

évaporation excessive et d’autre part 2) une irrigation en harmonie avec la phénologie de 
l’espèce, i.e. pendant le débourrement et la constitution des réserves. Une attention 

particulière, pour des raisons différentes, doit être apportée aussi bien aux arbres les plus 

jeunes que ceux plus âgés. En effet, les plus jeunes arbres semblent favoriser une stratégie 

à court terme, avec une allocation préférentielle du C dans la croissance radiale au 
détriment du stockage de réserve. Cette stratégie peut les rendre plus sensibles aux 

variations environnementales à court terme - comme des stress hydriques conséquents en été 

– ou à long terme avec les changements climatiques. Les projections climatiques à l’horizon 

2100 pourraient donc remettre en question le maintien dans le futur des jeunes arbres plantés 

actuellement en ville. Concernant les arbres les plus matures, il semble qu’ils priorisent 

la mise en réserve en observant une stratégie plutôt sur le long terme. Cela peut conduire 

les arbres à des déficits en C temporaires, mais récurrents, tout au long de l’année liés au 

stress hydrique et à l’évaporation excessive des sols en surface, limitant par la même occasion 

les ressources disponibles pour la croissance, la défense et le maintien du métabolisme. 

Cependant, en raison des nombreuses interactions entre les fonctionnements 
hydraulique et carboné, la réponse d’un arbre à un (ou des) stress doit être abordée de 
la manière la plus intégrative possible, afin de prendre en compte au mieux les grandes 

fonctions de l’arbre. Ainsi, un bilan de C à l’échelle de l’arbre entier est nécessaire afin de 

pouvoir évaluer la quantité de C stockée au sein de ces arbres, et donc la quantité de CO2 

atmosphérique fixée. De même, des mesures complémentaires sur leur fonctionnement 

hydraulique, telles que la conductivité hydraulique, la conductance stomatique et leur 

transpiration, semblent également nécessaires pour pouvoir complètement évaluer le potentiel 

évapotranspiratoire des tilleuls argentés en rue. Néanmoins, dans un contexte de changement 

climatique, la fréquence des sécheresses et leur gravité pourrait augmenter la variabilité des 

précipitations et l’augmentation des températures. Les tilleuls argentés plantés en rue, sans 

stratégie d’irrigation particulière, pourraient ainsi être exposés à un risque croissant de 

mortalité lié au stress hydrique. 
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Annexe 1 – Protocole d’extraction de la fraction soluble et de l’amidon  

Préparation de la fraction soluble (pour 24 échantillons) 

Mettre environ 10 mg de poudre (noter le poids précis) dans un microtube avec capuchon 

vissant de 2 mL  

Ajouter 1 mL d’H2Od, vortexer 30 s puis placer 10 min dans la glace 

Vortexer de nouveau 30 s puis attendre de nouveau 10 min 

Centrifuger à 12 000 g, 5°C pendant 10 min 

Pipeter le surnageant et le mettre dans un autre microtube avec capuchon vissant. Mettre 

les culots au congélateur (-20°). Ils seront utilisés pour l’extraction de l’amidon 

Placer les tubes contenant le surnageant dans le heater à 100°C pendant 3 min, puis 3 min 

dans la glace 

Centrifuger à 12 000g, 5°C pendant 10 min 

Récupérer le surnageant dans un Eppendorf classique (le culot contient les protéines) 

Préparation de l’amidon 

1ère étape : lavage des culots (pour 24 échantillons) 

Laver le culot autant de fois que nécessaire (jusqu’à disparition totale de la couleur verte 

dans le surnageant) avec 1 ml d’éthanol. Pour ce faire : 

Disposer les tubes dans la glace et ajouter 1 mL d’éthanol 

Bien vortexer 15 s (vérifier la dissolution complète du culot) 

Placer les tubes au heater à 70°C pendant 10 min 

Centrifuger 10 min à 12 000 g, 5°C 

Jeter le surnageant 

Mettre les culots propres au congélateur (-20°C) ou passer directement à l’étape suivante 
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2ème étape : solubilisation et floculation (environ 3h30 pour 24 échantillons) 

Si deux séries de 12 échantillons,  attendre environ 22 minutes entre chaque série 

Disposer les tubes dans la glace (ouvrir tous les tubes) 

Ajouter 1 mL d’HCl 6M (préparation pour 100 mL : 53 mL d’HCl à 37 % + 47 mL H2Od) 

dans les tubes 

Vortexer 30 s et verser le contenu dans un tube de 10 mL 

Rincer le tube à capuchon vissant de 2 mL avec 1 mL d’HCl et verser dans le tube de 10 

mL (faire ces 2 opérations tube par tube) jeter le tube à capuchon vissant 

Mettre 1 h à 5°C 

Centrifuger à 12 000 g, 5°C pendant 20 min 

Récupérer les surnageants avec une pipette Pasteur et les mettre dans les tubes de 50 mL 

en verre 

Rajouter 2 mL d’HCl sur les culots (tube de 10 mL), vortexer 20 s 

Mettre 1 h à 5°C 

Centrifuger et récupérer le surnageant comme précédemment en le mettant dans les tubes 

de 50 ml en verre 

Pour 1 volume de liquide dans les tubes de 50 mL en verre, ajouter 4 volumes de méthanol (soit 

16 mL). 

Bien agiter au vortex 

Mettre à 5°C pendant la nuit 

3ème étape : récupération 

Centrifuger à 11 000 g, 5°C pendant 20 min après avoir équilibré tous les tubes (avec le 

manchon téflon et l’adaptateur) au même poids à l’aide de méthanol. Jeter le 

surnageant délicatement. En laisser environ 500 µL dans le fond 



     Annexes 

 
366 

Transférer l’amidon dans des tubes Eppendorf de 2 mL préalablement pesés en rinçant 

très soigneusement les tubes de 50 mL avec du méthanol. Centrifuger les tubes 

Eppendorf 15 min à 12 000 g. 

Enlever totalement le méthanol et laisser sécher les culots sous la hotte toute le nuit. Peser 

les tubes Eppendorf contenant l’amidon 
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Annexe 2 – Protocole de dosage du glucose, fructose et sucrose : méthode enzymatique 
de Stitt et al. (1989)  

Préparation des solutions  

HEPES/KOH à 1 M, MgCl2 à 30 mM, tampon pH 7.0 : à diluer au 1/10 - ATP 60 

mg/mL  - NADP 36 mg/mL  - G6PDH ; grade II en suspension dans du sulfate d’ammonium  

Avant utilisation  

Hexokinase (suspension de 120 μL diluée dans 200 μL d’un tampon à 0.1 M, après 

centrifugation)  

Phosphoglucose isomérase (suspension de 60 μL diluée dans 200 μL d’un tampon à 

0.1 M, après centrifugation)  

Invertase (dissolute dans 200 μL d’un tampon à 0.1 M)  

Pour une plaque, mélanger : 

 15.5 mL de tampon, 480 μL d’ATP, 480 μL de NADP, 80 μL de G6PDH.  

Après une centrifugation du mélange pendant 2 min à 13400 rpm, retirer le 

surnageant.  

Protocole  

Pour chaque échantillon :  

Pipeter 50 μL de fraction soluble  

160 μL du mélange  

Préparation de la fraction soluble  

Mettre 50 μL de fraction soluble dans un puits d’une microplaque 96 puits.  

Lire la plaque à 340 nm (cinétique de 2 h, une mesure par minute) et ajouter ensuite 

successivement les enzymes suivantes :  
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a. 1 μL d’hexokinase. Attendre la stabilisation de la DO et ajouter  

b. 1 μL de phosphoglucose isomérase. Attendre la stabilisation de la DO et ajouter  

c. 1 μL d’invertase. Attendre la stabilisation de la DO.  

Calculs des teneurs en sucres solubles  

Utiliser l’équation suivante: (μmol) NADPH = DO/(2.85*6.22).  
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Annexe 3 – Protocole d’extraction des lipides selon Deléens et al 1984 

Peser 50 mg de poudre dans un tube de 10 ml en verre avec bouchon vissant 

Ajouter 2 ml d’éthanol. Vortexer  30 s 

Mettre à 70°C pendant 3 min 

Refroidir dans de la glace 5 min 

Ajouter 2 ml de chloroforme. Vortexer 30 s 

Incuber dans la glace pendant 15 min 

Ajouter 2 ml d’H2Od. Vortexer 30 s 

Centrifuger à 15°C pendant 10 min à 2000 g  

Récupérer la phase inférieure (chloroforme) avec une pipette Pasteur et la mettre dans 

un autre tube en verre 

Evaporer le chloroforme sous un flux d’azote dans un bain à 60°C (à température 

ambiante ça marche aussi) 

Pour purifier la phase lipidique il faut faire une 2ème extraction avec chloroforme/eau : 

Ajouter 2 ml de chloroforme. Vortexer 

Ajouter 2 ml d’H2Od. Vortexer 30 s 

Centrifuger à 15°C pendant 10 min à 2000 g  

Récupérer la phase inférieure (chloroforme) avec une pipette Pasteur et la mettre dans 

un autre tube en verre (préalablement pesé si l’on veut déterminer la quantité de lipides) 

Evaporer le chloroforme sous un flux d’air à température ambiante ça marche aussi) 

Détermination de la quantité de lipides  

Peser des capsules vides étanches et rigides et les mettre dans une plaque 96 puits 
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Reprendre les lipides du tube en verre dans un minimum de chloroforme 

Transférer dans les capsules 

Evaporer le chloroforme à l’étuve en enlevant le couvercle de la plaque  

Recommencer une 2ème puis éventuellement une 3ème fois pour être sûr d’avoir 

récupéré la totalité des lipides 

Peser les capsules quand le chloroforme est totalement évaporé  
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Annexe 4 – Marqueurs métaboliques de stress – Poster E. Gan 
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Résumé : 
La présence d’arbres en milieu urbain, où vit plus de la moitié de la population mondiale, participe à l’amélioration de la 
qualité de vie des citadins par les services écosystémiques qu’ils nous rendent. Cependant, l’efficacité de ces services dépend 
en grande partie du fonctionnement et de la survie de ces arbres. De nombreuses études ont mis en évidence l’importante 
mortalité et la faible espérance de vie des arbres en ville du fait des stress hydriques. Le présent projet de thèse a ainsi 
cherché à répondre prioritairement aux questions suivantes : (1) Comment le milieu urbain influence-t-il la croissance et la 
mise en réserves des tilleuls argentés plantés en alignement à Paris ? (2) Ces arbres mettent-ils en place des stratégies 
particulières (évitement ou tolérance) face au stress hydrique? (3) Ces stratégies sont-elles dépendantes de l’âge des arbres ? 
(4) Quelles sont les sources d'eau potentielles utilisées par les arbres en ville ? 
Nos résultats dendroclimatiques ont pu montrer qu’en comparaison avec les arbres de parc urbain ou d’arboretum, les arbres 
de rue ont généralement une croissance plus faible. Les précipitations en automne et au printemps semblent jouer un rôle 
prépondérant pour la croissance annuelle des tilleuls argentés urbains. Cependant, cette relation entre la croissance et les 
facteurs climatiques semble varier au cours du temps, variations potentiellement attribuables aux changements climatiques 
des 40 dernières années. Nos résultats sur le niveau des réserves (lipides et glucides) montrent que les arbres en condition de 
stress hydrique pourraient activement réguler leurs réserves de C selon une stratégie de survie à long terme. La priorisation de 
l'allocation de C vers l'accumulation de réserves dévierait une fraction significative de C au détriment des autres grandes 
fonctions (croissance, défense, maintenance, respiration) pour les arbres les plus vieux. Les jeunes tilleuls argentés, quant à 
eux, semblent privilégier l’allocation du C dans la croissance radiale. Nos résultats sur la signature isotopique en 18O et en 
2H des sources d’eau en ville, indiquent enfin que les arbres en rue semblent dépendre principalement de l'eau du sol très 
superficiel (couche 0-20 cm). Cette eau est un mélange d'eau de pluie et d'eau non potable plus ou moins évaporées, bien que 
ces arbres ne soient soumis à aucune stratégie d'irrigation particulière à Paris. Les arbres les plus matures en rue semblent 
disposer d’une plus faible disponibilité en eau due à la plus forte évaporation des sols en surface. À la lumière de nos  
résultats, il apparaît que l'absorption d'eau non potable ne serait que ponctuelle et liée au nettoyage des rues et des 
canalisations. 
En conclusion, cette étude appelle à repenser les stratégies actuelles d’irrigation en ville, en privilégiant (i) la protection des 
sols nus d’une évaporation excessive, et (ii) une irrigation en harmonie avec la phénologie de l’espèce pendant le 
débourrement et la constitution des réserves. Dans un contexte de changement climatique, la fréquence des sécheresses et de 
leur intensité sont prédites en augmentation, entrainant une plus grande variabilité des précipitations et l’augmentation des 
températures. Les tilleuls argentés plantés en rue, sans stratégie d’irrigation particulière, pourraient ainsi être exposés à un 
risque croissant de mortalité lié au stress hydrique. Il est aujourd’hui primordial de pouvoir prédire leur trajectoire afin 
d’anticiper leur comportement futur et leur maintien en zones urbaines. Ces questions sont aujourd’hui un enjeu majeur au 
cœur des débats urbanistiques, écologiques et économiques pour les villes de demain. 
 
 
Abstract: 
The presence of trees in urban areas, where more than half of the world's population lives, contributes to improve the quality 
of life for citizens through the ecosystem services they provide. However, the effectiveness of these services depends largely 
on the health and survival of these trees. Many studies have shown that urban trees face high mortality rates and low life 
expectancy due to water stress. This thesis project has primarily sought to answer the following questions: (1) how urban 
environment influences the growth and reserve storage of silver lindens trees planted in alignment in Paris? (2) Do these trees 
implement specific strategies (avoidance or tolerance) to face water stress? (3) Do these strategies depend on trees age? (4) 
What are the potential sources of water used by trees in street? 
Dendroclimatic results have showed that, in comparison with urban park or arboretum trees, street trees generally have lower 
annual growth rate. Precipitation in autumn and spring seem to play the main role in the annual growth of urban silver 
lindens. However, this relationship between growth and climatic factors seems to be unstable in the short time, likely due to 
climate change in the last 40 years. Reserve measurements (lipids and carbohydrates) show that trees under water stress could 
prioritize C reserves as a long-term survival strategy. The preferential allocation of C to reserve accumulation for older silver 
lindens would divert a significant fraction of C at the expense of other functions (growth, defense, maintenance, respiration). 
On the contrary, younger silver lindens seem to favor the allocation of C in the radial growth. Our results on the isotope 
signature in 18O and 2H of potential water sources in city, indicate that street trees seem to depend mainly on soil water in the 
upper layers (0-20 cm). This water is a mixture, more or less evaporated, from precipitation and non potable water, although 
street trees are not subject to any particular irrigation strategy in Paris. Larger street trees seem to have lower water 
availability due to increased surface soils evaporation. Our results highlight that the uptake of non-potable water for street 
trees would only punctual and related to sidewalks and pavements cleaning. 
In conclusion, this study impels us to rethink the current irrigation strategies in the city, focusing on (i) the protection of bare 
soil from excessive evaporation, and (ii) an irrigation in harmony with the phenology of species during bud break and reserve 
accumulation. In a climate change context, drought frequency and intensity are predicted to increase, causing higher 
temperatures and precipitation variability. Thus, silver lindens trees planted in streets, with no particular irrigation strategy, 
could be exposed to an increasing risk of mortality linked to water stress. As tree health and survival are major issues in 
urban-planning, ecological and economic debates for the cities of tomorrow, the prediction of their trajectory in order to 
anticipate their future behavior and their sustainability in urban areas is nowadays essential. 
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