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Ma première pensée va pour les personnes qui ont accepté de faire partie de mon jury de thèse afin 

ɳÜ˞ʅɰɻʄɴʁ ɲɴʂ ʀʄɰʃʁɴ ɰɽɽ˞ɴʂ ɳɴ ʃʁɰʅɰɸɻ. ɞɻ ɽÜʈ ɰ ɵɸɽɰɻɴɼɴɽʃ ʀʄɴ ɿɴʄ ɳɴ ɿɴʁʂɾɽɽɴʂ ʀʄɸ ʂɾɽʃ ɰɼɴɽ˞ɴʂ ˕ ɻɸʁɴ ʄɽ 

manuscrit de thèse en entier, pourtant messieurs Philippe Balandier, Stéphane Bazot, Erwin Dreyer, 

Didier Le Thiec et Nicolas Marron, ce sont portés volontaires pour le faire et je les en remercie. 

 ɘɴ ɼɰɽʄʂɲʁɸʃ ɽÜɴʇɸʂʃɴʁɰɸʃ pas sans le travail, le soutien et la présence de mes encadrants de thèse, 

Franck Brignolas et Régis Fichot. Ecrire quelques mots ici ne pourrait pas rendre justice à la réalité de 

leur investissement dans cette thèse. Comment décrire fidèlɴɼɴɽʃ ʃɾʄʃɴ ɻÜɰɸɳɴ ɿɾʄʁ ɻɴʂ ɴʇɿ˞riences, pour 

les préparations de diaporama et ɳÜɾraux, pour la rédaction, toutes les corrections, les explications, la 

ɵɾʁɼɰʃɸɾɽß Je ne peux que les remercier pour tout cela, ɳÜavoir cru en mon travail, ɳÜ˟ʃʁɴ ʃɾʄɹɾʄʁʂ ʁɴʂʃ˞ 

positifs et bienveillants, et pour leur immense investissement dans cette thèse, je ne lÜoublierai pas. Je 

peux tout de même ajouter que, si peu de personnes lisent des manuscrits de thèse en entier, encore moins 

ɻɴʂ ɻɸʂɴɽʃ ɷʄɸʃ ɵɾɸʂ ɴɽ ʈ ɰɿɿɾʁʃɰɽʃ ˕ ɲɷɰʀʄɴ ɵɾɸʂ ɳɴʂ ɲɾʁʁɴɲʃɸɾɽʂ. ɟÜɸɶɽɾʁɴ ɾ˭ ils ont trouvé la force de rester 

positif après chaque session de lecture et de corrections mais ils lÜɾɽʃ fait. ɟÜɴʂɿ˝re ne pas leur avoir causé 

trop de cauchemars ni de cheveux blancsß 

 Dans la continuité logique du travail de Franck et Regis il y a Cécile Vincent-Barbaroux et 

Muriel Feinard-Duranceau. ɢɴʁɲɸ ˕ ɘ˞ɲɸɻɴ ɳɴ ɼÜɰʅɾɸʁ ɸɽɸʃɸ˞ɴ ɰʄʇ ɹɾɸɴʂ ɳɴ ɻɰ ɗɸɾɲɷɸɼɸɴ ɴʃ ɽɾʃɰɼɼɴɽʃ 

au dosage des sucres. Je dois également remercier pour cela son binome de choc Aurélien Sallé, ʀʄɸ ɼÜɰ 

˞ɶɰɻɴɼɴɽʃ ɱɴɰʄɲɾʄɿ ɰɿɿʁɸʂ, ɴʃ ɼÜɰ ɴɽɾʁɼɴɼɴɽʃ ɰɸɳ˞. ɡÜɰɸɳɴ ɳɴ ɘ˞ɲɸɻɴ ɴʃ ɳɴ ɢʄʁɸɴɻ ɼÜɰ ˞ʃ˞ ɿʁ˞ɲɸɴʄʂɴ ʃɾʄʃ 

au long de ces quatre années, aussi bien de par leurs relectures/corrections et leurs idées lors des réunions, 

que par leur soutien constant jour après jour. Merci à Muriel pour toutes nos discussions lors des journées 

terrain, ɲɴɻɰ ɼÜɰ ɱɴɰʄɲɾʄɿ ɰɸɳ˞ ɴʃ ʁɰʂʂʄʁ˞. 

 Comment arriverait-on à un manuscrit de thèse sans avoir mené des experimentations ? Pour son 

aide précieuse, ses connaissances incroyables, ses conseils avisés et sa présence constante à mes cotés je 

remercie Isabelle Le Jan. La serre et la pépinière ne semblent jamais avoir eu de secrets pour Isabelle, il 

ɽɴ ʂÜɴʂʃ ɿɰʂ ɿɰʂʂ˞ ʄɽɴ ɹɾʄʁɽ˞ɴ ʂɰɽʂ ʀʄɴ ɹɴ ɽÜɰɿɿʁɴɽɽɴ ʀʄɴɻʀʄɴ ɲɷɾʂɴ ɶʁɰɲɴ ˕ ɴɻɻɴ. Je remercie également 

Alain Delaunay ʀʄɸ ɼÜɰ ˞ɿɰʄɻ˞ ɻɾʁʂ ɳɴʂ ɲɰɼɿɰɶɽɴʂ ɳɴ ɲɾɻɻɴɲʃɴʂ, avec ses tubes et son azote liquide et qui 

ʂÜɴʂʃ ɰɱɸɼ˞ ɻɴ ɳɾʂ ɴɽ ɼ˟ɼɴ ʃɴɼɿʂ ʀʄÜɞʂɰɱɴɻɻɴ ɻɾʁʂ ɳɴʂ ɼɴʂʄʁɴʂ ɳɴ ɳɸɰɼɴʃʁɴ. Merci à Carine Martin 

ɳÜɰʅɾɸʁ ɿʁɸʂ ɻɴ ʃɴɼɿʂ ɴʃ la peine de venir nous aider à étiqueter les 1600 peupliers par 32°C, cela ne lÜa pas 

disʄɰɳ˞ɴ ɳɴ ɼÜɰɸɳɴʁ ˕ ɳɴ ɽɾɼɱʁɴʄʂɴʂ ʁɴɿʁɸʂɴʂ, ʃɾʄɹɾʄʁʂ ɰʅɴɲ ɻɴ ʂɾʄʁɸʁɴ et sa grande gentilesse. Côtoyer 

des femmes aussi gentilles, courageuses et fortes a été une experience inestimable. Merci à Florie Miard, 

ʀʄɸ ɼÜɰ ɰɸɳ˞ ɿɾɽɲʃʄɴɻɻɴɼɴɽʃ ɴɽ ʂɴʁʁɴ ɴʃ ʃʁ˝ʂ ʂɾʄʅent lors des séances de TP. Grâce à Florie les TP se sont 

toujours merveilleusement bien déroulés. Combien de fois suis-je allée voir Françoise Chefdor lorsque 

je cherchais du matériel de laboratoire ? Quel que soit le problèɼɴ, ɛʁɰɽ˜ɾɸʂɴ ʂÜɴʂʃ ʃɾʄɹɾʄʁʂ ɳ˞brouillée 

ɿɾʄʁ ɼÜɰɿɿɾʁʃɴʁ ʄɽɴ ʂɾɻʄʃɸɾɽ ɴʃ ɹɴ ɻÜɴɽ ʁɴɼɴʁɲɸɴ. Mélanie Larcher ɼÜɰ ˞ɶɰɻɴɼɴɽʃ ʂɾʄʅɴɽʃ ɲʁɾɸʂ˞e en 

train de rechercher du matériel, elle mÜɰ ˞ɶɰɻɴɼɴɽʃ ɿʁɾɿɾʂ˞ ʂɾɽ ɰɸɳɴ ɳ˝s quelle le pouvait, je la remercie 

pour sa gentillesse, sa joie et son humour. ɦʄÜɰʄʁɰɸʂ-je fait sans la présence de notre MacGyver du labo, 
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ʀʄɸ ɰ ʂɰʄʅ˞ ɽɾɼɱʁɴ ɳÜɴʇɿ˞ʁɸɴɽɲɴʂ ɶʁ˗ce à ses talents de mécano, merci à Richard Bouceffa pour cela et 

pour tout le reste (discussions, ʁɴɿɰʂ ß). Je remercie Laurent Leguay pour toute son aide sur les sujets 

administratifs, mais également pour nos discussions engagées sur tous les sujets, et pour toutes les 

questions auxquelles il a répondu. 

 Mon passage au LBLGC a été jalonné de belles rencontres, je ne sais même plus par où 

commencer. Sylvain Chamaillard avec son humour et sa capacité à parler de tout avec tout le monde, 

grâce à lui je me suis sentie intégrée très vite, Stephane Maury avec ses excellents conseils sur les restos, 

son café du matin avec la cuillère qui claque et ses petites remarques sur notre [in]activitéßson attention 

et son écoute, ainsi que ses bons conseils, merci a eux ! Merci à Sylvain Bourgerie ɳɴ ɼÜɰʅɾɸʁ ɿʁ˟ʃ˞ ɳʄ 

matériel et gentiment proposé son aide à de nombreuses reprises, à Domenico Morabito pour son tact et 

son humour unique, à Sabine Carpin ɿɾʄʁ ʂɾɽ ʂɾʄʁɸʁɴ ɴʃ ʂɴʂ ɲɾʄʁʂ ɶ˞ɽɸɰʄʇ ɴɽ ɡ3 ʀʄɸ ɼÜɾɽʃ ɳɾɽɽ˞ʂ ɴɽʅɸɴ 

de continuer, à Frédérique Lamblin ʀʄɸ ɼÜɰ ɿɴʁɼɸʂ ɳɴ ɳɾɽɽɴʁ ɳɴʂ ɲɾʄʁʂ ɳʄʁɰɽʃ deux années de suite 

(une lumièʁɴ ɳɰɽʂ ɻÜɾɱʂɲʄʁɸʃ˞) ɿɾʄʁ ʂɰ ɿɰʃɸɴɽɲɴ ɴʃ ʂɰ ɿ˞ɳɰɶɾɶɸe, à Christiane Depierreux également pour 

les TP de L1 et ɿɾʄʁ ʂɾɽ ɰɸɳɴ ɳɰɽʂ ɻÜɸɳɴɽʃɸɵɸɲɰʃɸɾɽ ɳɴʂ ɿɻɰɽʃɴʂ ɿɾʄʁ ɼɾɽ ɿʁɾɹɴʃ ɖɨɩɚɥ, à François 

Hericourt pour sa gentilesse et tous les petits coups de main pendant ces quatre ans, à Xavier Pineau le 

doctorant aux cheveux fous avec sa bonne humeur et son acharnement (sport, boulot, jamais dodo ?), à 

Üɛɰɽɸɴ ɗɰɽɺɷɴɰɳ ɿɾʄʁ ɼÜɰʅɾɸʁ ɿʁ˟ʃ˞ ɳʄ ɼɰʃ˞riel et proposé son aide à plusieurs reprises et pour ses 

ɲɾʄʁʂ ɶ˞ɽɸɰʄʇ ʀʄɴ ɹɴ ɽÜɾʄɱɻɸɴʁɰɸ ɹɰɼɰɸʂ, à Mathilde Baude si discrète mais si gentille et ses travaux 

passionnant sur les abeilles, à Steeve Thany notre super directeur qui se bat pour la survie du laboratoire 

ʂɰɽʂ ɾʄɱɻɸɴʁ ɳɴ ɿʁɴɽɳʁɴ ɻɴ ʃɴɼɿʂ ɳÜ˞ɲɾʄʃɴʁ ɲɷɰɲʄɽ ɴʃ ɴɽɵɸɽ ˕ Daniel Auguin le ninja du labo toujours 

discret mais bienveillant et ses encouragements ʀʄɸ ɼÜɾɽʃ permis de ne rien lâcher. 

 Hervé Cochard et Têté Barigah ɼÜɾɽʃ ɲɷɰɻɴʄʁɴʄʂɴɼɴɽʃ ɰɲɲɴʄɸɻɻɸʂ ˕ ɻÜɞɣɧɖ ɳɴ ɘɻɴʁɼɾɽʃ ɛɴʁʁɰɽɳ, 

ɸɻʂ ɼÜɾɽʃ ɵɾʁɼ˞ ˕ ɳɴʂ ʃɴɲɷɽɸʀʄɴʂ ɳÜɷʈɳʁɰʄɻɸʀʄɴ ɰʅɴɲ ɿɰʃɸɴɽɲɴ ɴʃ ɿ˞ɳɰɶɾɶɸɴ. ɟɴ ɻɴʂ ʁɴɼɴʁɲɸe pour leur 

temps et leur patience, ce fut un réel plaisir de travailler avec eux. 

 Le travail ɴɵɵɴɲʃʄ˞ ˕ ɻÜɞɣɧɖ ɳÜɖʁɳɾɽ ɰ ˞ʃ˞ ʁɴɽɳʄ ɿɾʂʂɸɱɻɴ ɶʁɰɲɴ ˕ José-Luis Almeida toujours 

avenant et souriant, Guillaume Bodineau, Patrick Poursat, Nadège Millet, Christophe Borel qui 

ɼÜɾɽʃ ˞ɽɾʁɼ˞ment aidé en serre, Mathieu Bliard, Benjamin Dimouro, Ludovic Pasquier, Vincent 

Lejeune qui ont fait un travail remarquable en pépinière, Thibaud Chauvin mon rassurant soutien pour 

le colloque Xylem et lors de mon arrivée à Clermont, Marie Pegard pour la nuit passée à 

Biotechnocentre à faire des statistiques sɾʄʂ ÛRÜ ɿɻʄʃ˩ʃ ʀʄÜ˕ être au bar avec les autresßMerci à eux.  

 Le plus précieux des soutiens vient souvent de ceux qui savent, ceux qui connaissent et ceux qui le 

vivent. Je remercie donc pour leur soutien Inès Djeghdir ʀʄɸ ɰ ˞ʃ˞ ʄɽɴ ɸɽɲʁɾʈɰɱɻɴ ɰɼɸɴ ɴʃ ɼÜa appris les 

ficelles et les pièges à éviter, Mamadou Dia Sow qui peut paraître si timide et discret à ceux qui ne le 

connaissent pas mais qui est en réalité brillant et attentif aux autres, Alison Cartereau qui ɼÜɰ 

énormément aidé surtout en travaillant avec acharnement sur mes schéɼɰʂ ɳÜɰʁɲɷɸʃɴɲʃʄʁɴ ɳɴʂ ɰʁɱʁɴʂ ɰɻɾʁʂ 

ʀʄÜɴɻɻɴ ɰʅɰɸʃ ɱɸɴɽ ɼɸɴʄʇ ˕ ɵɰɸʁɴ, Manhattan Lebrun si discrèʃɴ ɴʃ ɿɴʄ ʂ˯ʁ ɳÜɴɻɻɴ ɰɻɾʁʂ ʀʄÜɴɻɻɴ ɴʂʃ ɳÜʄɽɴ 

immense gentillesse et incroyablement brillante [une Régis au féminin], Jean-Noël Houchat si accessible 

et bienveillant avec son sourire inaltérable, Anaïs Le Mauff passionnée et investie toujours là pour aider 
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(ɼɴʁɲɸ ɿɾʄʁ ɻɴʂ ɵɴʄɸɻɻɴʂ ɻɾʁʂ ɳɴ ɻÜɸɼɿʁɴʂʂɸɾɽ ɳɴʂ ɼanuscrits x.x), Anne-Laure Le Gac avec qui les choses 

ɾɽʃ ˞ʃ˞ ɲɾɼɿɻɸʀʄ˞ɴʂ ɼɰɸʂ ʀʄɸ ɼÜɰ ɳɾɽɽ˞ ɳɴ ʃʁ˝ʂ ɱɾɽʂ ɲɾɽʂɴɸɻʂ ʀʄɸ ɼÜɾɽʃ ˞ʅiʃ˞ʂ ɿɻʄʂ ɳÜune galèreß 

 Jɴ ɲʁɾɸʂ ʀʄɴ ɹɴ ɽÜɰʄʁɰɸ ɹɰɼɰɸʂ ʁ˞ussi à mener à bien toutes les expériences sans la présence de ceux 

qui pensent sans doute que ɲÜɴʂʃ ɼɾɸ ʀʄɸ ɰɸʃ ɵɰɸʃ ʀʄɴɻʀʄɴ ɲɷɾʂɴ ɿɾʄʁ ɴʄʇ, ɰɻɾʁʂ ʀʄÜɴɽ ʁ˞ɰɻɸʃ˞ ɲɴ ʂɾɽʃ ɴʄʇ 

qui ont beaucoup fait pour moi, Aurore Girard pipelette et pétillante, Lorène Marchand 

incroyablement talentueuse et si brillante, une amie en or, Ilias Abdoul curieux et drôle, Jehan 

Cribellier sérieux et bienveillant, Arnaud Mitonßɖɸɽʂɸ ʀʄɴ ɻɴʂ ɱɾɽɽɴʂ ˗ɼɴʂ ɳɴ ɿɰʂʂɰɶɴʂ, Julien 

Genitoni le grand écrivain, Aurianne Rondel, Carmelo Macrì, Safa Mannai, Nour Hattab-Hambli, 

Chadha Bouslimi, Gwenvaël Laskar et tɰɽʃ ɳÜɰʄʃʁɴʂß 

 Enfin, je voudrais remercier tout particulierement mes parents Jocelyne et Daniel ʀʄɸ ɼÜɾɽʃ 

toujours soutenu et encouragé, ɸɻʂ ʂɾɽʃ ɻɴʂ ɰʄʃɴʄʁʂ ɳɴ ɻÜɰʄʃɴʄʁ ɲɾɼɼɴ ɳɸʁɰɸʃ ɜɰɳÜ, ɼɰɸʂ ɲɴɻɰ ɽÜɰ ɹɰɼɰɸʂ ˞ʃ˞ 

plus vrai ! Merci à mɴʂ ɵʁ˝ʁɴʂ ɴʃ ʂʚʄʁʂ ʃoujours présent et juste géniaux, Elodie, Yann, Jérémie, Zoé et 

Clara, mes grands-parents Solange et Michel, mes oncles et tantes, ma cousine Fanny ɰɸɽʂɸ ʀʄÜ˕ ɼɰ 

petite nièce Nelly arrivée durant la thèse. Merci à Samuel ʀʄɸ ɼÜa supporté durant ces quatre années de 

thèse mais surtout durant la dernière, elle fut difficile pour tous les deux mais nous y sommes arrivés ! 

ɟÜɰɸ ʄɽɴ ɿɴɽʂ˞ɴ ʃɾʄʃɴ ɿɰʁʃɸɲʄɻɸ˝re pour ceux ʀʄɸ ɼÜɾɽʃ ɰɸɳ˞ ɳɴ ɳɸɵɵ˞rentes façons parfois sans même le 

savoir tout au long de ma vie, Marjolaine ma « Doudou ɦ  ʂɰɽʂ ʀʄɸ ɻɴʂ ɰɽɽ˞ɴʂ ɳɴ ɡɸɲɴɽɲɴ ɽÜɰʄʁɰɸɴɽʃ ɿɰʂ 

été les mêmes, Marianne la meilleure amie dont je ne pouvais que rêver, Sandrine la femme si forte qui 

ɼÜɰ ɿɴʁɼɸʂ ɳÜ˟ʃʁɴ ɲɴɻɻɴ ʀʄɴ ɹɴ ʂʄɸʂ ɰʄɹɾʄʁɳÜɷʄɸ, Lorène la meilleure stagiaire de tous lɴʂ ʃɴɼɿʂ ɴʃ ɻÜɰɼɸɴ 

la plus enjouée ɴʃ ɹɾʈɴʄʂɴ ʀʄɴ ɻÜɾɽʃ ɿʄɸʂʂɴ ɰʅɾɸʁ, Eloïse ɻɰ ʂʚʄʁ ʁ˟ʅ˞ɴ, Cécile ʀʄɸ ɼÜɰ ɿɴʁɼɸʂ ɳɴ ɼɴ ʂɴɽʃɸʁ 

ɲɷɴʉ ɼɾɸ ɴɽ ɡɾʁʁɰɸɽɴ ɴʃ ɳɴ ɼÜɰɲɲʁɾɲɷɴʁ ɳʄʁɰɽʃ ɼɾɽ ɼɰʂʃɴʁ, Adrien ɻɴ ɼɴɸɻɻɴʄʁ ɳɴʂ ɰɼɸʂ ʀʄɸ ɽɴ ɼÜɰ 

jamais laissé tomber, Andy qui mÜɰ ɰɿɿʁɸʂ ʀʄɴ ʃɾʄʃ ɽɴ ɿɴʄʃ ɿɰʂ ʃɾʄɹɾʄʁʂ ˟ʃʁɴ ʂɾʄʂ ɲɾɽʃʁ˩ɻɴ ɴʃ à savoir 

lâcher prise parfois, Gaétan et Pierre ʀʄɸ ɼÜɾɽʃ ɰɿɿɾʁʃ˞ʂ ɳɴ ʂɰɶɴʂ ɲɾɽʂɴɸɻʂ ɴʃ ɱɴɰʄɲɾʄɿ ɳɴ ʂɾʄʃɸɴɽ. 

 Merci à Cécile et Léo, ʀʄɸ ɼÜɾɽʃ ˞ɲɾʄʃ˞ ʃɾʄʂ ɻɴʂ ɼɰʃɸɽʂ, ɼÜɾɽʃ ʂɾʄʃɴɽʄ ɴʃ ʂɴ ʂɾɽʃ inquiétés pour 

moi. Je suis fièʁɴ ɳÜɰʅɾɸʁ ɿʄ veiller sur eux durant cette année et leur souhaite un bel avenir. 
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Liste des abréviations 

12
C

 
: lôun des deux isotopes stables du carbone, le 

plus abondant (å99%). 

13
C : lôun des deux isotopes stables du carbone, le 

moins abondant (å1%). 

A : Assimilation nette du CO2 

AL : Surface foliaire totale 

Amax : Assimilation nette maximale du CO2 

ANOVA : ANalysis Of VAriance 

Asat : Assimilation nette du CO2 en condition 

saturante en PAR 

A.s.l : Altitude (Above sea level) 

AX : Surface fonctionnelle de xylème 

Ci : Concentration intracellulaire en carbone 

cv. : Cultivar, Variété cultivée d'une espèce 

végétale obtenue artificiellement 

D : Diamètre de la tige à 22 cm du sol 

Dbr : Diam¯tre des branches ¨ 1 cm de lôinsertion 

E : Taux de transpiration foliaire 

E.S. : Erreur standard ou erreur type 

GS1 : Première année de croissance (2016) 

GS2 : Seconde année de croissance (2017) 

gs : Conductance stomatique ¨ la vapeur dôeau 

gs-sat : Conductance stomatique ̈ la vapeur dôeau en 

condition saturante en PAR 

H : Hauteur des arbres 

Hb : Hauteur dôinsertion de la branche la plus basse 

Hh : Hauteur dôinsertion de la branche la plus haute 

IV br : Indice volumique de branche 

IV t : Indice volumique de tige 

Jmax : flux maximal dô®lectrons photosynth®tique 

K : Potassium 

ki : Conductance hydraulique initiale 

kmax : Conductance hydraulique maximale 

kn : Conductance hydraulique de lô®chantillon au 

pallier de potentiel hydrique "n" 

LA : Surface foliaire ("Leaf area") 

LA tot : Surface foliaire totale de lôarbre 

LAI max : Indice de surface foliaire 

Lbrx : Longueur réelle des branches 

Lbry : Longueur des branches de leur insertion à 

leur bourgeon terminal 

ms : masse sèche de lô®chantillon  

mf : masse fraiche de lô®chantillon 

N : Azote 

Nmasse :  Teneur massique en azote de la feuille 

P : Phosphore 

P : Probabilité (p-value) 

P50 : Tension xylèmienne causant 50% de perte de 

conductance hydraulique 

PAR : Rayonnement photosynthétiquement actif 

Patm : Pression atmosphérique 

PLC : Pourcentage de perte de conductance 

hydraulique ("Percent Loss of hydraulic 

Conductance") 

PRO2 : Proleptique produite la deuxième année 

RGR : Taux de croissance relatif ("Relative Growth 

Rate") 

RH : Taux dôhumidité relative 

RuBisCO : Ribulose-1,5-Bisphosphate Carboxylase-

Oxygénase 

s : Pente au point dôinflexion des courbes de 

vulnérabilité à la cavitation 
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SLA : Surface massique de la feuille ("Specific 

Leaf Area") 

MS50 : Marge de sécurité hydraulique calculée entre 

Ɋx-min et P50 

SYL1 : Sylleptique produite la première année 

SYL2 : Sylleptique produite la seconde année 

SVP : Pression de vapeur saturante 

TCR : Taillis à Courte Rotation 

TS1 : Longueur de la pousse de la première année 

TS2 : Longueur de la pousse de la seconde année 

TtCR : Taillis à très Courte Rotation 

Vcmax :  Vitesse maximale de carboxylation de la 

RuBisCO 

VPD : Déficit de pression de vapeur dôeau 

("Vapour Pressure Deficit") 

WUE : Efficience dôutilisation de lôeau ("Water-

Use Efficiency") 

WUEi :  Efficience intrins¯que dôutilisation de lôeau 

WUEi-sat : Efficience instantan®e dôutilisation de 

lôeau 

Ŭ : Angle dôinsertion ¨ lôorigine de la branche 

ɓ : Angle entre lôorigine de la branche et le 

bourgeons terminal 

ŭ
13

C : Composition isotopique en carbone 13 

ŭ
13

CFeuille : Composition isotopique en carbone 13 

dans les échantillons de feuilles 

ŭ
13

CSève : Composition isotopique en carbone 13 

dans les échantillons de sève phloèmienne 

ŭ
13

CBois : Composition isotopique en carbone 13 

dans les échantillons de bois 

ȹ
13

C : Discrimination isotopique vis-à-vis du 

carbone 13 

ȹɊcrit :  Différence de pression critique 

Ű : Tension de surface de lôeau 

Ɋbase : Potentiel hydrique foliaire minimum 

ɊF : Potentiel hydrique foliaire 

Ɋsol : Potentiel hydrique du sol 

Ɋx : Potentiel hydrique du xylème 

Ɋx-min : Potentiel hydrique minimum du xylème
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Lôune des premi¯res pr®visions dôun r®chauffement plan®taire a ®t® publi®e en 1967 et 

prévoyait une élévation de la température moyenne de 2,3°C comme conséquence directe du 

doublement de la concentration de CO2 prévue pour le début du XXIème siècle (Manabe & 

Wetherald, 1967). En 1979 a eu lieu la première conférence mondiale sur le climat à Genève. 

Cette conf®rence a permis la cr®ation dôun programme de recherche en climatologie ¨ 

lô®chelle mondiale (article Euronews, 2015). En 1988, le GIEC (Groupe intergouvernemental 

sur lô®volution du climat, IPCC en anglais) fut créé. Ce groupe est chargé depuis du suivi et 

de lô®tude des m®canismes du r®chauffement climatique. Des sc®narios de pr®diction des 

modifications climatiques ont été proposés dans leurs rapports et permettent de visualiser le 

climat dans les 60 à 80 prochaines années, et notamment les températures et les précipitations 

(Fig. 1.1 ; GIEC, 2013). Le dernier rapport du GIEC révèle une augmentation des 

températures globales de 0,87°C en moyenne (par rapport à la moyenne des années 1850-

1900) entre 2006 et 2015 (GIEC, 2018). Durant ces cinquante dernières années 

lôaugmentation des temp®ratures sôest accompagn®e plus g®n®ralement dôune augmentation de 

la fr®quence de survenue dô®v®nements climatiques extr°mes. Ces événements extrêmes 

présentent un impact plus important que des changements progressifs des conditions 

moyennes. Ils peuvent être de plusieurs types comme : une augmentation des phénomènes de 

canicule, une augmentation des évènements de sécheresse et/ou dôinondation, une hausse des 

risques dôincendies, ou encore une augmentation des temp°tes (GIEC, 2007 ; Reichstein et al., 

2013). Si tous les organismes vivants sont susceptibles dô°tre impact®s par ces changements, 

les plantes et en particuliers les arbres y sont tout particulièrement exposés. 
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Figure 1.1. Changements envisagés pour la température moyenne (°C) et les précipitations moyennes (% de variations) selon 

un scénario optimiste (RCP2.6) et un scénario pessimiste (RCP8.5) pour la période 2080-2100 par rapport à la moyenne 

1986-2005 (GIEC, 2013). 

 

1.1. Les arbres face à la sécheresse 

Les arbres sont des organismes immobiles et pérennes à cycle de vie long, ce qui représente 

un important d®savantage dans le contexte dôune modification des conditions de vie par 

rapport aux °tres vivants mobiles. Ils sont le plus souvent d®pendant dôune reproduction 

sexuée allogame qui favorise le brassage génétique et on les retrouve dans de vastes aires de 

répartition sous des climats variés. Au cours des âges, les forêts ont souvent été confrontées à 

des aléas climatiques et leur composition ainsi que leur aire de répartition en a généralement 

été modifiée au grés de la sélection naturelle (Vennetier, 2012 ; Lefèvre et al., 2015). En effet, 

pour que les arbres puissent sôadapter aux changements climatiques cela n®cessite : à court 

terme une capacit® ¨ sôacclimater et ¨ plus long terme la survenue dôajustements adaptatifs 

(Lefèvre et al., 2015). Cependant, les changements qui ont lieu actuellement sont beaucoup 

plus rapides que ceux qui ont eu lieu par le passé (GIEC, 2007) et devraient entrainer des 

changements majeurs dans la composition des forêts (Vennetier, 2012). 
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  Côest dans ce contexte quôont ®t® enregistr®s des ®pisodes de d®p®rissements forestiers 

¨ lô®chelle mondiale (Allen et al., 2010). Le nombre de ces d®p®rissements et dô®v¯nements 

de mortalit® a consid®rablement augment® au cours des 20 derni¯res ann®es sur lôensemble du 

globe. Sôil ne sôagit pas du seul facteur explicatif (Devaux & Le Bourhis, 1978 ; Riom, 1994 ; 

Hogg et al., 2002 ; Allen et al., 2010 ; Anderegg et al., 2012 ; Vennetier, 2012 ; Rubert-Nason 

et al., 2017), les évènements de type sécheresse et/ou fortes températures ont été identifiés 

comme le principal facteur déclenchant (Fig. 1.2 ; Bréda et al., 2006 ; Mitchell et al., 2012 ; 

Vennetier, 2012 ; Adams et al., 2017). Ces évènements climatiques extrêmes devraient 

continuer dôaugmenter au cours des prochaines d®cennies, entra´nant dôimportantes 

conséquences sur le bilan carbone et le bilan hydrologique des forêts (Allen et al., 2010).  

 

 

Figure 1.2. Convergence mondiale des phénomènes de dépérissements forestiers. Quelques exemples de biômes concernés 

par ces dépérissements (Anderegg et al., 2016). 
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 1.2. Notions de sécheresse, déficit hydrique, stress hydrique 

La sécheresse est lôun des principaux facteurs limitant la croissance des plantes. Plusieurs 

notions peuvent être retrouvées derrière le terme général de "sécheresse". Elle est toujours liée 

à un déficit de pluviométrie, mais ce critère seul est bien souvent insuffisant pour caractériser 

une sécheresse. Plus globalement la sécheresse dépend de la disponibilité en eau du sol et de 

la demande évaporative. Lorsque la disponibilité en eau devient insuffisante dans le réservoir 

superficiel du sol on parle de sécheresse "édaphique". Lorsque la reconstitution des réserves 

en eau du sol (nappes phr®atiques, cours dôeaué) est insuffisante on parle alors de sécheresse 

"hydrologique" (Amigues et al., 2006). On peut également parler de sécheresse 

"atmosphérique" qui est liée à la combinaison de fortes températures et dôune faible humidit® 

relative dans lôair, à lôorigine dôune forte demande évaporative. La sécheresse atmosphérique 

peut agir en interaction avec la sécheresse édaphique, la combinaison des deux ayant des 

effets synergiques négatifs sur le bilan hydrique des plantes (faible réservoir × forte demande 

évaporative) (Breda et al., 2006). 

La s®cheresse, ®daphique et/ou atmosph®rique, peut °tre ¨ lôorigine dôun d®ficit 

hydrique provisoire ou permanent en fonction de lôintensit® et de la dur®e de la contrainte. 

Cette d®viation de lô®tat physiologique par rapport ¨ lô®tat normal de r®f®rence, ressentie par 

la plante, correspond à la notion de stress hydrique. Le stress perçu engendre une réponse 

physiologique visant ¨ permettre lôacclimatation aux nouvelles conditions pr®valentes afin de 

revenir ¨ lô®tat de r®f®rence.  

 

 1.3. Stratégies de résistance à la sécheresse et chronologie de réponse 

Les populations dôarbres ne disposent que de deux possibilités pour ne pas disparaitre face à 

lôaugmentation des pressions de s®lection : soit la migration par déplacement des populations 



18 

 

¨ lôint®rieur ou en dehors de leur aire de r®partition naturelle, soit le maintien dans leur 

environnement. La migration vers le nord est d®j¨ document®e, un d®placement de lôaire de 

répartition du chêne vert vers le nord ayant déjà été constaté par exemple en France (Badeau 

et al., 2007 ; Delzon et al., 2013). Cependant, la vitesse actuelle de migration a été mesurée à 

400 m an
-1

 au maximum alors quôil faudrait atteindre 5 ¨ 7 km an
-1

 pour que la migration soit 

efficace face aux changements climatiques (Pearson, 2006). Le maintien dans un 

environnement contraignant ne peut se faire que par lôacclimatation des individus et 

lôadaptation locale des populations, cette adaptation dépendant de la diversité génétique pour 

des caractères adaptatifs capables de répondre à cette contrainte (Bradshaw, 1965 ; Valladares 

et al., 2007). 

Les changements climatiques ont des impacts à court-terme sur les arbres forestiers en 

place mais aussi à long-terme sur le potentiel évolutif des peuplements. À court terme, la 

capacit® dôun g®notype ¨ produire diff®rents ph®notypes en fonction dôun changement 

dôenvironnement est appelé la plasticité phénotypique (on parle aussi dôacclimatation ; 

Callahan et al., 1997). Le ph®nom¯ne dôacclimatation correspond à des changements 

physiologiques, biochimiques et anatomiques, réversibles et a priori sans conséquence sur la 

génération suivante en réponse à un environnement nouveau (Lefèvre, 2012). À moyen et 

long terme, lôadaptation correspond ¨ la s®lection de génotypes mieux adaptés à leur 

environnement, on parle alors dô®volution g®n®tique. La pression de s®lection 

environnementale conserve ensuite les génotypes résistants dans un milieu donné. 

L'adaptation correspond donc à une dynamique réactionnelle dont la résultante est la 

"résistance" (Vartanian & Lemée, 1984).  

La résistance à la sécheresse est classiquement divisée en trois grandes stratégies. La 

premi¯re strat®gie est lô®chappement pur et simple à la contrainte (Fig. 1.3). Les plantes 

utilisant cette stratégie présentent généralement un cycle de vie très court, calé sur la saison 
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des pluies, et ce sont les graines (très résistantes) qui persistent durant la mauvaise saison 

(Lemée, 1978). La phénologie (c.à.d. la succession évènements biologiques cycliques, tels 

que lôouverture des bourgeons, la floraison, la fructification, la senescence foliaire, etcé) 

peut être ici considérée comme un caractère adaptif qui permet aux plantes de répondre à la 

contrainte environnementale (Rathcke & Lacey, 1985).  

 

Figure 1.3. Différentes stratégies de résistance des plantes face à une contrainte. [Schéma Régis Fichot] 

 

Deux autres stratégies de résistance sont habituellement évoquées pour les plantes 

persistant pendant la contrainte hydrique, contrairement aux plantes éphémérophytes (plantes 

accomplissant leur cycle reproductif en quelques jours durant une période favorable) : 

lô®vitement et la tol®rance (Fig. 1.3. ; Levitt, 1980).  

Lô®vitement fait r®f®rence ¨ un ensemble de m®canismes permettant de ne pas 

ressentir les effets de la contrainte, au moins ¨ court terme, côest un ®tat qui conserve le 

fonctionnement métabolique normal, mais ralenti. Il existe deux strat®gies dô®vitement 

(Maximov, 1929). La première stratégie est une stratégie de « conservation » de la ressource 

en eau grâce par exemple à une réduction des pertes en eau via une fermeture stomatique 

précoce (plantes isohydriques), une chute précoce des feuilles, des feuilles à cuticule épaisse 

(Scl®rophytes) ou encore lôexistence de tissus sp®cialis®s dans le stockage de lôeau (par 

exemple le parenchyme aquifère des Cactacées). La deuxième stratégie, appelée par 
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opposition « gaspillage », est une stratégie visant plutôt à maintenir ou augmenter l'absorption 

de lôeau via des modifications morphologiques de la partie souterraine des plantes, notamment 

un enracinement profond permettant lôacc¯s permanent ¨ la nappe phr®atique (plantes 

Phréatophytes). 

La tolérance à la sécheresse est un caractère complexe multifactoriel et les réponses 

dépendent de la combinaison {intensité × durée} de la contrainte (Mc Dowell et al. 2008) 

(Fig. 1.4). Dans des contextes de sécheresse modérée, la tolérance peut être appréhendée 

comme la capacit® dôun individu à maintenir sa croissance ou sa productivité dans le cas 

dôesp¯ces cultiv®es pour leur rendement (Passioura, 2002 ; Monclus et al., 2006). Dans ce 

contexte, la tolérance passe généralement par le maintien des échanges de gaz foliaire 

associés à la fixation du carbone (Silim et al., 2009 ; Larchevêque et al., 2011b ; Dinh et al., 

2017), des ajustements osmotiques visant à maintenir la turgescence cellulaire (Ashraf & 

O'Leary, 1996 ; Blum & Sullivan, 1996 ; Gebre et al., 1998 ; Marron et al., 2002), des 

ajustements morphologiques visant à ajuster le ratio entre la surface de conduction et la 

surface transpirante (Liu & Dickmann, 1993 ; Chen et al., 1997 ; Ibrahim et al., 1997 ; 

Pallardy & Rhoads, 1997), des ajustements anatomiques de lôappareil vasculaire (Corcuera et 

al., 2004 ; Hukin et al., 2005 ; Ladjal et al., 2005 ; Fichot et al., 2009, 2010 ; Hajek et al., 

2014) (Fig. 1.5). 
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Figure 1.4. Chronologie des réponses physiologiques du peuplier à la sécheresse ; évolution en pourcentage du t®moin dôune 

liste non-exhaustive de m®canismes physiologiques affect®s par une augmentation de lôintensité de la sécheresse. Avec : 

A, assimilation net du CO2 ; gSW, conductance stomatique ¨ la vapeur dôeau ; Et k, conductivité hydraulique. Lôaxe des 

abscisses se lit de droite à gauche, lors dôune s®cheresse lôhumidit® volumique du sol et le potentiel hydrique diminue (Dreyer 

et al., 2004). 

 

Dans des contextes de sécheresse plus intenses, lorsque la croissance est inhibée, la 

tol®rance peut °tre appr®hend®e comme la capacit® dôun individu ¨ maintenir la circulation de 

la sève brute au sein du xylème. La capacité à maintenir la circulation de la sève brute peut 

°tre ®valu®e au travers de la r®sistance ¨ lôembolie estivale (Sperry et al., 1988 ; Tyree et al., 

1992 ; Cochard & Granier, 1999 ; Cochard et al., 2008). Lôembolie estivale est la r®sultante 

du phénomène de cavitation se produisant au sein des éléments conducteurs du xylème 

lorsque le potentiel hydrique de sève devient trop n®gatif, par exemple au cours dôune 

sécheresse (Beikircher & Mayr, 2009 ; Delzon et al., 2010 ; Barigah et al., 2013b ; Fichot et 

al., 2015). La cavitation correspond ¨ lôaspiration dôune bulle dôair (le germe dôair ; Fig. 1.5 ; 

Zimmermann, 1983) dô®l®ment conducteur à élément conducteur, conduisant à leur perte de 

fonction irréversible et à une diminution de la conduction de la sève plus ou moins importante 

en fonction du degr® dôembolie (Sperry & Tyree, 1988 ; Tyree & Sperry, 1989 ; Cochard et 

al., 1992 ; Pockman et al., 1995 ; Speery et al., 1996). Le niveau de r®sistance ¨ lôembolie 
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estivale varie grandement entre esp¯ces et est directement li® ¨ lôultrastructure des 

ponctuations assurant la continuit® dô®l®ment conducteur ¨ ®l®ment conducteur (Maherali et 

al., 2004 ; Hukin et al., 2005 ; Choat et al., 2008). Le niveau de r®sistance ¨ lôembolie estivale 

représente donc un seuil intrinsèque définissant le potentiel hydrique minimal pouvant être 

supporté. 

 

 

Figure 1.5. Explication de lôorigine de la cavitation dans les ®l®ments conducteurs des angiospermes par lôhypoth¯se du 

germe dôair (Cruiziat & Tyree, 1990). A : le vaisseau V1 est non fonctionnel et rempli dôair (¨ pression atmosph®rique) pour 

une raison quelconque, dans les autres vaisseaux qui demeurent fonctionnels la tension de sève est à -5 bars. B : D®tail dôune 

ponctuation entre deux vaisseaux V1/V2 dont la paroi secondaire est affiné et percé de pores. C : Durant un déficit hydrique la 

disponibilité en eau diminue, la tension de sève devient plus négative (-10 bars). D : La tension de sève continue de diminuer 

(-15 bars), le diff®rentiel entre la tension de s¯ve et la pression de lôair dans le vaisseau voisin augmente, occasionnant 

lôaspiration dôune bulle dôair par le pore de la ponctuation. E : La bulle dôair a envahi le vaisseau V2 qui devient à son tour 

non fonctionnel. F : On observe une augmentation du taux de cavitation dans les vaisseaux. 
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 1.4. Les mécanismes de mortalité en réponse à la sécheresse chez les arbres 

Bien que dôapparence simples à appréhender, les mécanismes physiologiques conduisant à la 

mortalité des arbres en réponse à la sécheresse demeurent encore partiellement compris. Ces 

mécanismes ont été formalisés par McDowell et al. (2008). Dôapr¯s leur mod¯le, les 

mécanismes prévalant dans la mortalit® d®pendent de lôint®gration {dur®e Ĭ intensit®} de la 

sécheresse (Fig. 1.6). 

 

Figure 1.6. Diagramme adapté de celui proposé par McDowell et al. (2008), expliquant les risques associés à une sécheresse 

d'intensité et de durée variable. 

 

 Les sécheresses de courte durée mais de forte intensité favoriseraient la mort par 

d®shydratation suite ¨ lôembolie massive de lôappareil vasculaire ("Hydraulic failure") 

(Brodribb & Cochard, 2009 ; Hoffman et al., 2011 ; Barigah et al., 2013b). Selon cette 

première hypothèse, les individus/espèces présentant une régulation stomatique permissive 

autorisant un certain niveau de déficit hydrique (comportement anisohydrique ; Hochberg et 

al., 2018) seraient les plus à mêmes de souffrir de dysfonctionnements hydrauliques 

(Hartmann et al., 2013a ; Mitchell et al., 2013, 2014 ; Mencuccini et al., 2015). Les 

dépérissements forestiers et la mortalité des arbres précédemment évoqués seraient en grande 

partie imputables à ces dysfonctionnements hydrauliques (Choat et al., 2012 ; Anderegg et al., 
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2016). Côest pourquoi la r®sistance ¨ lôembolie estivale est consid®r®e comme le principal 

critère de résilience à la sécheresse chez les arbres.  

Les sécheresses peu intenses, incompatibles avec une embolie massive, mais de 

longue durée favoriseraient plutôt la mort par épuisement des réserves carbonées ("Carbon 

starvation"). Les composés carbonés de réserves incluent les glucides non structuraux simples 

et complexes, mais également les lipides et acides aminés (Dietze et al., 2014). Selon cette 

hypoth¯se, lô®puisement des r®serves serait caus® par un bilan carbone n®gatif ¨ lô®chelle de 

lôindividu (baisse voire arr°t de la fixation du carbone suite ¨ la fermeture stomatique mais 

maintien de lôactivit® m®tabolique de base) (Fig. 1.7, Sala et al., 2012 ; Hartmann et al., 

2013a,b ; OôBrien et al., 2015). Côest dans ce contexte que des ®tudes ont mis en avant le r¹le 

des réserves carbonées, notamment les glucides (Fig. 1.7), et surtout de leur diminution dans 

la mortalité des arbres (Galiano et al., 2012 ; Adams et al., 2017 ; Kono et al., 2019). Les 

individus/espèces présentant une régulation stomatique stricte (comportement isohydrique ; 

Hochberg et al., 2018) seraient plus ¨ m°mes de souffrir dô®puisement des r®serves 

(Hartmann et al., 2013a,b ; Mitchell et al., 2013, 2014 ; Mencuccini et al., 2015). 
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Figure 1.7. Schema adapt® de Hartmann & Trumbore (2016) pr®sentant lôune des formes de r®serves carbon®es chez les 

plantes, les glucides. Les glucides sont la forme de réserve la plus courramment utilisée comme indicateurs de la gestion 

globale des réserves carbonées de la plante. Ils sont produits par la photosynthèse sous forme de sucres solubles et peuvent 

°tre mis en r®serve sous forme dôamidon ou au contraire utilis®s directement dans le métabolisme primaire et secondaire. 

Lôamidon peut °tre remobilis® en sucres solubles selon les besoins et le statut physiologique de la plante. La sécheresse 

entraine une fermeture stomatique qui stoppe la photosynthèse (croix rouge) obligeant la plante à fonctionner en circuit fermé 

pour son utilisation du carbone, pouvant conduire à destockage voire un épuisement des réserves.  

 

Dans les faits, la cinétique des évènements est probablement plus complexe que la 

dichotomie proposée. Les deux mécanismes pourraient potentiellement interagir au cours de 

lôinstallation de la contrainte et °tre renforc®s par dôautres facteurs biotiques ou abiotiques 

(McDowell et al., 2008, 2011 ; McDowell, 2011). Si de nombreuses études ont confirmé le 

rôle fondamental des dysfonctionnements hydrauliques dans la mortalité des arbres (Brodribb 

& Cochard, 2009 ; Hoffman et al., 2011 ; Barigah et al., 2013b ; Nardini et al., 2013 ; 

Anderegg et al., 2016), le r¹le de lôépuisement des réserves carbonées demeure plus discuté 

(Adams et al., 2017). Bien que la concentration en glucides non structuraux, qui sont de loin 

les composés carbonés les plus utilisés comme marqueurs, diminue généralement en réponse à 

la sécheresse (Bréda et al., 2006 ; Galiano et al., 2011), lô®puisement nôest g®n®ralement 

jamais total à mortalité. Par ailleurs, une méta-analyse récente a montré que la mortalité des 
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arbres due à la sécheresse coïncidait avec les dysfonctionnements hydrauliques dans la totalité 

des cas décrits dans la littérature (Fig. 1.8, Adams et al., 2017). Au contraire, aucun cas de 

mortalité coïncidait uniquement avec la diminution des réserves carbonées, 

dysfonctionnements hydrauliques et diminution des réserves pouvant néanmoins coexister (8 

cas sur 13 ; Adams et al., 2017). 

 

 

Figure 1.8. Graphique adapté de la méta-analyse de Adams et al. (2017) présentant en moyenne (± ES) le taux dôembolie (%) 

et la d®viation des r®serves carbon®es par rapport au t®moin (%) pour des populations dôarbres ayant atteint la mortalit® (un 

point = une population). Les lignes pointill®es correspondent pour lôune au seuil l®tal dôembolie pour les angiospermes (90%) 

et pour lôautre, par analogie, au seuil de déviation des réserves carbonées par rapport au témoin pouvant être considéré 

comme le seuil dô®puisement des réserves (-90%). 

 

Lôensemble de ces études illustre la diversité et la compléxité des réponses des arbres 

à la sécheresse. Non seulement les réponses peuvent varier en fonction des contextes 

dôintensit® et de dur®e, des caractères considérés, mais également en fonction des espèces 

étudiées et des individus au sein de lôesp¯ce. Enfin, dôautres facteurs abiotiques pourraient 

également moduler la réponse des arbres à la sécheresse autant en termes de capacité 

intrins®que quôen termes de dynamique de réponse. 
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 1.5. Le statut nutritif comme source de modulation de la réponse à la 

sécheresse chez les arbres 

Outre la disponibilité en eau, la disponibilité en nutriments est le deuxième facteur abiotique 

limitant la croissance des plantes et leur reproduction (Larcher, 2003). La question de 

lôinteraction entre la disponibilité en eau et la disponibilité en nutriments est toutefois 

demeur®e tr¯s peu ®tudi®e jusquô¨ pr®sent alors que ces deux paramètres peuvent varier 

indépendamment et avoir des effets potentiellement antagonistes. Les effets de lôazote seul 

sont bien documentés et sont généralement antagonistes à ceux induits par la sécheresse seule 

(Fig. 1.9). Ainsi, lôaugmentation de la disponibilit® en minéraux peut augmenter la croissance 

des arbres (Zabek, 1995 ; Graciano et al., 2005 ; Larchevêque et al., 2011a ; Battie-Laclau et 

al., 2014a,b ; Ward et al., 2015), augmenter les échanges de gaz (Liu & Dickmann, 1996 ; Jia 

& Gray, 2004 ; Samuelson et al., 2007 ; Dinh et al., 2017), entraver les ajustements 

osmotiques (Dosskey et al., 1993 ; Jacobs et al., 2004 ; Graciano et al., 2005 ; Villar -Salvador 

et al., 2005), augmenter la biomasse du compartiment aérien au détriment du compartiment 

souterrain (Jacobs et al., 2004 ; Jia & Gray, 2004 ; Graciano et al., 2005 ; Lloyd et al., 2006 ; 

Ward et al., 2015), augmenter la vulnérabilité à la cavitation (Harvey & van den Driescche, 

1997, 1999 ; Hacke et al., 2010 ; Plavcová & Hacke, 2012 ; Plavcová et al., 2013a) et 

augmenter la mise en réserve du carbone (Watterston et al., 1963 ; Bollmark et al., 1999 ; 

Ibrahim et al., 2011 ; Xiao et al., 2017).  
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Figure 1.9. Liste non exhaustive de caractères pouvant être affectés par la disponibilit® en elements min®raux (ici lôazote) et 

conduisant à des effets prédisposants lors dôune sécheresse. Adapté de Gessler et al. (2017). 

 

 Toutefois, il convient de souligner que les différents éléments minéraux peuvent avoir 

des effets diff®rents et parfois antagonistes sur la physiologie des plantes, côest notamment le 

cas avec les trois principaux : lôazote (N), le phosphore (P) et le potassium (K). Ainsi, en 

observant par exemple lôeffet unitaire des ®l®ments min®raux sur la vuln®rabilit® ¨ la 

cavitation, on constate que la fertilisation N augmente la vulnérabilité à la cavitation des 

arbres, la fertilisation P diminue la vulnérabilité alors que la fertilisation K nôa aucun effet 

(Harvey & van den Driessche, 1997 ; 1999). En observant lôeffet unitaire des ®l®ments 

min®raux sur lôajustement osmotique, on constate que la fertilisation N altère les capacités 

dôajustement, alors que la fertilisation P les améliore (Dosskey et al., 1993 ; Graciano et al., 

2005 ; Tariq et al., 2018). La disponibilité en eau peut par ailleurs affecter la disponibilité en 

éléments minéraux du sol en réduisant la mobilité des ions et en diminuant les activités 

microbiennes (Cregger et al., 2014). 

 En 2017, le cadre conceptuel proposé par McDowell et al. (2008) concernant les 

m®canismes de mortalit® en r®ponse ¨ la s®cheresse a ®t® adapt® afin dôy int®grer les possibles 

effets de la disponibilité en nutriments (Gessler et al., 2017 ; Fig. 1.10). Selon les auteurs, les 

effets sont multiples et la disponibilit® en nutriments peut jouer un r¹le (1) avant lôinitiation 
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de la sécheresse, (2) pendant la sécheresse, et enfin (3) après la sécheresse lors de phase de 

recouvrement (Gessler et al., 2017). 

 

Figure 1.10. Diagramme adapté de Gessler et al. (2017). Il met en avant les risques supplémentaires de mortalité en fonction 

du statut nutritif du sol et dôune s®cheresse d'intensité et de durée variable.  

 

Les effets pré-sécheresse correspondent aux effets « hérités » du statut nutritif ayant 

pr®valu sur un pas plus ou moins long (fonction de lô©ge de lôindividu) lorsque la disponibilit® 

en eau nô®tait pas limitante. Certains ajustements physiologiques et/ou morphologiques liés à 

la disponibilité en nutriments pourraient ainsi prédisposer les individus à être moins tolérants 

à la sécheresse ou au contraire les rendre plus tolérants. Une disponibilité en nutriments plus 

importante a tendance à augmenter la biomasse aérienne au détriment de la partie racinaire, à 

diminuer leur r®sistance ¨ lôembolie estivale (surtout lôazote, Graciano et al., 2005 ; Plavcovà 

& Hacke, 2012), et à diminuer les ratios C:N des tissus, prédisposant potentiellement les 

arbres ̈  la s®cheresse et ¨ lôattaque de ravageurs secondaires. Au contraire, une plus faible 

disponibilité en nutriments pourrait limiter la mise en réserve, ce qui pourrait en contrepartie 

augmenter les risques dô®puisement des réserves en cas de sécheresse.  
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Figure 1.11. Impact de la sécheresse sur le métabolisme de l'azote des plantes et effet de la modulation de la 

disponibilit® en azote sur lôensemble du m®tabolisme de la plante. Adapt® de Gessler et al. (2017). En vert, les différents 

mécanismes et variables physiologiques affectés négativement par la sécheresse ; En bleu foncé, la voie métabolique de 

lôazote ; En rouge, les symboles "-" indiquent un effet inhibiteur dôune modification physiologique (en d®but de fl¯che) sur 

une autre (en fin de flèche) ; En bleu clair, la conductance stomatique ¨ la vapeur dôeau (gs) ; En violet, lôassimilation net du 

CO2 atmosph®rique (A). La lettre "N" correspond ¨ lôazote dans le tableau p®riodique des ®l®ments, la lettre "C" au carbone. 

 

Les effets de la disponibilité en nutriments sur la survie pendant la sécheresse sont 

complexes et distincts de ceux jouant un rôle avant initiation de la contrainte. Ces effets 

peuvent être à la fois directs (r®duction de la disponibilit® et de lôabsorption suite à la 

diminution de la disponibilité en eau) ou indirects (boucles de rétrocontrôles via des effets de 

la disponibilit® en nutriments sur les ®changes de gaz foliaires) et sont illustr®s pour lôazote, 

lôazote ®tant le macro®l®ment le plus limitant chez les plantes (Gessler et al., 2017 ; Fig.1.11). 

Ce mod¯le suppose quôune faible disponibilit® en ®l®ments min®raux, notamment en azote, 

durant une s®cheresse augmente lôimpact n®gatif de cette s®cheresse sur la survie des arbres. Il 

permet de constater la grande quantité de mécanismes physiologiques affectés par la 
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sécheresse. Ainsi, comme ®voqu® pr®c®demment la s®cheresse limite lôassimilation de lôazote, 

le fonctionnement hydraulique, le m®tabolisme, les ®changes de gaz et lôallocation du 

carbone. Une faible disponibilité en azote augmente la difficulté de son absorption et de son 

transport, une plus faible concentration en azote dans les feuilles limite le métabolisme et la 

photosynthèse, les échanges de gaz sont altérés, la conductance stomatique diminue et 

lôassimilation devient inefficace de par la diminution de la photosynth¯se et de lôouverture 

stomatique. 

La disponibilité en nutriment affecte également les capacités de recouvrement post-

sécheresse, dôune part via la capacité des plantes à avoir maintenu leur fonctionnement durant 

la s®cheresse et dôautre part via leur capacit® ¨ tirer profit de lôaugmentation de la 

disponibilité en eau (Gessler et al., 2017). Malgré une faible disponibilité en nutriments, les 

plantes doivent pouvoir recréer les tissus qui ont été endomagés avec la sécheresse afin de 

rétablir les fonctions racinaires pour pouvoir relancer lôabsorption (Jacobs et al., 2004). Mais 

egalement les fonctions foliaires dans le but de pouvoir rapidement relancer la machinerie 

photosynthétique (Rivas et al., 2017). De même que les fonctions conductrices, pour 

permettre de relancer les échanges entre compartiments (Brodribb & Cochard, 2009). Ce 

rétablissement est limité par les réserves encore disponibles pour la plante (Galiano et al., 

2011 ; Trifilò et al., 2017). La faible disponibilité en nutriments limiterait les capacités de 

résilience et augmenterait les risques de mortalité des arbres.   
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 1.6. Problématique et objectifs de la thèse 

Les travaux réalisés dans le cadre de ma thèse peuvent être replacés dans le cadre général de 

la th®matique de lô®quipe de recherche dans laquelle ils ont ®t® d®velopp®s. La thématique de 

recherche de lô®quipe "Arbres et Réponses aux Contraintes Hydriques et Environnementales" 

(ARCHE) du Laboratoire de Biologie des Ligneux et des Grandes Cultures de lôUniversit® 

dôOrl®ans (LBLGC, EA 1207, INRA USC 1328) est centrée sur la compréhension des 

m®canismes physiologiques et mol®culaires impliqu®s dans lôacclimatation et lôadaptation des 

arbres aux contraintes hydriques et m®talliques. Lô®quipe pr®sente trois axes de recherche : un 

axe « écophysiologie », centré sur la diversité inter- et intra-spécifique des stratégies de 

r®ponse ¨ la s®cheresse dans des contextes dôintensit® et de durée variées, un axe 

« épigénétique » centrée sur le rôle des marques épigénétiques comme la méthylation de 

lôADN dans la plasticit® ph®notypique, et un axe ç phytomanagement è centr® sur lôutilisation 

des arbres comme outil de stabilisation des sols pollués. Les travaux de recherche sont pour 

lôessentiel d®velopp®s sur un mod¯le biologique : le peuplier. 

Le premier arbre dont le génome a été séquencé était un peuplier (Populus trichocarpa 

Torr. & Gray, clone Nisqually 1 ; Tuskan et al., 2006). Les peupliers sont des Angiospermes 

appartenant à la famille des Salicacées et au genre Populus. Le genre Populus est composé 

dôune trentaine dôesp¯ces r®parties dans 6 sections botaniques sur la base de crit¯res 

écologiques et morphologiques (Abaso, Aigeros, Leucoides, Populus, Tacamahaca et 

Turanga Dickmann & Kuzovkina, 2008). Côest un arbre ¨ feuille caduque et ¨ bois tendre, à 

très forte croissance juvénile, les peupleraies classiques présentant une révolution entre 15 et 

20 ans. Il possède un système racinaire traçant et apprécie les sols profond, humide et 

drainant. On le retrouve naturellement pr¯s des cours dôeau et dans les zones humides, et est 

de ce fait particulièrement bien adapté à des régimes hydrauliques dynamiques. Sur le 

territoire français, on retrouve le peuplier au sein de deux principaux compartiments : le 
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compartiment sauvage, représenté par les espèces naturelles autochtones comme le peuplier 

blanc, le peuplier tremble ou encore le peuplier noir, et le compartiment cultivé, représenté 

par les plantations (peupleraies classiques mais aussi taillis à courtes ou très courtes rotations) 

(Berthelot & Gavaland, 2007 ; Commission internationale du peuplier 2016, Bastien et al., 

2015). En France, le peuplier constitue la troisième essence feuillue récoltée en matière de 

volume (Agreste, 2012 ; Agreste, 2016). La populiculture est bas®e sur lôutilisation de vari®t®s 

clonales, pour la plupart hybrides, lôhybridation intersp®cifique étant courante chez le peuplier 

(Stanton, 2009) et conduisant souvent à une hétérosis importante en F1 (Stettler et al., 1988 ; 

Marron et al., 2006 ; Dillen et al., 2009 ; Zanewich et al., 2018). 

Les travaux men®s sur peupliers au sein de lôaxe ç écophysiologie » concernent à la 

fois le compartiment sauvage et le compartiment cultivé. Dans le premier cas, les travaux sont 

développés sur peuplier noir (Populus nigra L.) et ont pour objectifs dôidentifier les traces 

dôadaptation locale ¨ lôenvironnement et dô®valuer le potentiel adaptatif des populations dans 

le contexte actuel de modifications climatiques. Dans le deuxième cas, les travaux ont pour 

objectif dô®valuer la diversité génétique existante pour des caractères clés comme la 

productivit®, lôefficience dôutilisation de lôeau et la tol®rance à la sécheresse et les liens entre 

ces caractères afin dôaider ¨ la d®finition et la s®lection dôid®otypes en fonction des itin®raires 

culturaux.  

Mes travaux de th¯se sôinscrivent dans la continuité des travaux entrepris au sein de 

lôaxe "écophysiologie", notamment sur le compartiment cultivé. Sur le plan appliqué, 

lôensemble des travaux, menés à la fois en serre, en pépinière et en peupleraie, a montré (1) 

une importante variabilité pour des caract¯res dôint®r°t comme pour lôefficience dôutilisation 

de lôeau et la tol®rance ¨ la s®cheresse mod®r®e quels que soient les fonds g®n®tiques ®tudi®s, 

(2) que les classements entre vari®t®s pour lôefficience dôutilisation de lôeau ®taient stables au 

cours du temps, et (3) quôaucune relation ®vidente nôexistait entre productivité, efficience 

https://www.encyclopediecanadienne.ca/fr/article/peuplier/
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dôutilisation de lôeau et tol®rance ¨ la s®cheresse, sugg®rant ainsi que la sélection de peupliers 

¨ la fois productifs, efficients et tol®rants est envisageable quel que soit lôitin®raire cultural 

(Marron et al., 2005 ; Monclus et al., 2005a,b, 2006, 2009 ; Bonhomme et al., 2008 ; Fichot 

et al., 2009 ; 2010 ; 2011 ; Chamaillard et al., 2011 ; Rasheed et al., 2011 ; Toillon et al., 

2013a, 2016 ; Guet et al., 2015a,b). Sur un plan plus fondamental, les travaux ont également 

montr® que la diversit® observ®e entre g®notypes pour lôefficience dôutilisation de lôeau ®tait 

généralement associée à la composante « gestion des flux dôeau è plut¹t quô¨ la composante 

« gestion des flux de carbone » (Monclus et al., 2006 ; Fichot et al., 2010 ; Chamaillard et al., 

2011 ; Toillon et al., 2013a ; Rasheed et al., 2012 ; Broeckx et al., 2014a ; Verlinden et al., 

2015b) et que la résistance à la cavitation était également variable entre génotypes sans 

nécessairement venir au détriment de la productivité (Fichot et al., 2010, 2015 ; Guet et al., 

2015a).  

Jusquô¨ pr®sent, les travaux d®velopp®s au sein de lô®quipe avaient ®t® restreints ¨ des 

contextes de sécheresse modérée (Monclus et al., 2006, 2009 ; Fichot et al., 2009, 2010), bien 

que les limites fonctionnelles aient été abordées au travers de la résistance à la cavitation 

(Fichot et al., 2010, 2011 ; Guet et al., 2015b), et nôavaient jamais adress® explicitement les 

questions liées aux mécanismes de mortalité. Les effets de la disponibilité en nutriments 

nôavaient pas non plus ®t® directement adress®s, seulement en partie au travers de lôanalyse 

des effets sites (Toillon et al., 2013a, 2016 ; Guet et al., 2015a), ces derniers correspondant 

néanmoins davantage à des différences de contextes pédoclimatiques. Dans ce contexte, 

lôobjectif général de ma thèse ®tait dô®valuer lôimpact de la disponibilité en nutriments 

sur le fonctionnement hydrique et carboné de génotypes de peupliers dans des contextes 

de disponibilité en eau contrastés. Plus spécifiquement nos principales hypothèses de travail 

étaient : 
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1) Une plus forte disponibilité en nutriments favorise la croissance aérienne en 

condition hydrique non limitante mais accentue les effets n®gatifs dôune s®cheresse 

modérée. 

2) Une plus forte disponibilité en nutriments, notamment en azote, augmente 

lôefficience dôutilisation de lôeau, lôefficience dôutilisation de lôeau nô®tant pas 

directement liée à la croissance 

3) Une plus forte disponibilité en nutriments, notamment en azote, accentue la 

vulnérabilité à la cavitation, réduit les marges de sécurité hydrauliques, et 

augmente les risques de dysfonctionnements hydrauliques en cas de sécheresse 

4) Une plus forte disponibilité en nutriments favorise la mise en réserve 

5) Une plus forte disponibilité en nutriments, notamment en azote, favorise la mort 

par embolie massive du xylème dans un contexte de sécheresse létale 

 

Afin de répondre à ces hypothèses, nous avons sélectionné quatre génotypes de 

peuplier non apparentés, de fonds génétiques distincts représentatifs des principaux cultivars 

commercialisés, avec pour objectif de maximiser le différentiel de réponse. Les expériences 

ont ®t® r®alis®es dôune part en p®pini¯re, dôautre part en serre, en faisant varier artificiellement 

lôapport en eau et en nutriments. Le dispositif de pépinière a permis de se rapprocher des 

conditions naturellement rencontrées en plantation et dôappliquer une s®cheresse mod®r®e à 

lô®chelle dôune saison de v®g®tation. Lôinduction dôune s®cheresse s®v¯re ®tant compliqu®e ¨ 

réaliser en pépinière, le dispositif de serre a permis de pallier cette limite et de répondre à des 

objectifs distincts en abordant la problématique des mécanismes induisant la mortalité des 

arbres lors dôune s®cheresse l®tale.  

 La suite du manuscrit est composée dôune partie décrivant la stratégie et le matériel et 

méthodes associés aux deux dispositifs expérimentaux, suivie de quatre chapitres présentant 
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les principaux résultats obtenus. Les trois premiers chapitres concernent le dispositif 

expérimental de pépinière, le quatrième concerne le dispositif expérimental de serre. 

Chapitre 1 : Effets croisés de la disponibilité en eau et de la disponibilité en nutriments sur la 

croissance, le rendement et ses déterminants. 

Chapitre 2 : Effets croisés de la disponibilité en eau et de la disponibilité en nutriments sur la 

vulnérabilité à la cavitation et sur les relations avec la croissance. 

Chapitre 3 : Effets croisés de la disponibilité en eau et de la disponibilité en nutriments sur 

lôefficience dôutilisation de lôeau et ses relations avec la croissance. 

Chapitre 4 : Effets du statut nutritif azoté sur la dynamique des dysfonctionnements 

hydrauliques et des réserves carbonées dans des contextes de sécheresses modérée ou sévère. 

Ce chapitre fait lôobjet dôun article prochainement soumis à la revue New Phytologist. 

ê lôissue de ces quatre chapitres, les principaux r®sultats sont discutés au regard de lôobjectifs 

initial et les perspectives de recherche à court et moyen termes ouvertes par le travail de thèse 

sont enfin présentées. 
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Dans le cadre de cette thèse, deux dispositifs compl®mentaires ont ®t® mis en place, lôun en 

p®pini¯re permettant dô°tre au plus pr¯s des conditions naturelles et dô®tudier lôacclimatation 

des peuplier en réponse à une sécheresse modérée et lôautre en serre permettant un plus grand 

contrôle des conditions de croissance et dôinduire une s®cheresse plus intense permettant 

dô®tudier les m®canismes induisant la mortalit® lors dôune s®cheresse l®tale. Ces deux 

dispositifs avaient pour but de nous permettre de mieux appréhender la dynamique de réponse 

des arbres à stress hydrique de dur®e et dôintensit® variables, et ce, gr©ce ¨ lôutilisation de 

plusieurs génotypes de peuplier. 

2.1. Dispositif expérimental n°1 : Pépinière 

2.1.1. Matér iel végétal 

Une plantation expérimentale a été installée au printemps 2015 dans une parcelle de la station 

de recherche de lôINRA dôOrl®ans (47Á82ô N et 1Á91ô E, 106m a.s.l.) et comprenait quatre 

cultivars non apparentés, de fonds génétiques différents et représentatifs des principaux 

cultivars commercialisés en France :  

- Un peuplier pur : Populus nigra L. cv. Jean Pourtet 

- Un hybride intra-spécifique : Populus deltoides Bartr. (ex Marsh.) cv. Dellinois  

- Un hybride interspécifique Euraméricain : Populus deltoides Bartr. (ex Marsh.) × Populus 

nigra L. cv. Koster 

- Un hybride interspécifique Américano-asiatique : Populus trichocarpa Torr & Gray (ex 

Hook) × Populus maximowiczii  Henry cv. Skado.   
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Tableau 2.1. Caractéristiques des quatre génotypes de peuplier sélectionnés, nom du clone, espèce (D : P.deltoides ; T : 

P.trichocarpa ; N : P.nigra ; M : P.maximowiczii ), genre, informations techniques et liste non exhaustives de publications 

dans lesquelles ces génotypes ont été utilisés. 

Cultivar Parenté Genre Informations Publications 

Dellinois 

 

D × D ǁ 
- Homologué en avril 2013  

- Débourrement tardif 

- Tronc droit 

- Port moyennement étalé 

- Peu de branches 

Sallé et al., 2018 

Facciotto et al., 2018 

Koster 

 

D × N ǁ 
- Sélectionné en 1966 

- Débourrement très tardif 

- Tronc droit 

- Port érigé 

- Nombreuses branches 

Monclus et al., 2005a 

Broeckx et al., 2012b 

Vanbeveren et al., 2013 

Berhongaray et al., 2018 

Jean Pourtet 

 

N ǁ 
- Débourrement tardif 

- Tronc droit 

- Port érigé 

- Nombreuses branches 

Gielen et al., 2002 

Liberloo et al., 2009 

Lagomarsino et al., 2008 

Ludovisi et al., 2017 

Skado 

 

T × M ǀ 
- Sélectionné en 2005 

- Débourrement très précoce  

- Tronc droit 

- Port moyennement étalé 

- Nombre de branche moyen 

Broeckx et al., 2012b 

Vanbeveren et al., 2013 

Berhongaray et al., 2014 

Berhongaray et al., 2018 
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  Ces cultivars ont d®j¨ ®t® utilis®s et caract®ris®s dans le cadre dôautres projets et 

expériences passées (Tableau 2.1). Koster est le clone le plus vendu actuellement en France et 

le support de nombreux travaux de lô®quipe. Skado s®lectionn® pour sa r®sistance partielle à la 

rouille, présente généralement une durée de saison de croissance plus longue que les autres 

génotypes grâce à sa filiation avec P.maximowiczii (Verlinden et al., 2015a), il a également 

une production de biomasse supérieure (Broeckx et al., 2012a; Toillon et al. 2013a; 

Vanbeveren et al., 2016) et une meilleure efficience dôutilisation de lôeau, évaluée soit par des 

mesures d'échanges de gaz (Broeckx et al., 2015), soit par des signatures 
13

C de feuilles et de 

bois (Broeckx et al., 2015; Verlinden et al., 2015a). Jean Pourtet est classiquement utilisé 

comme peuplier témoin des peuplements naturels P.nigra et a notamment été utilisé dans le 

cadre des expériences POPFACE. Enfin, Dellinois, homologué par le GIS peuplier, est le 

cultivar le plus récent. 

 

2.1.2. Conduite expérimentale 

La plantation expérimentale installée au printemps 2015 comprenait 4 parcelles jumelles, 

chacune correspondant ¨ lôun des quatre traitements : 

- irrigué × non fertilisé, abrégé pour la suite en I+/F- ; 

- irrigué × fertilisé, abrégé pour la suite en I+/F+ ;  

- non irrigué × non fertilisé, abrégé pour la suite en I-/F- ; 

- non irrigué × fertilisé, abrégé pour la suite en I-/F+. 
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Photo : Vue satellite de la plantation exp®rimentale (47Á 82ô N et 1Á 91ô E, 106m a.s.l). © 2017 HERE·© 2017 Microsoft 

Corporation © 2017 DigitalGlobe © CNES (2017) Distribution Airbus DS. 

 

 Chaque parcelle a été divisée en quatre blocs indépendants, chaque bloc était divisé en 

quatre sous-blocs monoclonaux (5 Ĭ 5 => 25 plants dôun seul g®notype par sous-bloc), afin de 

sôaffranchir de la comp®tition intersp®cifique (Fig. 2.1). Chaque sous-bloc était délimité par 

une rangée de P.nigra (cv. óJean Pourtetô) afin de limiter lôeffet bordure sur les 1600 arbres 

suivis. Les arbres étaient espacés de 75cm × 150, la densité de plantation était donc de 2500 

arbres au total répartis sur 0,28ha soit 8889 tige/ha. Le 25 mars 2016, trois tranchées de 80 × 

80 cm ont ®t® creus®es ¨ chacune des trois jonctions entre les parcelles afin dôemp°cher les 

transferts dôeau et dôengrais entre traitements. Un inventaire r®alis® au mois de septembre 

2015 a permis de constater un taux de mortalité important sur certaines boutures notamment 

chez le génotype Skado qui présentait un taux de mortalité de 61%, les trois autres génotypes 

présentaient un taux de mortalité inférieur à 15%. Le dispositif a donc été recepé et démarié 

une première fois le 22 avril 2016, les boutures mortes ont été remplacées à cette occasion. Le 

taux de reprise des regarnis était de 95,8%. Il est important de noter que le retard de 

d®veloppement accus® par les boutures replant®es lôann®e suivant lôinstallation du dispositif 

les a exclues des analyses présentées tout au long de ce travail. Tous les arbres ont été 
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identifiés par étiquetage au début de lôann®e 2017. Pour lutter contre la compétition avec la 

strate herbacée après le recepage, un paillage plastique a été installé sur les lignes, puis un 

traitement herbicide au BastaF1® a été effectué dans les interlignes le 27 avril 2017. Le 

dispositif a ét® recep® une seconde fois ¨ la fin de lôhiver 2017-2018, permettant dôeffectuer 

les mesures destructives sur les arbres, et mat®rialisant la fin de lôexp®rimentation sur le 

terrain dans le cadre de cette thèse. 

 

Figure 2.1. Représentation schématique de la plantation expérimentale divisée en quatre parcelles identiques elles même 

subdivisées en 4 blocs comprenant chacun quatre sous-blocs monoclonaux. 

 

2.1.3. Caractérisation du sol 

En février 2016, afin de caractériser le sol des quatre parcelles, 12 échantillons ont été 

collect®s sur 75cm de profondeur ¨ lôaide dôune tari¯re manuelle. Les prélèvements ont été 

faits au centre de chaque bloc (Fig. 2.2) et les quatre pr®l¯vements dôune m°me parcelle ont 

été regroupés par horizons (0-15, 15-30 et 30-75cm). Les échantillons ont été conditionnés en 

sachet plastiques hermétiques et placés à -20ÁC avant dô°tre envoy®s pour analyse au 
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laboratoire dôanalyse des sols dôArras (Tableau 2.2 et 2.3). Les modifications éventuelles 

occasionn®es par les apports dôengrais sur les minéraux du sol ont ®t® ®tudi®es lors dôune 

seconde analyse, au mois de mars 2017. Cette analyse sôest focalis®e sur le carbone 

organique, lôazote total et le taux de mati¯re organique. Pour cela, 16 ®chantillons ont ®t® 

constitués, les prélèvements de chacun des 3 horizons au centre de chaque bloc ont été 

regroupés en un seul échantillon par bloc, puis envoy®s pour analyse au laboratoire dôanalyse 

des sols óAurea Agroscienceô dôArdon (Tableau 2.3.). 

Tableau 2.2. Proportion moyenne (± erreurs standards) des éléments minéraux, étude du pH et de la texture des trois 

horizons de sol échantillonnés en 2016 (n = 4). 

  

Horizons (cm) 

    0-15 15-30 30-75 

Éléments (%) Carbone (C) 0,8±0,04 1,2±0,09 0,8±0,13 

Azote (N) 0,05±0,003 0,08±0,006 0,06±0,01 

Phosphore (P) 0,006±0,0005 0,007±0,0005 0,006±0,0001 

Calcium (Ca) 0,2±0,02 0,3±0,03 0,2±0,02 

Magnésium (Mg) 0,02±0,002 0,03±0,002 0,02±0,001 

Sodium (Na) 0,001±0,0002 0,001±0,0002 0,002±0,0003 

Potassium (K) 0,03±0,002 0,03±0,002 0,02±0,001 

Fer (Fe) 0 0 0,0002±0,0002 

Manganèse (Mn) 0,0005±0,0002 0,0007±0,0003 0,0007±0,0003 

Aluminium (Al) 0,006±0,001 0,005±0,0005 0,007±0,002 

Caractérisation pH 0,64±0,006 0,64±0,007 0,66±0,03 

Texture du sol (%) Argile (< 2 ɛm) 6,3±0,14 6,2±0,9 5,6±0,5 

Limons fins (2-20 ɛm) 9,3±0,12 9,3±1,3 8,4±0,9 

Limons grossiers (20-50 ɛm) 6,5±0,4 6,1±1,2 5,8±0,9 

Sables fins (50-200 ɛm) 10,7±0,4 10,4±2,1 10,1±1,9 

Sables grossiers (200-2000 ɛm) 67,3±0,8 68,1±5,5 70,2±4,0 

 

Tableau 2.3. Proportion de matière organique, carbone organique, azote totale et ratio C/N dans les échantillons de sol 

prélevés en 2016 (année 1) et 2017 (année 2) (n = 4). 

Traitement I+/F- I+/F+ I-/F- I-/F+ 

Année 1 2 1 2 1 2 1 2 

Matière 

organique (%) 
1,54±0,32 1,65±0,13 1,9±0,45 1,83±0,10 1,67±0,37 1,63±0,39 1,33±0,47 1,55±0,21 

Carbone 

organique (%) 
0,89±0,18 0,95±0,07 1,10±0,26 1,07±0,07 0,97±0,21 0,94±0,22 0,76±0,27 0,89±0,12 

Azote total (%) 0,06±0,01 0,08±0,01 0,08±0,02 0,10±0,01 0,07±0,02 0,08±0,01 0,06±0,02 0,07±0,01 

C/N 14,6±0,4 13,1±1,6 14,3±0,2 11,6±1,7 14,4±0,6 11,9±1,2 14,6±0,2 11,9±1,5 
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Ces résultats nous ont permis de caractériser le sol des parcelles comme étant extrêmement 

drainant (presque 80% de sable) et très pauvre. Les differents horizons étaient similaires en 

termes de texture et de teneurs en élement mineraux. Lôaspect drainant et peu fertile du site à 

permis de faire varier facilement la disponibilité en eau par arrosage au goutte à goutte des 

parcelles I+ ainsi que la disponibilité en élément minéraux par apport r®gulier dôengrais au 

cours de la saison de végétation pour les parcelles F+. 

2.1.4. Différentiel de disponibilité en nutriments 

A partir de 2016, le différentiel de disponibilité en nutriments a été généré par apport dôun 

engrais Fertigreen® 21-6-8 NPK + 3MgO (+ 17 % de SO3 et oligo-elements Cu, Mn, B, Zn, 

Fe) en micro-granulés (meilleure régularité d'épandage + diffusion régulière sur une durée de 

3 à 4 mois). La quantit® dôengrais apport®e équivalait à 189kg/ha à chaque date et 

correspondait à un apport optimal (répondant au besoin unitaire en azote des plants; Lasa et 

al., 2016) ; cependant un óboostô a ®t® donn® en d®but de saison de v®g®tation pour avoir 

lôassurance que les arbres impriment le diff®rentiel de disponibilité en nutriments en 2016. 

Deux apports ont été fait cette année-l¨ sur les deux parcelles óF+ô, lôun fin juin de 80 unit®s 

dôazote (soit 378kg/ha dôengrais), le second, mi-août, de 40 unit®s dôazote (189kg/ha 

dôengrais). En 2017, quatre apports de 40 unit®s dôazote (189kg/ha dôengrais) ont ®t® effectués 

durant la période de croissance des arbres, le 10 mai, le 27 juin, le 24 juillet et le 31 août. 
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Figure 2.2. Repr®sentation sch®matique de la plantation exp®rimentale avec d®tail de lôemplacement des échantillonnages de 

sol et des tubes d'accès pour la sonde TDR. 

 

2.1.5. Différentiel de disponibilité en eau 

Aucun traitement diff®rentiel nôa ®t® appliqu® lôann®e dôinstallation (2015), tous les plants ont 

été irrigués de manière identique et journalière en fonction des conditions environnementales 

par un syst¯me de goutte ¨ goutte r®pondant ¨ la demande ®vaporative dôune prairie t®moin ¨ 

proximit® du site. Lôirrigation par goutte ¨ goutte a ®t® maintenue en 2016 sur toutes les 

parcelles, et a été doublée dôune irrigation par aspersion afin de favoriser la solubilisation de 

lôengrais et de sôassurer de sa disponibilit® pour les arbres. Le diff®rentiel dôirrigation a ®t® 

mis en place durant lôann®e 2017, le 21 avril le syst¯me dôirrigation par goutte ¨ goutte a été 

interrompu pour les deux parcelles non irriguées (I-) et est resté en place pour les deux 

parcelles irriguées (I+).  
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2.1.6. Données météorologiques et humidité du sol 

Les principaux paramètres environnementaux ont été suivis durant les deux années 

dôexp®riences entre f®vrier 2016 et d®cembre 2017 (Fig. 2.3). Ainsi, les précipitations 

journalières cumulées (mm), la température journalière moyenne (°C) et lôhumidit® de lôair 

journalière moyenne (%) ont été mesurées en continue grâce à une station météo AgroClim, 

qui fait partie du réseau de stations agroclimatiques de lôINRA, présente sur le site. Le VPD 

journalier (pour déficit de pression de vapeur, kPa) a été calculé grâce aux données 

journalières de temp®rature et dôhumidit® selon le calcul proposé par Murray (1967) :  

ὠὖὈ
ρππὙὌ

ρππ
Ὓὠὖ 

Où ; RH est le taux dôhumidit® relative moyen journalier (%), SVP est la pression de vapeur 

saturante (kPa) obtenu selon le calcul : 

Ὓὠὖ  
φρχȟυ  ρπ

ȟ  
ȟ  

ρπππ
 

Où ; T est la température moyenne journalière (°C). Tous les paramètres enregistrés par la 

station météo étaient des données cumulées journalières ou des moyennes journalières 

(moyennés sur 24h, de 6h à 6h).  

 ê partir de la mise en place du diff®rentiel dôirrigation, la disponibilit® en eau a ®t® 

suivie r®guli¯rement au cours de lôann®e en mesurant lôhumidit® volumique du sol ¨ lôaide 

dôune sonde de type TDR (PR2 Delta-T Devices Ltd., Cambridge, UK). Les mesures ont été 

effectuées de façon hebdomadaire via des tubes dôacc¯s en fibre de verre installés 

préalablement au centre de chaque bloc et au milieu de chaque parcelle (n = 5 par parcelle). 

En compl®ment des mesures dôhumidit® volumique du sol, des mesures de potentiel hydrique 

foliaire de base (Ɋbase, MPa) ont également été réalisées à cinq reprises entre juin et août 2017 
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afin dôestimer le potentiel hydrique du sol (Ritchie & Hinckley, 1975). Ces mesures ont ®t® 

r®alis®es avant lôaube, entre 04.00 et 05.00, sur une feuille mature de la tige principale, ¨ 

lôaide dôune chambre ¨ pression de Scholander (PMS 1000, PMS Instrument Company, 

Corvallis, Oregon, USA) (Scholander et al., 1965). À chaque date, les quatre mêmes arbres 

par génotype et par traitement ont été échantillonnés (n = 64 = 4 génotypes × 4 traitements × 

4 blocs × 1 arbre). Les feuilles sectionnées à la base du pétiole ont immédiatement été 

ensachées dans des sachets zip-lock noirs, placées dans une glacière et leur potentiel de base a 

été mesuré dans les deux heures.  
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Figure 2.3. Données météorologiques durant les deux années dôexpériences 2016 et 2017 (données journalières). (a) 

Précipitations (mm) ; (b) Temp®rature moyenne de lôair (ÁC) ; (c) VPD (déficit de pression de vapeur) moyen (kPa) et (d) 

Humidité du sol à 40 cm de profondeur (% vol.). Les donn®es dôhumidit® du sol ont ®t® mesurées uniquement en 2017 à 

partir de la mise en place du diff®rentiel dôirrigation le 21 avril. Couleurs : Gris, irriguées (I+) ; Noir, non irriguées (I-) ; 

Traits pleins, fertilisé (F+) et traits pointillés, non fertilisé (F-).  

 

 Les précipitations annuelles pour les deux années étaient inférieures à la moyenne des 

30 dernières années (641 mm) et ce, particulièrement en 2017 (Fig. 2.3.a) ; néanmoins, dans 

les deux cas, les précipitations étaient réparties de façon homogènes avec 64 et 67% pendant 

la saison de végétation (entre le mois de mai et le mois de septembre) en 2016 et 2017, 
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respectivement. Les températures moyennes étaient comparables entre années (11,8°C vs. 

12,2°C) et présentaient des dynamiques saisonnières similaires avec des maxima pour les 

températures et le VPD observés entre juillet et août (Fig. 2.3.b et 2.3.c).  

 Les donn®es de disponibilit® en eau du sol nô®taient disponibles que pour 2017, 

lôann®e o½ le diff®rentiel dôirrigation a ®t® initi®. Jusquô¨ fin mai, la teneur en eau volumique 

du sol ¨ 40 cm ®tait comparable pour lôensemble des traitements et oscillait aux alentours de 

20% (Fig. 2.3.d). À partir de fin mai, la teneur en eau volumique a progressivement chuté 

dans les deux parcelles I- pour atteindre une valeur minimale aux alentours de 8% ; les 

différences entre modalités I+ et I- étaient alors maximales (Fig. 2.3.d). Les différences entre 

modalit®s de disponibilit® en eau se sont ensuite transitoirement estomp®es au mois dôao¾t, du 

fait de la diminution progressive des valeurs sur les parcelles I+ et de lôaugmentation des 

valeurs sur les parcelles I- suite à des épisodes de pluie importants (Fig. 2.3.a,d). En 

septembre, la teneur en eau volumique différait de nouveau entre modalités de disponibilité en 

eau, jusquô¨ ce quôelle devienne à nouveau comparable pour les quatre traitements à partir de 

fin septembre (Fig. 2.3.d). Aucune différence significative entre modalités F+ et F- nôa pu °tre 

observée sur les parcelles I- (P=0,095, Fig. 2.3.d). Des différences ont en revanche été 

observées sur les parcelles I+, mais les effets étaient non significatifs, ponctuels et variables : 

en début de saison (entre début mars et mi-juin) la teneur en eau était supérieure sur la 

parcelle fertilisée alors que de mi-août à mi-septembre lôinverse a été observé (Fig. 2.3.d). 
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Figure 2.4. Potentiel hydrique foliaire de base et évolution temporelle des principaux paramètres météorologiques entre le 23 

juin et le 24 août 2017. (a) VPD journalier moyen (courbe noir, kPa ; et précipitations journalières (histogrammes, mm). 

Symbole pour (a) : Croix, date de mesures des Ɋx-min. (b) Potentiel hydrique foliaire de base (courbes + symboles, MPa) et 

pourcentage moyen dôhumidit® du sol (Courbes, % vol.). Couleurs et symboles pour (b) : Gris ou vide, irrigué (I+) ; Noir ou 

plein, non irrigué (I-) ; Trait plein ou triangle, fertilisé (F+) et trait pointillé ou cercle, non fertilisé (F-). 

  

La période suivie pour les mesures de potentiels hydriques du xylème faisait partie de la 

période de sécheresse observée durant lô®t® 2017 (Fig. 2.4.a). Au cours de cette période, les 

plus fortes differences dôhumidit® volumique du sol entre les modalit®s I ont ®t® observ®es mi 

juin, correspondant aux valeurs de Ɋbase les plus basses enregistrées. 

 Quels que soient la date ou le traitement, aucune diff®rence significative nôa pu °tre 

observ®e entre g®notypes pour les valeurs de potentiel hydrique foliaire de base (Ɋbase) ; les 

valeurs ont donc été moyennées sur les quatre génotypes (Fig. 2.4.b). Les valeurs de Ɋbase 

obtenues sur la période juin-août ont confirmé les différences entre modalités de disponibilité 

en eau (Fig. 2.4.b). Aucune diff®rence significative des valeurs de Ɋbase nôa pu °tre observ®e 

entre génotypes au sein de chaque traitement (P>0,144), ce qui indique que le niveau de 

contrainte ressenti par les arbres était équivalent. Les valeurs les plus négatives ont été 
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observées fin juin (Fig. 2.4.b). Le potentiel hydrique foliaire de base était systématiquement 

plus faible sur les parcelles non irrigu®es ¨ lôexception du 6 juillet, date ¨ laquelle aucune 

différence significative nôa pu °tre observ®e, probablement en raison des pr®cipitations 

enregistrées les jours précédant les mesures (Fig. 2.4.a). Lorsquôun effet de la disponibilit® en 

nutriments a été détecté pour les parcelles irriguées (le 21 juillet et le 24 août), les Ɋbase étaient 

systématiquement plus faibles pour les arbres fertilisés. En condition non irriguée, un effet de 

la disponibilit® en nutriments a ®t® observ® ¨ une seule date (6 juillet), Ɋbase étant plus faible 

sur la parcelle non fertilisée. 
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2.2. Dispositif expérimental n°2 : Serre 

L'expérience a été réalisée en serre au centre de recherche de l'INRA d'Orléans entre février et 

septembre 2016. Trois cent vingt boutures provenant des deux génotypes hybrides 

précédemment utilisés dans le dispositif expérimental n°1 en pépinière, Koster et Skado, ont 

été utilisées. Ces deux génotypes distincts de par leur performance de croissance et leur 

fonctionnement hydraulique ont été choisis afin de maximiser la diversité de réponse à la 

sécheresse. Les boutures ont été plantées en février 2016 dans des pots de 10 L avec du 

terreau (Klasmann® RHP 25-564, pH = 5,8), complétés par Osmocote® PG Mix (1 kg m
-3

 de 

N-P-K 80/35/60) pour favoriser leur croissance durant le premier mois. Les boutures ont 

toutes été arrosées et cultivées dans une serre chauffée dans les conditions de croissance 

standard suivantes: photop®riode 16/8 (jour / nuit, h), cycles de temp®rature de lôair 20/15 

(jour / nuit, ° C) et PPFD quotidienne de 950 µmol.s
-1

.m
-2

. Au début du mois de mai 2016, les 

jeunes plants en pot ont été transférés dans une serre non chauffée, ont reçu dès lors la lumière 

naturelle et ont suivi la photopériode naturelle jusqu'à la fin de l'expérience. À ce moment, les 

boutures avaient atteint en moyenne 100,8 °2,2 cm et 65,2 °1,9 cm pour Skado et Koster, 

respectivement. Les peupliers de chacun des génotypes ont été disposés aléatoirement en 40 

lignes de 8 boutures. 

 

Photo : Initiation de lôexp®rimentation en serre non chauff®e (avril 2016). 
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2.2.1. Conduite expérimentale 

Six traitements correspondant ¨ une combinaison de trois niveaux de disponibilit® dôeau et de 

deux niveaux dôapprovisionnement en azote (N) ont été appliqués. Six dates 

d'échantillonnage, nommées t0 à t5, ont été anticipées et réparties le long de l'expérience du 31 

mai (DOY 152) au 6 septembre 2016 (DOY 250) pour chaque traitement (durée totale de 

l'expérience de 98 jours; voir Fig. 2.5). La première date correspondait à la date dôinitiation de 

la sécheresse, la seconde une semaine plus tard visait à prendre en compte les modifications 

physiologiques précoces ; les dates suivantes ont été espacées toutes les deux semaines, avec 

une exception pour la derniere date qui à été choisie lorsque tous les arbres des deux 

génotypes pour le traitement sécheresse sévère présentaient une nécrose quasi-totale des 

organes aériens. À chaque date d'échantillonnage, cinq arbres par génotype et par traitement 

ont été récoltés (n = 60 arbres par date, soit 2 génotypes × 5 répétitions × 3 niveaux de 

disponibilité d'eau × 2 niveaux d'approvisionnement en N), à l'exception de la première date 

d'échantillonnage avant le début de la sécheresse (t0) pour laquelle il n'y avait qu'un seul 

niveau de disponibilité en eau (n = 20 arbres, soit 2 génotypes × 5 répétitions × 2 niveaux 

d'approvisionnement en N × 1 niveau de disponibilité en eau), pour un total de 320 jeunes 

arbres. Les boutures ont été réparties de manière aléatoire dans cinq blocs randomisés dans la 

serre, de telle sorte qu'un arbre par génotype et traitement soit échantillonné dans chaque bloc 

à chaque date d'échantillonnage (Fig. 2.5). 
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Figure 2.5. Sch®ma pr®sentant lôorganisation de lôexp®rience en serre. Couleurs : Ligne bleue, irrigué (W) ; Ligne orange, 

sécheresse modérée (M) ; Ligne rouge, sécheresse sévère (S) ; Pointillé, 0,5 mM dôazote (low-N) ; Trait plein, 10 mM 

dôazote (High-N) ; T suivi dôun chiffre, date de collectes destructives. La dichotomie pour le traitement S représente le 

differentiel de disponibilit® en azote mis en place avant lôinitiation de la s®cheresse. 

 

2.2.2. Différentiel de disponibilité en azote 

Les modalités de traitement correspondent à une alimentation en azote différentielle (Low-N 

vs. High-N). Le differentiel dôapport en azote a ®t® initi® trois semaines avant lôinitiation de la 

sécheresse afin de favoriser lôacclimatation de la physiologie, de la morphologie et de 

lôanatomie des plantes à lôazote, et dôidentifier dô®ventuels effets prédisposants à la 

sécheresse. La fertilisation était fournie tous les deux jours sous forme de 400 ml de NH4NO3 

à 0,5 ou 10 mM (pour Low-N et High-N, respectivement) dans une solution nutritive 

complète (PlantProd® 0-15-40, soit 0,5mM de P2O5 et 4mM de K2O) préparée à 1 g.L
-1

 

conformément aux instructions du fabricant. Les niveaux de fertilisation à lôazote ont été 

choisis sur la base des données publiées pour les expériences de fertilisation azotée sur des 

jeunes peupliers en pots qui ont permis de déterminer un niveau adéquat (Low) et élevé 

(High) dôazote (Cooke et al., 2003 ; Hacke et al., 2010 ; Plavcová et al., 2013a ; Lasa et al., 

2016). Dès le début de la sécheresse (T0), lôapport en azote a cessé de facto pour le traitement 
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S, lôirrigation étant interrompue. Cependant, lôapport différentiel en azote a été maintenu pour 

les traitements W et M jusquôà la fin de lôexpérience afin de maintenir les différences entre les 

niveaux Low-N et High-N. 

 

Figure 2.6. Courbe de calibration entre lôhumidité volumique du sol (%vol.) mesurée ¨ lôaide de la sonde TDR et le 

pourcentage de la capacité au champ (% c.c.) mesuré à partir de pesées répétées de la perte en eau des pots. 

 

2.2.3. Différentiel de disponibilité en eau 

Les trois modalit®s dôirrigation ont ®t® d®finit comme óirrigu®ô (W, condition contr¹le), 

ós®cheresse mod®r®eô (M) et ós®cheresse s®v¯reô (S). Lôhumidit® volumique du sol (SWC, %) 

a ®t® mesur®e dans les pots tous les deux jours ¨ lôaide dôune sonde TDR (ThetaProbe, type 

ML2x, Delta T, Cambridge, U.K). Les valeurs individuelles enregistrées correspondaient à la 

moyenne de trois mesures réparties équitablement autour du pot. Les valeurs dôhumidit® 

volumique individuelles à chaque temps de mesure (SWCi) ont été normalisées en les 

exprimant en teneur en eau extractible relative (REWi, %) via la relation suivante: REWi = 

(SWCi ï SWCwp) / (SWCfc ï SWCwp) × 100 où SWCfc et SWCwp correspondent aux teneurs 

en eau volumiques à la capacité au champ et au point de flétrissement permanent, 

respectivement. Les boutures du traitement óWô ont ®t® maintenues irrigu®es proches de la 

capacité au champ (c.c.) pendant toute lôexpérience à lôaide dôun système dôirrigation goutte à 
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goutte automatique relié à deux tensiomètres (modèle INT4, Kriwan Industrie-Electronik 

GmbH, Allemagne) installés chacun dans des pots de chaque génotype et changés dôun pot à 

lôautre tous les deux jours pour assurer la représentativité des mesures. Le déficit hydrique 

(traitements M et S) a été initié le 31 mai 2016 (t0). Les boutures du traitement M ont été 

irriguées manuellement et maintenues autour dôune valeur cible de15% de REW (soit environ 

25% de la c.c. ; Fig. 2.5) ; cette valeur a été choisie sur la base dôexpériences préliminaires et 

de données publiées sur peupliers (voir par ex. Bogeat-Triboulot et al., 2006 ; Yang & Miao, 

2010 ; Barigah et al., 2013b) et qui sôest r®v®l®e suffisante pour arr°ter progressivement la 

croissance primaire et secondaire tout en limitant le développement de lôembolie du xylème à 

des valeurs inférieures à 50%. La valeur cible de 15% de REW a été atteinte en ajoutant des 

quantit®s contr¹l®es dôeau ¨ chaque bouture tous les deux jours sur la base des mesures 

individuelles de TDR (Fig. 2.6). Les boutures du traitement S nôont plus ®t® irrigu®es pendant 

toute la durée de lôexpérience dans le but final dôatteindre la mort des arbres.  

 

2.2.4. Données météorologiques  

Les jeunes plants en pot ont été cultivés dans une serre non chauffée, et ont suivi une 

photopériode naturelle à la lumière naturelle. Durant lôexp®rience la température journalière 

moyenne (°C) et lôhumidit® journalière moyenne (%) ont été mesurées en continue grâce à 

une sonde météo (Aria Maestro®, Neung sur Beuvron, Fr). Le VPD journalier (pour déficit de 

pression de vapeur, kPa) a été calculé grâce aux données horaires de température et 

dôhumidit® selon le calcul décrit précédemment (cf. donn®es m®t®o de lôexp®rimentation en 

pépinière). Les résultats sont présentés en figure 2.7 et les donn®es dôhumidit® volumique du 

sol sont présentées en figure 2.8. 
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Figure 2.7. Suivi du déficit de pression de vapeur (VPD, kPa) en serre durant lôexperimentation. Les croix modélisent les 

campagnes dô®chantillonnages. 

 

  

Figure 2.8. Dynamique de la teneur en eau extractible relative du sol (REW, %) chez les deux génotypes étudiés au cours de 

lôexp®rience en serre. Symboles et couleurs : Cercle, 0,5 mM dôazote (Low-N) ; Triangle, 10 mM dôazote (High-N) ; Blanc, 

irrigué (W) ; Gris, sécheresse modérée (M) ; Noir, sécheresse sévère (S). Les lignes pointillées verticales matérialisent les 

campagnes dô®chantillonnages destructives. 
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Chapitre 1  : Effets croisés de 

la disponibilité en eau et  de 

la disponibilité en 

nutriments sur la 

croissance, le rendement et 

ses déterminants  
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3.1. Introduction  

La disponibilité en eau et en nutriments sont deux des facteurs les plus importants limitant la 

croissance des arbres (Stoneman et al., 1996 ; Tilman, 1987). Lôaugmentation de la 

disponibilité en minéraux accroît la croissance des peupliers (chez P.×interamericana, Zabek, 

1995), leur production de biomasse et leur investissement dans la surface foliaire 

(Larchevêque et al., 2011a) ce qui conduit à une diminution du ratio racine/tige. La 

diminution de la disponibilité en eau tend à diminuer la croissance des arbres (chez des pins 

dôune 60aine dôann®es par exemple, Vennetier et al., 2013), leur production de biomasse 

(chez trois jeunes clones de peuplier, Larchevêque et al., 2011b), leur volume de tronc (chez 

des hévéas de 1 an, Devakumar et al., 1998) et à augmenter leur investissement dans le 

compartiment souterrain (chez des jeunes eucalyptus ; Graciano et al., 2005). Comme évoqué 

dans lôintroduction g®nérale, la capacité des arbres à limiter leur chute de productivité en 

réponse à une sécheresse modérée est par ailleurs utilisée afin de définir leur niveau de 

tolérance à la sécheresse (Passiourra, 2002). La tolérance à la sécheresse des arbres peut à son 

tour être modulée par des facteurs abiotiques et notamment la disponibilité en nutriment. 

Les effets conjoints de lôaugmentation de la disponibilit® en nutriments et de la 

s®cheresse nô®tant pas ®vidents ¨ pr®voir ¨ partir de la r®ponse individuelle à ces deux 

facteurs, de plus en plus dô®tudes sont menées afin de comprendre les effets de leur 

interaction. Par exemple, dans une plantation dôeucalyptus de 6 ans, il semble que lôeffet 

dôune exclusion de 37% de la pluviom®trie et dôun ajout de potassium, limite la chute de 

croissance en hauteur des arbres par rapport ¨ celle mesur®e chez les arbres nôayant pas re­u 

de potassium (Christina et al., 2015) et limite la chute dôaccumulation de biomasse avec une 

diminution de 14% par rapport au témoin arrosé et fertilisé (Battie-Laclau et al., 2014a,b). 

Dans une plantation de pins de 9 ans, lôinteraction entre lôexclusion de 30% de la pluviométrie 

et lôajout dôune fertilisation compl¯te (c.à.d. azote-phosphore-potassium, NPK) a fortement 
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augment® lôincr®ment de volume de tige de +26% par rapport au contrôle (irrigué et non 

fertilisé) et de +5% par rapport aux arbres irrigués et fertilisés (Ward et al., 2015). Dans une 

autre étude portant sur de jeunes eucalyptus en pot, lôinteraction entre une s®cheresse mod®r®e 

et une fertilisation azotée a diminué la production de biomasse dans un sol argilo-limoneux 

(Graciano et al., 2005). Enfin, chez de jeunes peupliers lôabsence dôirrigation combin®e ¨ une 

fertilisation complète (NPK) conduit à une diminution importante de la hauteur, du diamètre 

et du volume de tige au bout de trois ans de croissance par rapport aux arbres des autres 

conditions (van den Driessche et al., 2003). Il ressort de ces ®tudes que selon lôesp¯ce étudiée, 

la disponibilité en nutriments joue un rôle différent sur la tolérance à la sècheresse des arbres.  

La période de croissance et de productivité des arbres est déterminée par leur 

phénologie végétative. La phénologie végétative est typiquement caractérisée en estimant les 

dates dôouverture et de fermeture des bourgeons végétatifs (Lieth, 1974), que nous 

simplifierons ici en « débourrement » et « aoûtement ». La période de croissance active 

délimitée par ces deux processus correspond à la saison de végétation. Les processus 

physiologiques en lien avec lôouverture et la fermeture des bourgeons végétatifs sont soumis à 

un fort contrôle génétique, aussi bien pour le débourrement (Pellis et al., 2004a ; Marron et 

al., 2006 ; 2010), que pour lôao¾tement (Howe et al., 2000 ; Rohde et al., 2010). La grande 

plasticité phénotypique des peupliers observ®e pour les dates de d®bourrement et dôao¾tement 

est induite en grande partie par lôenvironnement. La photop®riode joue un r¹le essentiel, 

lôaugmentation de la dur®e de la nuit acc®l®rant le d®but de lôao¾tement (Nitsch, 1957, 1966 ; 

Rohde et al., 2010 ; Fabbrini et al., 2012). La temp®rature de lôair joue ®galement un r¹le 

important, lôaugmentation des temp®ratures accélérant la formation des bourgeons en fin de 

saison (Pauley & Perry, 1954 ; Rohde et al., 2011). Au-delà des valeurs de température en 

elles-m°mes, côest la somme de degr®-jours qui est lô®l®ment d®clencheur (Idso et al., 1978 ). 

La s®cheresse retarde le d®bourrement ou lôavance selon la dur®e de la s®cheresse mais 
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retarde syst®matiquement lôao¾tement chez des jeunes chênes cultivés en pot (Ļehuliĺ et al., 

2019). Le débourrement est avancé par la sécheresse chez des chênes de deux ans (Kuster et 

al., 2014). Lôeffet de la disponibilit® en eau sur lôouverture et la fermeture des bourgeons est 

relativement peu étudi®, puisque consid®r® comme n®gligeable en comparaison avec lôeffet de 

la température. La disponibilité en éléments minéraux module également ces processus. De 

Barba et al. (2016) montrent dans une culture dô®pic®as matures un retard du débourrement 

des arbres lors de lôapplication dôune fertilisation azot®, le m°me r®sultat est observ® sur le 

bouleau (Kula et al., 2012). A lôinverse, une fertilisation complète NPK, de jeunes pousses de 

pin avance légèrement mais non significativement le débourrement (Pan et al., 2017). Une 

fertilisation complète durant lôautomne dans une plantation de deux ans de douglas accélère 

leur débourrement lôann®e suivante (van den Driessche, 1985). Dôautres r®sultats obtenus sur 

peupliers et sur saules cultivés en taillis à courtes ou très courtes rotations dans deux sites 

distincts, montrent que la date de débourrement est plus précoce de 10 à 20 jours sur le site le 

moins drainant et le moins fertile (Toillon et al. 2013a,b). Lôeffet combin® dôune sécheresse et 

de lôaugmentation de la disponibilité en nutriments semble pencher vers une augmentation de 

la durée de la saison de v®g®tation, bien quôétant donnée la complexité des réponses aux 

facteurs individuels ce ne soit pas aisément prévisible.  

La plasticité observée pour les dates de d®bourrement et dôao¾tement sous-tend une 

plasticité dans la durée de saison de végétation. Une première approche voudrait associer la 

durée de saison de végétation à la croissance des arbres via lôaugmentation de la dur®e 

dôaccessibilit® au carbone. En effet une plus grande durée de saison de végétation correspond 

¨ une plus grande dur®e dôexposition des feuilles ¨ la lumi¯re, ce qui a permis une 

accumulation dôassimilats photosynthétiques plus importante dans les feuilles dô®pic®as par 

exemple (Wang & Jarvis, 1990). Ainsi, une corr®lation positive entre lôavancement du 

débourrement et la production de biomasse a été mesurée sur des jeunes plants de saules 



63 

 

(Rönnberg-Wªstljung & Gullberg, 1999). De la m°me fa­on, lôavancement de la date de 

débourrement mais également lôaugmentation de la durée de la saison de végétation par 

retardement de lôao¾tement ont été reliés à une augmentation de la croissance dans une 

plantation de saules bien que le premier phénomène soit plus significatif que le second (Weih, 

2009). Pourtant, dans de nombreuses autres études la relation entre durée de saison de 

végétation et croissance des arbres est faible voire inexistante. Dans leur étude, Toillon et al. 

(2013b) ne constatent une relation entre ces deux variables que dans lôun des deux sites 

étudiés pour les six clones de saule cultivés, la hauteur des arbres étant positivement corrélée 

¨ la date de formation du bourgeon. Une ®tude plus r®cente d®montre quôune dur®e de saison 

de v®g®tation sup®rieure nôest pas b®n®fique pour la croissance de pins et de juniperus se 

développant dans les zones arides et semi-arides respectivement, celle-ci conclut que le taux 

de croissance intrinsèque des arbres conditionne leur production de biomasse mais pas la 

longueur de la saison de végétation qui augmenterait uniquement leur risque de mortalité lors 

des périodes contraignantes (Ren et al., 2019). La relation entre la phénologie végétative, la 

croissance et la productivit® des arbres nôest donc pas encore totalement élucidé. 

Lôarchitecture du houppier ï les motifs des ramifications ï présentent également des 

relations importante avec le déterminisme de la productivité, en particulier pour les arbres 

cultivés à haute densité de plantation en taillis à courtes ou très courtes rotations (Broeckx et 

al., 2012b). Une partie importante de la structure de la canopée est déterminée par 

lôarchitecture du houppier (Gielen et al., 2002). Les arbres des régions tempérées produisent 

des branches proleptiques qui se développent à partir de méristèmes latéraux ayant connu une 

p®riode de repos ¨ la fin de la saison de v®g®tation de lôann®e pr®c®dente (Remphrey & 

Powell, 1985). Les peupliers ainsi quôun grand nombre dôarbres des zones temp®r®es et 

tropicales produisent également des branches sylleptiques qui se développent à partir de 

méristèmes formés la même année que la tige (Hallé et al., 1978). Une surface supplémentaire 
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de feuilles est induite par la présence de ces branches sylleptiques, et cette surface 

supplémentaire tient un rôle important dans la fermeture du couvert au début de la croissance 

des arbres (Scarascia-Mugnozza et al., 1989 ; Ceulemans et al., 1992). Les branches 

sylleptiques pr®sentent dôailleurs un d®veloppement plus important et souvent plus rapide par 

rapport à lôaxe principal. Elles contribuent donc bien plus à la croissance des arbres en raison 

dôune proportion plus importante dôallocation de carbone à la tige principale (Scarascia-

Mugnozza et al., 1989, 1999 ; Ceulemans et al., 1990 ; Zeleznik, 2007). Il existe une grande 

variabilit® g®notypique de lôarchitecture chez le peuplier (Ceulemans et al. 1990 ; Gielen et 

al., 2002 ; Broeckx et al., 2012b), et un contrôle génétique fort existe sur le phénomène de 

sylleptie (Wu & Stettler, 1996 ; Rae et al., 2004 ; Marron et al., 2006). Le lien entre la 

branchaison et la productivité des arbres est bien connu, les arbres les plus vigoureux 

investissant davantage leur production de biomasse dans les branches (Ceulemans et al., 

1990 ; Barigah et al., 1994 ; Wu & Stettler, 1998 ; Marron et al., 2006, 2010). Le lien qui 

permet à la branchaison de conditionner la productivité des arbres passe par la modification 

de la structure du houppier. En particulier, la surface foliaire augmente (Scarascia-Mugnozza 

et al., 1997, 1999), donc lôinterception lumineuse sôam®liore (Dufr°ne & Br®da, 1995), et cela 

passe aussi par lôangle des feuilles et leur distribution spatiale (Chen et al., 1997). Bien que la 

forme du houppier soit placée sous un fort déterminisme génétique (Horn, 1972), cette forme 

résulte également de la réponse de lôarbre aux facteurs environnementaux (Hatta et al., 1999). 

Les expériences FACE (Free Air CO2 Enrichment) montrent que lôaugmentation en CO2 

augmente la profondeur du houppier, à savoir la proportion de la tige principale recouverte 

par des branches, chez les trois génotypes de peupliers suivis en plantation en augmentant la 

production de sylleptiques la premi¯re ann®e puis en allongeant les distances dôentre-nîud la 

seconde (Gielen et al., 2002). La sécheresse diminue la surface foliaire totale (donc la surface 

dôinterception lumineuse), le nombre de branches, la longueur des branches et la profondeur 
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du houppier chez des hévéas dôun an cultiv®s en plantation (Devakumar et al., 1998). La 

diminution de la longueur des branches par la sécheresse est également confirmée chez sept 

essences forestières installées depuis une soixantaine dôann®e (Vennetier et al., 2013) de 

même que la diminution de la surface foliaire totale dans une plantation dôeucalyptus 

(Battaglia et al., 1998). Cependant les études qui portent sur une exclusion de pluie montrent 

plutôt une augmentation de la surface foliaire dans les plantations dôeucalyptus (Battie-Laclau 

et al., 2014a ; Christina et al., 2015) et dans une plantation de pins (Ward et al., 2015) en 

réponse ¨ la s®cheresse. Ces ®tudes ne se penchent pas uniquement sur lôeffet de la diminution 

de la disponibilit® en eau mais elles sôint®ressent ¨ lôeffet conjoint dôune fertilisation (en 

potassium pour les deux premières et complète pour la troisième, NPK) et dôune s®cheresse 

sur les paramètres de la structure du houppier. Ces études montrent que la sécheresse diminue 

le diamètre du houppier, mais associée à la fertilisation les résultats sur la modulation de la 

surface foliaire totale sont contrastés. La sécheresse augmente significativement la surface 

foliaire totale dans deux études et la diminue dans la troisi¯me (dans lô®tude de Battie-Laclau 

et al., 2014a, avec lôajout de potassium). Le r¹le individuel de la disponibilité en nutriments 

dans ces trois études montre une augmentation de la surface foliaire totale pour tous les types 

de fertilisation et un changement de la répartition des feuilles vers le sommet avec la 

fertilisation au potassium. Dans une culture de pin, lôaugmentation de la fertilit® entre un sol 

pauvre et un sol riche montre un aplatissement du houppier ainsi quôune augmentation du 

nombre de branches, de la longueur des branches, du nombre dôaiguilles et une diminution de 

leur densité (Niinemets & Lukjanova, 2003). La fertilisation ¨ lôazote et au potassium 

augmente lôindice maximal de surface foliaire (LAImax) et la biomasse foliaire de trois clones 

de peuplier cultivés en pot (Larchevêque et al., 2011a). Enfin, la fertilisation azotée seule 

augmente le nombre de sylleptiques, la surface et le nombre de feuille chez un clone de 

peuplier cultivé en pot (Cooke et al., 2005). La réponse à la fertilisation pour lôarchitecture du 
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houppier est le plus souvent lôoppos® de la réponse à la sécheresse, et les études traitant de 

lôinteraction de ces deux facteurs rapportent des résultats généralement contradictoires. 

Lôobjectif g®n®ral de ce chapitre ®tait dô®valuer les effets interactifs de la disponibilit® 

en eau et de la disponibilité en nutriments du sol sur la croissance, le rendement et ses 

déterminants (phénologie végétative, architecture du houppier) ainsi que sur la tolérance à la 

sécheresse. Les expériences ont été conduites en pépinière durant la seconde année de 

croissance, sur quatre génotypes de peupliers cultivés à une densité de plantation équivalente 

¨ celle utilis®e en taillis ¨ tr¯s courte rotation, selon un plan dôexp®rience factoriel ¨ deux 

modalités de disponibilité en eau × deux modalités de disponibilité en nutriments (dispositif 1, 

cf. section Matériels et Méthodes général p. 38). Nos hypothèses étaient les suivantes : (i) 

Lôaugmentation de la disponibilit® en nutriments augmente la croissance des arbres et leur 

productivité mais diminue leur résistance à la sécheresse (ici leur capacité à maintenir leur 

productivité durant la sécheresse) ; (ii) Lôinteraction s®cheresse Ĭ fertilisation diminue la 

durée de saison de végétation en retardant le débourrement et accélérant lôao¾tement des 

arbres ; (iii) Lôinteraction s®cheresse Ĭ fertilisation diminue le nombre de branches et la 

surface foliaire (donc la capacité du houppier à intercepter la lumière) ; Et (iv) La croissance 

intrins¯que des arbres nôest pas reli®e ¨ leur niveau de tol®rance ¨ la s®cheresse. 

3.2. Matériels et Méthodes 

Lôessentiel des mesures ont été réalisées en pépinière en 2016 et 2017, lors de la première 

rotation de la plantation, sur quatre génotypes de peupliers (P.nigra cv. Jean Pourtet ; 

P.detloides cv. Dellinois ; P.deltoides × P.nigra cv. Koster et P.tricocarpa × P.maximowiczii  

cv. Skado). Les abréviations correspondant aux quatre combinaisons de disponibilité en eau et 

de disponibilité en nutriments utilisées dans la suite du chapitre sont les suivantes : I+/F-, 

irrigué non fertilisé ; I+/F+, irrigué fertilisé ; I-/F-, non irrigué non fertilisé ; I-/F+, non irrigué 

fertilis®. Pour rappel, lôarr°t dôirrigation nôa ®t® initi® que lors de la deuxi¯me ann®e de 
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croissance ; le différentiel de disponibilité en nutriments a lui été apporté au cours des deux 

années. Les informations détaillées sur le choix du matériel végétal, sur le dispositif 

expérimental et sur la conduite culturale sont données dans la section Matériels et Méthodes 

(page 38). 

 

3.2.1. Suivi de croissance, biomasse et rendement 

Un inventaire exhaustif de la hauteur de la tige principale (H, cm) et du diamètre à 22 cm du 

sol (D, cm ; Pontailler et al., 1997) a ®t® r®alis® sur lôensemble des arbres du dispositif (n = 

1600 = 4 g®notypes Ĭ 4 traitements Ĭ 4 blocs Ĭ 25 arbres), ¨ lôissue de la premi¯re saison de 

v®g®tation (GS1) puis ¨ lôissue de la seconde saison de végétation (GS2). Les mêmes mesures 

de croissance ont également été réalisées régulièrement (une semaine sur deux) tout au long 

de GS2 sur un sous échantillon représentatif de la variabilité existante séléctionné à partir de 

classes de hauteurs (n = 576 = 4 génotypes × 4 traitements × 4 blocs × 9 arbres) afin dô®valuer 

la dynamique saisonnière. Les mesures de H ont toutes ®t® effectu®es ¨ lôaide dôune r¯gle 

télescopique (Hastings, TEL-O-POLE M-35, Michigan, USA) et les mesures de D ont été 

effectuées à lôaide dôun pied ¨ coulisse digital (Louisware, Hunan, Chine) ; dans le dernier 

cas, le diamètre a systématiquement été mesuré dans deux directions perpendiculaires et les 

valeurs ont été moyennées. 

Lôindice volumique de tige (IVt, dm
3
) a ®t® estim® ¨ lôaide des mesures de la hauteur 

et du diamètre selon de la formule H × D
2
 proposée par Schmidt et al., (2009). Il a été estimé 

pour chaque date de mesure de croissance lors de lôann®e 2017.  

Lôensemble des arbres a ®t® abattu au cours de lôhiver 2017-2018. La biomasse fraîche 

aérienne a été mesurée sur un sous échantillon représentatif de la variabilité existante pour 

chaque g®notype sur la base de lôinventaire effectu® fin 2017 ¨ lôissue de GS2 (n = 576 = 4 
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génotypes × 4 traitements × 4 blocs × 9 arbres). Pour chaque arbre mesuré, la tige et les 

branches ont ®t® pes®es s®par®ment ¨ lôaide dôune balance de terrain de haute pr®cision 

(PFK988-C300, Mettler-Toledo, GmbH, Nänikon, Suisse). Deux échantillons de bois 

dôenviron 20 cm ont ®t® pr®lev®s sur la portion de tige de première (GS1) et de deuxième 

ann®e (GS2), respectivement, et imm®diatement pes®s afin dôobtenir la masse fra´che (mf). 

Ces ®chantillons ont ensuite ®t® plac®s ¨ lô®tuve ¨ 105ÁC durant 72 heures, puis pes®s à 

nouveau afin dôobtenir la masse s¯che (ms). Le taux de siccité (ms/mf) a été calculé pour 

chaque g®notype et pour chaque traitement et a ensuite ®t® utilis® afin dôestimer les biomasses 

sèches aériennes. 

Des relations allométriques ont été établies entre IVt calculé (H × D
2
, dm

3
) et la 

biomasse aérienne sèche estimée (Bio, g) pour chaque génotype et chaque traitement. Le 

mod¯le le plus adapt® a ®t® obtenu ¨ partir de lô®quation cubique : Bio = aIV t
3
 + bIV t

2
 + cIV t, 

où "Bio" est la biomasse aérienne sèche estimée à partir des biomasses aériennes fraiches 

mesurées, "IVt" est lôindice volumique de tige calcul®, a, b et c sont des coefficients propres à 

chaque génotypes et chaque traitements. Pour chaque génotype et chaque traitement, les 

régressions étaient significatives (P<0,01) et le R
2
 était supérieur à 0,95. 

À partir des biomasses aériennes sèches estimées, le taux de croissance relatif (RGR, g 

g
-1

 j
-1

) a été calculé en utilisant lôincr®ment de biomasse estim® entre le 4 mai 2017 et le 1
er
 

septembre 2017 dates correspondant au début et à la fin de la période de croissance pour les 

quatre génotypes selon la formule : RGR = [ln(m2) ï ln(m1)]/(t2 ï t1). Où m2 et m1 

correspondent aux valeurs biomasse sèche estimée à t1 (4 mai 2017) et t2 (1 septembre 2017). 

Le rendement (t ha
-1

) a été déterminé pour chacun des génotypes dans les quatre 

traitements en GS1 et GS2 à partir des biomasses aériennes sèches estimées. Une densité de 

plantation de 8889 tiges ¨ lôhectare a ®t® utilis®e pour le calcul (75 cm Ĭ 150).  
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3.2.2. Phénologie végétative 

La phénologie v®g®tative a ®t® suivie en GS2. Le d®bourrement et lôao¾tement ont ®t® suivis 

visuellement deux fois par semaine de f®vrier ¨ avril et dôao¾t ¨ octobre, respectivement, sur 

64 arbres (n = 64 = 4 génotypes × 4 traitements × 4 blocs × 1 arbres). La notation a été 

r®alis®e ¨ lôaide de scores d®crivant les stades cl®s de la morphologie des bourgeons apicaux 

de la tige principale. Lô®chelle de d®bourrement est organis®e en cinq scores allant de "1" 

pour les bourgeons dormants à "5" lors de lôapparition de la première feuille étalée 

(Vanbeveren 2016, adapté de Turok et al., 1996 et Pellis et al., 2004a). Lô®chelle dôao¾tement 

est organisée en sept scores (Rohde et al., 2010) allant de "3" pour une pousse apicale en plein 

développement à "0" lors de lôentr®e en dormance du bourgeon apical, par paliers de 0,5. Les 

schémas correspondant aux échelles de notation sont indiqués en Figures 3.1 et 3.2.  
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Figure 3.1. Schéma des cinq scores de débourrement proposés par Vanbeveren et al., (2016) et adaptés de Turok et al., (1996) et Pellis et al., 

(2004a). 

1 : Bourgeon dormant complètement encapsulé dans les écailles; visuellement complètement sec et de couleur marron. 

2 : Allongement du bourgeon, extrémité des feuilles sortant des écailles; mais ne pouvant pas être observées individuellement. 

3 : Bourgeons complètement ouverts; écailles encore présentes; feuilles individuellement visibles, mais repliées. 

4 : Feuilles divergentes avec leurs bordures toujours enroulées; écailles présentes ou absentes; feuilles pliées, commençant à s'ouvrir: nervation 

des feuilles visible. 

5 : Feuilles complètement déployées (mais de plus petite taille que les feuilles matures); allongement apparent de l'axe de la pousse; écailles 

absentes. Développement des feuilles à partir de l'allongement de la branche latérale. 

 

 

Figure 3.2. Schéma des sept scores dôaoûtement des bourgeons proposés par Vanbeveren et al., (2016) et adaptés de Rohde et al., (2010) et 

Pellis et al., (2004a). 

3 : Pousse apicale en pleine croissance, plus de deux jeunes feuilles enroulées. 

2,5 : Dernières feuilles toujours enroulées et à égale hauteur, les entre-nîuds deviennent plus courts. 

2 : Diminution de la croissance de la partie a®rienne et de lô®longation des entrenîuds, derni¯re feuille compl¯tement ®tir®e et vert vif. 

1,5 : Transition progressive de la pousse vers une structure de bourgeon, couleur de la dernière feuille comparable à celle des feuilles plus 

anciennes, dernière feuille partiellement roulée. 

1 : Bourgeon apical pas complètement fermé, écailles du bourgeon principalement de couleur verte, il nôy a plus de feuilles enroulées. 

0,5 : Bourgeon apical complètement fermé, couleur entre le vert et le rouge, stipules des deux dernières feuilles encore vertes. 

0 : Bourgeon apical brun-rouge. 
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Les scores obtenus pour le d®bourrement et pour lôao¾tement ont été présentés en 

fonction des jours de lôann®e et en fonction des degr®s jours de croissance. Les degr®s-jours 

de croissance (°C) sont basés sur la relation linéaire entre la température et la phase de 

développement de la plante (Baker et al., 1984) et ont été calculés à partir des températures 

moyennes journalières positives, à partir du 1
er
 janvier 2017. Dans lô®tude de Pellis et al. 

(2004a), le début de la saison de végétation des arbres a été défini comme le jour de lôann®e 

pour lequel la somme des degrés jours de croissance des arbres est associée au score « 4 » 

puisque côest le score ¨ partir duquel le fonctionnement photosynth®tique est initié. La fin de 

saison de végétation a été définie de la même façon avec les degrés jours de croissance qui 

étaient associés au score « 1 » correspondant à un arrêt complet de production de nouvelles 

feuilles (Rohde et al., 2010 puis Vanbeveren et al., 2016). Les durées de saison de végétation 

des quatre génotypes pour les quatre traitements ont donc pu être déduites aisément à partir 

des données de phénologie végétative ajustées à un modèle sigmoïde (détails : cf. paragraphe 

3.2.5 Analyses statistiques), elles correspondaient au nombre de jours séparant la date de 

débourrement au score « 4 » et la date dôaoûtement correspondant au score « 1 ». 

3.2.3. Architecture du houppier 

Les mesures dôarchitecture ont ®t® r®alis®es ¨ la fin de chacune des deux saisons de v®g®tation 

(GS1 et GS2), sur un sous échantillon de quatre individus par génotype et par traitement (n = 

64 = 4 génotypes × 4 traitements × 4 blocs × 1 arbre). Les variables mesurées sont celles 

initialement proposées par Ceulemans et al. (1990) et complétées par Gielen et al. (2002) et 

Broeckx et al. (2012b). La hauteur mesurée en fin de GS1 correspondait à la longueur de la 

pousse de première année (TS1) ; la longueur de la pousse de deuxième année (TS2) a été 

obtenue en soustrayant la hauteur mesurée en fin de GS2 à la hauteur mesurée en fin de GS1. 

Tous les bourgeons et les branches présents sur la tige principale ont été dénombrés ; la 
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longueur moyenne dôentre-nîud a ®t® calcul®e comme le rapport entre la hauteur de la tige et 

la somme des bourgeons et des branches. 

Les branches dénombrées ont été réparties en trois catégories : (i) les sylleptiques de première 

année (SYL1) qui se sont développées via les bourgeons axillaires sur la pousse de première 

année, (ii) les proleptiques (PRO2) qui se sont développées la seconde année à partir des 

bourgeons axillaires qui nôavaient pas démarré la première année (donc uniquement présents 

sur la pousse de première année), et enfin (iii) les sylleptiques de deuxième année (SYL2) qui 

ont ®t® produites sur la pousse de deuxi¯me ann®e. La hauteur dôinsertion de la premi¯re 

branche (hb) et de la dernière (hh) branche de chacune des catégories a été mesurée. Toutes les 

branches ne pouvant être mesurées individuellement, un sous-échantillon de dix branches de 

catégorie SYL1 et PRO2 et de cinq branches de catégorie SYL2 réparties le long de la tige a 

été sélectionné pour la suite des mesures. Sur ces branches, nous avons mesuré le diamètre à 1 

cm de lôinsertion (Dbr), la longueur totale de la branche courbée (Lbrx) ainsi que la longueur 

entre le point dôinsertion et le bourgeon terminal (Lbry). Lôangle form® entre la tige et le 

d®part de la branche (Ŭ) et lôangle form® entre la tige et la droite correspondant ¨ Lbry (ɓ) ont 

®t® mesur®s ¨ lôaide dôun rapporteur. Une repr®sentation sch®matique de lôensemble des 

variables mesurées est présentée figure 3.3. 

 Les variables mesurées ont permis de calculer la courbure des branches (). Lôindice 

volumique de tige (IVt) et de branche (IVbr) a été calculé à partir des relations D
2
 × H et  

Dbr
2
 × Lbrx, respectivement (Ceulemans et al., 1990 ; Broeckx et al., 2012b). La profondeur 

du houppier, définie comme la hauteur de tige recouverte par les branches, a été calculée 

comme H ï hb(SYL1) et la profondeur relative du houppier a été calculée comme 
   

ρππ (Gielen et al., 2002b). Le taux de branchaison a été estimé comme le rapport entre la 

biomasse aérienne des branches et la biomasse aérienne totale (Ceulemans et al., 1990). 
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 Les mesures dôarchitecture ont ®t® utilis®es pour la r®alisation de ph®nogrammes, 

c.à.d. des représentations graphiques en deux dimensions de lôarchitecture du houppier 

(Gielen et al., 2002b) ¨ lôaide du logiciel Adobe Illustrator CS 11.0.0 (Fig. 3.3). Ces 

phénogrammes ont été réalisés pour GS1 et GS2, pour chaque génotype et chaque traitement, 

en utilisant les valeurs moyennes des variables mesurées sur les quatre copies clonales (cf. 

paragraphes précédents).   
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Figure 3.3.Représentation schématique des variables mesurées. Symboles : H, hauteur de lôarbre ; hh, hauteur dôinsertion de 

la branche la plus haute ; hb, hauteur dôinsertion de la branche la plus basse ; D, diamètre de la tige à 22 cm au-dessus du sol ; 

Dbr, diamètre de la branche à 1 cm au-dessus de lôinsertion de la tige ; Ŭ, angle entre la tige et lôinsertion de branche ; ɓ, angle 

entre la tige et Lbry ; Lbrx, longueur réelle de la branche ; Et Lbry, longueur de la branche en ligne droite entre son insertion et 

son bourgeon terminal. TS1 et TS2 correspondent aux portions de tige produite la première et la seconde année 

respectivement. Les branches proleptiques (PRO2) sont représentées par des lignes en pointillées, les branches sylleptiques 

produites la première (SYL1) et la seconde (SYL2) années sont représentées par des lignes continues. Adapt® dôapr¯s 

Broeckx et al., (2012b). 
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3.2.4. Indice de surface foliaire maximal 

La proportion de la surface foliaire jouant un r¹le dans lôinterception lumineuse de la canop®e 

pr®sente un r¹le clef dans lôacquisition du carbone et est appelée indice de surface foliaire. 

Lôindice maximal de surface foliaire (LAImax) est défini comme le maximum saisonnier de la 

surface totale des feuilles par unité de surface au sol sous la plante (Curran & Williamson 

1987). Il a été estimé au cours de GS2 par la méthode semi-directe de la collecte de litière. À 

partir du 16 août 2017, 128 bacs de 59 × 40 cm (0,236 m
2
) ont été positionnés deux par deux 

de part et dôautre de la tige du peuplier central de chaque sous-bloc (n = 64 = 4 génotypes × 4 

traitements × 4 blocs × 1 arbre, Fig. 3.4) dans les interlignes (Dufrêne & Bréda, 1995). Le 

peuplier a été choisi au centre de chaque sous-bloc monoclonal afin de minimiser, lors de la 

chute des feuilles, les risques dô®changes de feuilles entre les g®notypes. Les feuilles tombées 

dans les bacs ont ®t® collect®es chaque semaine puis s®ch®es ¨ lô®tuve ¨ 105ÁC pendant 72h 

avant dô°tre pes®es. Les masses s¯ches obtenues pour un m°me individu ont ®t® additionn®es 

puis converties en surface foliaire ¨ lôaide dôune valeur moyenne de SLA (surface massique 

foliaire, cm
2
.g

-1
) obtenue pour chaque génotype et chaque traitement dans le cadre de mesures 

r®parties sur lôensemble de la saison et lôensemble du houppier (cf. Chapitre 3) (Jonckheere 

et al., 2004). Le LAImax a été calculé comme le ratio entre la surface foliaire totale et la 

surface de sol échantillonné, ici 0,472m
2
. 

 

Figure 3.4. Schéma explicatif du positionnement des caisses de récupération de la litière. 
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3.2.5. Analyses statistiques 

Les données ont été ajustées aux effets blocs et analysées avec le logiciel R Studio (Version 

1.1.447 ï © 2009-2018 RStudio, Inc.). Les données ont été jugées conformes aux hypothèses 

de normalité et d'homoscédasticité. Les tests statistiques ont été considérés comme 

significatifs quand P<0,05.  

 Lôanalyse des effets li®s aux facteurs ódisponibilit® en eauô et ófertilit®ô pour les 

données relatives à la biomasse estimée, au RGR, au rendement, au LAImax et aux variables 

suivies pour la ph®nologie v®g®tative et lôarchitecture a ®t® r®alis®e par analyse de variance 

(ANOVA) ¨ deux facteurs pour chaque g®notype. Ces analyses ont ®t® faites ¨ lôaide du 

modèle factoriel complet suivant: Yijk = µ + Ii + Fj + (Ii × Fj) + Ůijk ; où Yijk fait référence aux 

valeurs individuelles ajustées aux effets blocs, µ correspond à la moyenne générale, Ii est 

lôeffet du facteur ódisponibilit® en eauô i considéré comme fixe, Fj est lôeffet du facteur 

ófertilit®ô j considéré comme fixe, Ii × Fj est lôinteraction entre les deux facteurs et Ůijk la 

résiduelle. Pour les variables suivies sur un même individu à plusieurs dates, telles que les 

scores de phénologie végétative, les ANOVA ont été faites ¨ chaque date. Lorsquôune 

interaction significative entre les deux facteurs a été identifiée, une analyse de variance à un 

facteur a été faite au sein de chacune des deux modalités de disponibilité en eau afin de 

caractériser spécifiquement lôeffet de la fertilit®. Le m°me type dôanalyse a ®t® appliqu® afin 

de juger des differences entre génotypes pour chaque variable au sein de chaque traitement. 

Les s®ries dôobservation pour les scores de d®bourrement et dôao¾tement ont ®t® ajust®es ¨ des 

modèles de régression polynomiale selon la date de mesure exprimée en jour julien ou en 

degr®s jour de croissance. Pour lôensemble des individus et des caractères étudiés, 

lôajustement des mod¯les aux s®ries dôobservations était de bonne qualité avec des 

coefficients de détermination (R
2
) supérieurs à 0,90. Ces modèles ont ensuite été utilisés pour 

estimer les dates auxquelles se sont produits le stade "4" de débourrement et le stade "1" de 
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formation du bourgeon terminal. Les observations de longueurs de branches et de diamètre de 

branches ainsi que les observations de LAImax et de profondeur du houppier ont été ajustées à 

des modèles de régressions lin®aires. Les valeurs dôindice volumique de tige et de profondeur 

du houppier ont été ajustées à un modèle de régression exponentiel. Ces analyses ont été 

r®alis®es ¨ lôaide du logiciel SigmaPlotÈ (version 12.0, 2011 Systat software, Inc.). Le calcul 

du coefficient de corrélation de Pearson a été réalisé pour juger du lien entre les variables 

continues. 

 

3.3. Résultats 

3.3.1. RGR et rendement 

À la fin de la première année de végétation (GS1, 2016) le rendement différait 

significativement entre les génotypes pour les modalités F- et F+ (Fig. 3.5). Lôeffet de la 

fertilisation sur le rendement était génotype dépendant : une augmentation significative du 

rendement a été détectée chez les génotypes Dellinois et Skado uniquement. Après deux 

années de croissance (GS1 + GS2) et en condition hydrique non limitante (I+) les écarts de 

rendement entre g®notypes se sont accentu®s, lôeffet de la fertilisation était plus marqué et 

concernait les quatre génotypes quand lôeau nô®tait pas limitante (Fig. 3.5). En lôabsence de 

fertilisation (F-), il variait entre 9,1 et 17,3 t ha
-1
 pour les génotypes Jean Pourtet et Dellinois 

respectivement ; après fertilisation (F+), il variait entre 13,6 et 28,7 t ha
-1

 pour ces mêmes 

génotypes. Le RGR a été estimé pour chaque génotype en 2017 uniquement (Fig. 3.6). Quelle 

que soit la modalit® dôirrigation (I+ ou I-), la fertilisation augmentait significativement le 

RGR pour les quatre génotypes avec un effet clairement plus marqué en condition I+.  
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Figure 3.5. Rendement (Biomasse sèche, t ha-1), à la fin de la première année (2016, GS1) et de la seconde année de 

croissance (2017, GS2). Les valeurs correspondent aux moyennes intra-modalités par génotypes ± E.S. (n = 4). Les effets de 

la disponibilité en eau (I, deux modalités I+ et I-), de la disponibilité en nutriments (F, deux modalités F+ et F-) et de leur 

interaction (I × F) ont été analysés par analyse de variance à deux facteurs et leur significativité est indiquée en haut à droite 

des graphiques. Lôeffet de la disponibilit® en nutriments au sein de chaque modalité de disponibilité en eau a également été 

testé par analyse de variance à un facteur (lignes horizontales). La significativité des analyses est indiquée comme suit : 

P>0,05 non significatif ón.s.ô; P<0,01 ó**ô et P<0,001 ó***ô.  
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Figure 3.6. Taux de croissance relative (RGR, g g-1 j-1) mod®lisant lôincr®ment de biomasse a®rienne estim®e pour lôann®e 

2017 (GS2). Les valeurs correspondent aux moyennes de lôincr®ment de biomasse estim®e entre le d®but (4 mai) et la fin (1 

septembre) de la saison de croissance 2017, intra-modalités par génotypes ± E.S. (n = 4). Les effets de la disponibilité en eau 

(I, deux modalités I+ et I-), de la disponibilité en nutriments (F, deux modalités F+ et F-) et de leur interaction (I × F) ont été 

analys®s par analyse de variance ¨ deux facteurs et leur significativit® est indiqu®e en haut ¨ droite des graphiques. Lôeffet de 

la disponibilité en nutriments au sein de chaque modalité de disponibilité en eau a également été testé par analyse de variance 

à un facteur (lignes horizontales). La significativité des analyses est indiquée comme suit : n.s., non significatif ; P<0,05 ó*ô ; 

P<0,01 ó**ô et P<0,001 ó***ô. 

 

 Enfin, une diminution significative du RGR était visible en réponse au déficit hydrique 

(I-) pour tous les génotypes. La diminution du RGR en réponse à la sécheresse était 

généralement plus marquée chez Dellinois alors quôelle lô®tait tr¯s peu chez Skado (42% en 

moyenne contre 25% respectivement ; tableau 3.1). Le génotype le plus productif 

intrinsèquement (i.e. Dellinois, Fig. 3.6) a montré une plus faible augmentation du RGR 

durant la sécheresse lorsque les arbres étaient fertilisés, il était donc le moins tolérant à la 

sécheresse (+5% de biomasse comparativement aux arbres F- ; Tableau 3.1). A lôinverse, le 
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génotype Koster était le plus tolérants à la sécheresse lorsque les arbres étaient fertilisés 

(+11% de biomasse comparativement aux arbres F- ; Tableau 3.1).  

Tableau 3.1. Modulation du RGR par la fertilisation au sein de chaque modalité dôirrigation (%) et par la sécheresse au sein 

de chaque modalité de fertilisation (%).  

 Effet de la fertilisation sur le RGR  Effet de la sécheresse sur le RGR 

Génotype En modalité I+ En modalité I- En modalité F- En modalité F+ 

Dellinois +17% +5% -39% -47% 

Koster +21% +11% -32% -41% 

Jean Pourtet +20% +8% -27% -36% 

Skado +8% +9% -26% -25% 
 

 

 

Figure 3.7. Suivi de la croissance en diamètre, en pourcentage de la valeur finale, au cours de GS2. Les valeurs 

correspondent aux moyennes intra-modalités par génotypes ± E.S. (n = 4). Symboles et couleurs : gris clair et symboles 

vides, irrigué (I+) ; gris foncé et symboles pleins, non irrigué (I-) ; cercles et traits pointillés, non fertilisé (F-) ; triangles et 

traits pleins, fertilisé (F+). 

 

Malgré un effet négatif de la sécheresse sur le RGR, le suivi de la croissance 

secondaire nôa pas permis de mettre en evidence dôeffet significatif des traitements (Fig. 3.7). 

La croissance secondaire a atteint un palier autour du premier septembre pour les quatre 
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génotypes quel que soit le traitement. Aucun épisode dôarr°t de croissance nôa pu °tre observé 

sur lôensemble de la saison de croissance (Fig. 3.7). 

 

Figure 3.8. Dynamique des scores de débourrement (à gauche, de 1 à 5) et dôao¾tement (¨ droite, de 3 à 0) des arbres en 

fonction des degr®s jours de croissance pour lôann®e 2017. Les valeurs correspondent aux moyennes intra-modalités par 

génotypes ± E.S. (n = 4). Symboles et couleurs : gris clair et symboles vides, irrigué (I+) ; gris foncé et symboles pleins, non 

irrigué (I-) ; cercles et traits pointillés, non fertilisé (F-) ; triangles et traits pleins, fertilisé (F+). 
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3.3.2. Phénologie végétative et durée de saison de végétation 

La durée de la saison de végétation était génotype dépendante ; ces différences étant 

principalement dues à une variabilité significative dans les dates de débourrement : Skado 

présentait le débourrement le plus précoce et Koster le plus tardif impliquant une différence 

de 13 jours dans la durée de la saison de végétation entre ces deux génotypes (Fig 3.8, 

Tableau 3.2 et 3.3). Aucun effet clair des traitements I et F nôa pu °tre d®tect® sur la dur®e de 

la saison de végétation (P>0,304, Fig. 3.8 et Tableau 3.2 et 3.3). On notera toutefois que 

lôirrigation a retardé de 6 jours lôao¾tement pour le génotype Jean Pourtet (P<0,046) et ce, 

quelle que soit la modalité de fertilisation (Tableau 3.2 et 3.3). Enfin, en condition irriguée, la 

fertilisation a retardé de deux jours lôao¾tement chez Skado uniquement (P<0,047) (Tableau 

3.2 et 3.3).  

 

Tableau 3.2. Les effets de la disponibilité en eau (I, deux modalités I+ et I-), de la disponibilité en nutriments (F, deux 

modalités F+ et F-) et de leur interaction (I × F) ont été analysés par analyse de variance à deux facteurs. La significativité 

des analyses est indiquée comme suit : P>0,05 non significatif ón.s.ô et P<0,05 ó*ô. 

 Date de débourrement Date dôao¾tement Durée de saison de végétation 

Génotype I F I × F I F I × F I F I × F 

Dellinois n.s. n.s. n.s. n.s. n.s. n.s. n.s. n.s. n.s. 

Koster n.s. n.s. n.s. n.s. n.s. n.s. n.s. *  n.s. 

Jean Pourtet n.s. n.s. n.s. *  n.s. n.s. *  n.s. n.s. 

Skado n.s. n.s. n.s. n.s. *  *  n.s. n.s. n.s. 

 

3.3.3. Architecture du houppier 

Les variables li®es ¨ lôarchitecture des arbres ont ®t® mesur®es une premi¯re fois fin 2016 

(GS1), elles ®taient g®notypes d®pendantes et aucun effet de la fertilisation nôa ®t® d®tect® sur 

ces variables (Fig. 3.9).  
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Tableau 3.3. Dates de débourrement (score 4) et d'aoûtement (score 1) des arbres permettant de définir la durée de saison de végétation 2017 des arbres des quatre génotypes en fonction du traitement. 

Les scores sont exprim®s ¨ lôaide du jour de lôann®e (Jour Julien) ou des degr®s jour de croissance moyens (°C) correspondant, la durée de saison de végétation est présentée en jours. 

Génotypes Traitement Degré jour de croissance pour le débourrement (°C) Jour Julien Degr® jour de croissance pour lôao¾tement (ÁC) Jour Julien Durée de la saison de végétation (j) 

Dellinois I+/F- 624,7±5,9 96±1 3539,8±32,7 273±2 177±1 

 I+/F+ 629,2±5,1 97±1 3556,2±9,5 274±1 178±2 

 I-/F- 624,7±5,9 96±1 3516,6±0,0 271±0 176±0 

 I-/F+ 620,3±5,1 96±1 3568,5±15,9 274±1 179±1 

Koster I+/F- 715,0±3,4 105±0 3464,1±37,0 267±3 163±3 

 I+/F+ 711,6±15,7 104±2 3527,5±13,4 272±1 169±1 

 I-/F- 709,9±0,0 104±0 3511,7±14,5 271±1 167±1 

 I-/F+ 707,6±7,1 104±1 3580,1±0,0 275±0 171±0 

Jean Pourtet I+/F- 518,8±6,0 88±1 3671,7±38,8 283±3 196±3 

 I+/F+ 521,4±5,2 87±1 3667,5±71,7 282±5 195±5 

 I-/F- 529,7±3,3 88±0 3563,4±27,3 274±2 187±3 

 I-/F+ 525,9±13,8 87±1 3627,7±15,9 279±1 192±1 

Skado I+/F- 400,2±20,5 74±2 3476,1±32,3 268±2 194±3 

 I+/F+ 425,4±13,2 77±1 3559,5±3,9 274±0 197±2 

 I-/F- 412,9±2,7 76±0 3537,7±9,0 272±1 197±1 

 I-/F+ 408,8±0,0 75±0 3526,1±16,5 272±1 197±1 
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Lôarchitecture des arbres a ®t® ®tudi®e en fin de deuxième année de végétation (2017, 

GS2). En condition I+/F-, les génotypes se distinguaient principalement par le nombre de 

branches, leur courbure, lôindice volumique de tige et la profondeur du houppier (Tableau 3.4 

et 3.5). Le génotype Dellinois présentait le nombre de branches le plus faible avec 44 

branches par arbre en moyenne ¨ lôinverse le g®notype Koster montrait une forte ramification 

avec 81 branches par arbre en moyenne (Tableau 3.4 et Fig. 3.9). Les angles dôinsertion 

étaient bien plus faibles pour Koster que pour Skado avec des indices de courbure de 1,6 et 

2,8 respectivement en moyenne, tous types de branches confondus. Lôindice volumique de 

tige le plus élevé a été trouvé chez Dellinois, il était deux fois plus élevé que celui retrouvé 

chez Jean Pourtet. Le génotype Dellinois présentait la canopée la moins profonde avec 50,9% 

en moyenne, ¨ lôinverse le g®notype Koster a pr®sent® la canop®e la plus profonde avec 74,9% 

en moyenne (Tableau 3.4 et 3.5).  

En réponse à la fertilisation (F+) et pour tous les génotypes, la hauteur et le diamètre 

des arbres ont augmenté (Tableau 3.4 et 3.5). Une augmentation significative du nombre total 

de branches et de la profondeur du houppier ont été détectés pour les génotypes Koster et Jean 

Pourtet. Lôindice volumique de tige a augmenté significativement pour tous les génotypes à 

lôexception de Dellinois. Lôindice volumique des PRO2 a ®t® significativement am®lior® de 

37, 42 et 57% par F+ chez les génotypes Dellinois, Jean Pourtet et Skado respectivement 

(Tableau 3.5). La profondeur relative du houppier a augmenté significativement chez Koster 

et Jean Pourtet de 3 à 9% (P=0,017 et P=0,035) et la profondeur absolue du houppier 

uniquement chez Jean Pourtet de 122cm en moyenne (Tableau 3.4 et 3.5). 
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Tableau 3.4. Principales caractéristique architecturales des tiges et des branches mesurées en 2017 (GS2). Avec la hauteur de la tige (H, cm) ; le diamètre de la tige à 22cm du sol (D, cm) ; le taux de branchaison 

(proportion de la biomasse sèche aérienne dédiée aux branches, %), le nombre de branches, la courbure des branches (ratio Ŭ/ɓ) ; lôindice volumique de branche (IVbr, dm3) ; lôindice volumique de tige (IVt, dm3) et 

la profondeur du houppier (proportion de la hauteur de la tige recouverte par les branches, %). Les sylleptiques produitent la première année sont abrégées SYL1, les proleptiques et sylleptiques de seconde année 

PRO2 et SYL2 respectivement. "NA" fait référence aux données inexistantes (absence de branches). Les valeurs correspondent aux moyennes génotypiques (± E.S., n = 4). 

Génotype Traitements H (cm) D (cm) 

Taux de 

branchaison 

(%) 

Nombre 

de 

branches 

Ŭ/ɓ 

SYL1 

Ŭ/ɓ 

PRO2 

Ŭ/ɓ 

SYL2 

IV br SYL1 

(dm
3
) 

IV br PRO2 

(dm
3
) 

IV br SYL2 

(dm
3
) IV t (dm

3
) 

Profondeur 

absolue du 

houppier (%) 

Dellinois I+/F- 614,5±11 5,7±1,2 17,6±0,7 44±4 2,4±0,2 2,3±0,2 3,4±0,01 0,08±0,01 0,10±0,01 0,11±0,01 20,3±1,0 50,9±0,9 

I+/F+ 680,3±6 6,8±1,5 18,5±1,0 39±7 1,9±0,1 2,9±0,1 1,9±0,4 0,13±0,01 0,27±0,03 0,05±0,01 31,9±1,9 50,3±1,0 

I-/F- 448,5±5 4,4±0,9 22,7±1,1 36±5 2,0±0,1 2,1±0,1 NA 0,08±0,01 0,06±0,01 NA 9,1±0,5 59,9±2,5 

I-/F+ 439,5±13 4,6±0,9 23,4±1,3 31±3 2,2±0,2 2,4±0,2 NA 0,11±0,01 0,05±0,01 NA 9,7±0,5 57,4±2,9 

Koster I+/F- 500,3±9 4,7±1,6 26,6±0,7 81±12 1,7±0,04 2,0±0,3 1,2±0,1 0,02±0,00 0,06±0,01 <0,01 11,4±0,4 74,9±0,3 

I+/F+ 584, 3±7 5,2±1,3 25,9±1,0 96±10 1,9±0,1 2,0±0,4 1,2±0,1 0,02±0,00 0,10±0,01 <0,01 15,9±1,1 77,4±0,9 

I-/F- 383,8±8 3,9±1,0 29,1±0,7 78±12 1,7±0,2 2,6±0,3 1,3±0,1 0,01±0,00 0,03±0,00 <0,01 6,2±0,4 73,4±1,0 

I-/F+ 407,8±5 4,1±0,9 25,2±0,8 77±7 1,9±0,1 1,8±0,3 1,3±0,1 0,02±0,00 0,03±0,00 <0,01 7,0±0,3 80,2±1,1 

Jean 

Pourtet 

I+/F- 506,0±6 4,2±0,9 26,1±0,5 71±14 2,5±0,2 2,7±0,6 2,0±0,1 0,04±0,01 0,05±0,01 <0,01 9,5±0,6 68,3±0,4 

I+/F+ 599,5±5 5,2±1,2 27,0±0,7 93±15 2,8±0,1 2,3±0,2 1,9±0,2 0,05±0,01 0,08±0,01 <0,01 16,4±0,9 81,9±0,5 

I-/F- 394,0±6 3,8±0,8 38,6±0,8 71±13 2,9±0,3 2,3±0,2 1,3±0,2 0,05±0,01 0,02±0,00 <0,01 5,8±0,3 79,4±0,6 

I-/F+ 408,8±5 3,6±0,7 29,4±0,7 70±12 3,4±0,1 4,3±0,3 1,4±0,2 0,03±0,00 0,04±0,01 <0,01 5,3±0,3 79,0±1,1 

Skado I+/F- 529,0±11 5,2±1,7 27,1±1,1 67±9 2,9±0,1 2,8±0,3 2,6±0,4 0,17±0,01 0,08±0,01 0,09±0,01 14,9±0,7 66,4±0,5 

I+/F+ 639,0±12 6,8±1,9 30,9±1,3 69±7 2,9±0,2 2,3±0,1 2,0±0,6 0,29±0,02 0,21±0,03 0,15±0,01 30,1±1,8 60,1±0,4 

I-/F- 451,3±10 4,9±1,6 32,3±1,3 68±4 2,5±0,1 2,0±0,2 1,4±0,2 0,21±0,01 0,04±0,01 0,03±0,00 10,8±0,4 86,0±0,7 

I-/F+ 415,8±9 5,2±1,0 33,2±1,4 66±5 2,8±0,3 2,4±0,3 1,7±0,2 0,24±0,02 0,07±0,01 0,03±0,00 11,2±0,6 83,6±0,5 
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Tableau 3.5. Les effets de la disponibilité en eau (I, deux modalités I+ et I-), de la disponibilité en nutriments (F, deux modalités F+ et F-) et de leur interaction (I × F) sur les variables suivies en 2017 pour 

lôarchitecture du houppier ont été analysés par analyse de variance à deux facteurs. La signification des abréviations est rappelée dans liste des abréviations (p. 10). óNAô signale des valeurs inexistantes (pas de 

branches). La significativité des analyses est indiquée comme suit : P>0,05 ó ô ; P<0,05 ó*ô ; P<0,01 ó**ô et P<0,001 ó***ô. 

Génotype Effets H (cm) D (cm) 

Taux de 

branchaison 

(%) 

Nombre 

de 

branches 

Ŭ/ɓ 

SYL1 

Ŭ/ɓ 

PRO2 

Ŭ/ɓ 

SYL2 

IV br SYL1 

(dm
3
) 

IV br PRO2 

(dm
3
) 

IV br SYL2 

(dm
3
) IV t (dm

3
) 

Profondeur 

absolue du 

houppier (%) 

Dellinois I ***  ***  ***  **      **  NA ***  ***  

F *  *        *  NA   

I × F         *  NA   

Koster I ***  **   **      *   ***  ***  

F *  *  *  *       *  *   

I × F    **          

Jean 

Pourtet 

I ***  **  ***     **   **  *  ***  ***  

F *  **  ***  *      **  *  *  *  

I × F  *  ***  **        *   

Skado I ***  *     *  **   **  **  **  ***  

F *  **        **  *  *   

I × F *      **      *  *  
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Figure 3.9. Phénogrammes génotypiques des peupliers pour la première (GS1, en haut) puis la seconde ann®e de croissance (GS2, en bas). Repr®sentations sch®matiques en deux dimensions de lôarchitecture des 

arbres. Symboles : traits pleins, branches sylleptiques de première année (SYL1) ; Traits pointillés, proleptiques de deuxième année (PRO2) ; Cercle noir sur les tiges, bourgeon terminale de la première année de 

croissance ; au-dessus en traits pleins, les sylleptiques de deuxième année (SYL2). [Création : Alison Cartereau]. 
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En réponse à la sécheresse (I-), pour tous les génotypes H, D, IV t, le nombre de PRO2, 

lôindice volumique de PRO2 et la profondeur absolue du houppier ont diminué 

significativement (Tableau 3.4 et 3.5). Une diminution significative du nombre de branches 

de 18 et 15% en moyenne a été observée chez Dellinois et Koster respectivement. Une 

diminution significative de 28 à 34% de la longueur des PRO2 a affecté tous les génotypes à 

lôexception du g®notype Koster et une diminution significative de 15 et 12% en moyenne de 

la longueur des SYL1 a été observée pour Koster et Jean Pourtet uniquement. La courbure des 

SYL2 a diminué significativement chez Jean Pourtet et Skado de 31,5% en moyenne (Tableau 

3.4 et 3.5). 

Lôeffet de la fertilisation coupl®e ¨ la s®cheresse a augment® la longueur de SYL1 de 

14% chez Dellinois (Tableau 3.4 et 3.5). Une augmentation significative de lôIVt de 12 et 3% 

a été observée chez Jean Pourtet et Skado respectivement. La courbure de PRO2 a augmenté 

significativement de 6% et la profondeur absolue du houppier a diminué de 8% chez Skado en 

traitement I-/F+ comparativement au traitement F-.  
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Figure 3.10. Relation entre la profondeur du houppier et l'indice volumique de tige en GS2. Symbole : Vides, irrigué (I+) ; 

Pleins, non irrigué (I-) ; Cercle, non fertilisé (F-) et Triangles, fertilisé (F+). La significativité des régressions exponentielles 

est indiquée comme suit : P<0,001 ó***ô. 

 

La profondeur du houppier ®tait fortement corr®l®e ¨ lôindice volumique de tige pour 

tous les génotypes (Fig. 3.10), les valeurs les plus élevées pour les deux variables ont été 

retrouvées pour le traitement I+. Les Dbr étaient fortement et linéairement corrélés aux Lbrx 

pour tous les génotypes (Fig. 3.11). Le génotype Skado qui présentait des valeurs de Dbr et 

Lbrx les plus élevées a également produit en moyenne entre 29 et 55% de PRO2 en plus que 

les autres génotypes (Tableau 3.4). 
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Figure 3.11. Relation entre la longueur et le diamètre des branches en GS2. Symbole : Vides et gris, irrigué (I+) ; Pleins et 

noir, non irrigué (I-) ; Cercle et trait pointillé, non fertilisé (F-) et Triangles et trait plein, fertilisé (F+). La significativité des 

régressions linéaires est indiquée comme suit : P<0,001 ó***ô. 

 

Le taux de branchaison a globalement diminué entre les deux années dans les parcelles 

irriguées ¨ lôexception du génotype Skado (Fig. 3.12). La fertilisation nôa pas affect®e la 

dynamique du taux de branchaison entre les deux années. La deuxième année, les taux de 

branchaison étaient significativement plus élevés chez le génotype Koster (P<0,001) par 

rapport aux autres génotypes (Fig. 3.12). En GS2, les arbres du traitement I- ont montré une 

augmentation du taux de branchaison par rapport à ceux du traitement I+, pour Dellinois et 

Jean Pourtet. La fertilisation nôa pas eu dôeffet significatif sur les taux de branchaison ¨ 

lôexception dôune interaction avec le traitement I- le taux de branchaison ayant 

significativement diminué chez Koster et Jean Pourtet.  
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Figure 3.12. Taux de branchaison entre la fin de la première et de la seconde année de croissance et entre traitements. Les 

valeurs correspondent aux moyennes intra-modalités par génotypes ± E.S. (n = 4). Couleurs : Gris, GS1 (2016) et Blanc, GS2 

(2017). En GS2, les effets de la disponibilité en eau (I, deux modalités I+ et I-), de la disponibilité en nutriments (F, deux 

modalités F+ et F-) et de leur interaction (I × F) ont été analysés par analyse de variance à deux facteurs et leur significativité 

est indiqu®e en haut ¨ droite des graphiques. Lôeffet de lôann®e au sein de chaque modalité a également été testé par analyse 

de variance à un facteur (lignes horizontales). La significativité des analyses est indiquée comme suit : n.s., non significatif ; 

P<0,05 ó*ô ; P<0,01 ó**ô et P<0,001 ó***ô. 

 

Les valeurs de LAImax nôont pas variées entre génotypes (P>0,250) quel que soit le 

traitement (Fig. 3.13). Cependant, elles ont ®t® significativement diminu®es dôau moins 30% 

avec le traitement I- pour les deux modalités de fertilisation (Fig. 3.13). Le traitement I+/F+ a 

augmenté significativement les valeurs de LAImax chez les génotypes Dellinois et Skado de 

lôordre de 30%. Le LAImax nô®tait pas corr®l® significativement avec le taux de branchaison ni 

avec le nombre de branches de chaque catégorie (données non présentées). En revanche, une 

relation linéaire, significative et positive a été observée chez les quatre génotypes entre le 

LAI max et la profondeur du houppier (Fig. 3.14). Une relation linéaire, positive et significative 

a également été trouvée entre le LAImax et la hauteur des arbres (Fig. 3.15), leur diamètre et 
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leur indice volumique de tige (P<0,039 et P<0,042 respectivement, données non présentées) 

pour GS2. 

 

Figure 3.13. Valeurs dôindice de surface foliaire maximal (LAImax) entre les traitements, pour GS2. Les valeurs 

correspondent aux moyennes intra-modalités par génotypes ± E.S. (n = 4). Les effets de la disponibilité en eau (I, deux 

modalités I+ et I-), de la disponibilité en nutriments (F, deux modalités F+ et F-) et de leur interaction (I × F) ont été analysés 

par analyse de variance à deux facteurs et leur significativité est indiqu®e en haut ¨ droite des graphiques. Lôeffet de la 

disponibilité en nutriments au sein de chaque modalité de disponibilité en eau a également été testé par analyse de variance à 

un facteur (lignes horizontales). La significativité des analyses est indiquée comme suit : P>0,05 non significatif ón.s.ô ; 

P<0,05 ó*ô et P<0,01 ó**ô. 
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Figure 3.14. Relation entre la profondeur du houppier et lôindice de surface foliaire maximal (LAImax) pour 2017. Symbole : 

Vides, irrigué (I+) ; Pleins, non irrigué (I-) ; Cercle, non fertilisé (F-) et Triangles, fertilisé (F+). La significativité des 

régressions linéaires est indiquée comme suit : P<0,01 ó**ô et P<0,001 ó***ô. 

 

Figure 3.15. Relation entre la hauteur des arbres et lôindice de surface foliaire maximal (LAImax) pour lôannée 2017. 

Symbole : Vides, irrigué (I+) ; Pleins, non irrigué (I-) ; Cercle, non fertilisé (F-) et Triangles, fertilisé (F+). La significativité 

des régressions linéaires est indiquée comme suit : P<0,01 ó**ô et P<0,001 ó***ô. 
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3.4. Discussion 

3.4.1. Différences entre génotypes en condition optimale de disponibilité en eau 

(I+/F-) 

Le taux de croissance relatif était hautement variable entre génotypes, les deux génotypes 

montrant les plus fortes valeurs de RGR bas® sur lôindice volumique étaient également les 

génotypes les moins productifs en terme de biomasse aérienne totale. Le génotype qui 

présentait le plus haut rendement moyen dans notre étude était le génotype Dellinois suivi par 

le génotype Skado. Le génotype présentant le plus faible rendement moyen est le génotype 

Jean Pourtet. Cependant, et comme souvent lors de la première rotation des dispositifs en 

TtCR, le rendement total des deux premières années de croissance était globalement 

particulièrement élevé du fait du comportement pionnier des peupliers, associant une 

croissance rapide a une plasticit® importante en r®ponse ¨ lôenvironnement (Toillon et al., 

2013a). Le rendement était supérieur à la gamme des valeurs précédemment observées chez 

les peupliers en TtCR (entre 6,3 et 8,7 ts ha
-1 

; Bastien et al., 2015). La gamme de variabilité 

pour la productivité dans notre étude était conformes à celles déjà observées pour ces mêmes 

génotypes dans des études précédentes (Gielen et al., 2002b ; Broeckx et al., 2012b). 

Une grande variabilité génotypique a pu être mise en évidence pour la date de 

débourrement, pour la longueur de saison de végétation et pour une grande partie des 

variables suivies dans la caract®risation de lôarchitecture des arbres, comme côest le cas dans 

dôautres études (Ceulemans et al., 1990 ; Pellis et al. 2004a,b ; Broeckx et al., 2012a,b, 

2014b). Dans notre étude, la variabilité génotypique était beaucoup plus importante pour la 

date de débourrement que pour celle dôao¾tement en accord avec ce qui a d®j¨ ®t® trouv® dans 

la littérature chez le peuplier (Pellis et al., 2002a ; Broeckx et al., 2014b). Le génotype 

présentant la plus longue saison de végétation ®tait le g®notype Skado alors quô¨ lôinverse la 

saison de végétation la plus courte a été retrouvée chez Koster (194 ±3 et 163 ±3 jours de 
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saison de végétation, respectivement). Ces résultats confirment le choix de ces génotypes pour 

leur fonctionnement contrasté. Les caractéristiques de la branchaison étaient fortement 

génotypes dépendantes. La grande différence entre le faible nombre de branche du génotype 

Skado et le nombre de branche important trouvé chez Koster a déjà été observé dans une autre 

étude (Broeckx et al., 2012b). Le nombre total de branches était élevé chez le génotype Jean 

Pourtet comparativement aux autres génotypes, en lien direct avec son fond génétique P.nigra 

(Gielen et al., 2002). La répartition des branches entre SYL1 et PRO2 était également 

génotype dépendante, le génotype Dellinois présentait une plus forte proportion de PRO2 

conformément à ce qui a déjà été trouvé chez P.deltoides (Ceulemans et al., 1990 ; Wu & 

Stettler, 1996). Le taux de branchaison était bien plus important chez le génotype Jean Pourtet 

que chez les autres génotypes, en lien direct avec un nombre de branches plus élevé et un ratio 

Dbr/Lbrx élevé (Gielen et al., 2002). Cependant, contrairement à ce qui avait été montré dans 

lô®tude de Broeckx et al. (2012b), le taux de branchaison du génotype Koster dans notre 

étude, était plus bas que celui du génotype Skado, d®montrant que lôarchitecture du houppier 

dépends non seulement du génotype, mais également des caractéristiques environnementales. 

Ces diff®rences dôarchitecture observ®es entre les génotypes pourraient traduire des stratégies 

variées dôinterception lumineuse et de fermeture du couvert, le génotype Koster favorisant le 

remplissage par la quantité et le génotype Skado favorisant le remplissage par la qualité. En 

effet, pour ce dernier les branches étaient moins nombreuses mais de plus grande taille en 

terme de diamètre et de longueur et surtout positionnées plus horizontalement que celles des 

autres génotypes.  
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3.4.2. Effets des traitements sur la croissance, le rendement et ses déterminants 

3.4.2.1. Effets de la sécheresse 

Dans cette étude, les arbres en modalité I- ont subi une sécheresse relativement modérée 

puisque les potentiels de base ne sont pas descendus en dessous de -0,5MPa. Elle nôa pas non 

plus engendr® dôarr°t de croissance (estim®e via la croissance secondaire qui est un indicateur 

précoce de déficit hydrique ; Giovanelli et al., 2007 ; Navarro-Cerrillo et al., 2018). Comme 

cela a souvent été démontré chez la plupart des ligneux, la sécheresse a induit une diminution 

du taux de croissance relative des arbres ainsi quôune diminution de leur rendement 

(Devakumar et al., 1998 ; Eilmann & Rigling, 2012). Cette diminution pourrait sôexpliquer 

dôune part en raison dôun contr¹le stomatique tr¯s strict qui limite les pertes en eau mais 

limite également le fonctionnement photosynthétique comme cela a été montré sur des jeunes 

peupliers hybrides en pot (Larchevêque et al., 2011b). Dôautre part, la diminution pourrait 

survenir en raison de la réallocation des ressources vers la biomasse racinaire comme cela a 

®t® montr® sur des jeunes plants dôeucalyptus en pot (Graciano et al., 2005). Les effets de la 

sécheresse sur le fonctionnement foliaires ont été étudiés et sont détaillés dans le chapitre 3. 

Il en ressort globalement que lôeffet de la s®cheresse sur la r®gulation stomatique est 

fortement génotype dépendant. La biomasse racinaire nôa malheureusement pas pu °tre 

quantifiée dans cette étude, mais des recherches supplémentaires pourraient nous permettre de 

confirmer, ou non, lóaugmentation de la biomasse souterraine. 

La date de d®bourrement nôa pas pu °tre affect®e par la s®cheresse étant donné que le 

diff®rentiel dôirrigation nôa été lancé quôau moins dôavril. La sécheresse nôa en revanche pas 

modifi® la date dôao¾tement, ¨ lôexception dôun avancement de cette date chez Jean Pourtet, 

qui pourrait sans doute sôexpliquer chez ce génotype par une stratégie de protection via un 

évitement de la contrainte (Ren et al., 2019). Il a effectivement été rapporté que la stratégie 

dô®vitement de la sécheresse pouvait avancer la date dôao¾tement chez des chênes cultivés en 
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pot (Ļehuliĺ et al., 2019). La durée de saison de végétation des quatre génotypes employés 

dans notre expérience était cohérente avec ce qui a déjà été trouvée chez les même génotypes 

ou chez dôautres génotypes hybrides dans la littérature (Pellis et al., 2002a ; Broeckx et al., 

2012a).  

La réallocation des ressources des arbres vers la biomasse racinaire durant la 

sécheresse a pu influencé la structure de la canopée (Graciano et al., 2005). La sécheresse a 

augmenté la profondeur relative du houppier chez Dellinois et Skado en lien avec un 

r®tr®cissement de la distance entre la hauteur dôinsertion de la derni¯re branche et le bourgeon 

apical, et en lien avec le ralentissement de la croissance rapporté fréquemment lorsque la 

disponibilité en eau diminue (Monclus et al., 2005a ; Fichot et al., 2009). La diminution de la 

profondeur absolue du houppier était la réponse prévisible ̈  lôimportante diminution du taux 

de croissance relative des arbres dans la modalité I-. En effet, la diminution du taux de 

croissance relatif a été logiquement associée à une diminution du nombre de branches sur des 

hévéas de 1 an en plantation (Devakumar et al., 1998 ; Vennertier et al., 2013), dans notre 

étude les génotypes Dellinois et Koster ont effectivement subit une diminution de leur nombre 

de branches en traitement I-. Ces r®sultats pourraient sôexpliquer en partie par la faible 

quantité de ressource mobilisable par les arbres pour permettre lôallocation du carbone dans 

des branches (Devakumar et al,. 1999). Lôaugmentation du taux de branchaison observée chez 

Dellinois pourrait alors refléter une diminution de lôallocation de la biomasse ¨ la tige 

comparativement à celle déjà investie dans les branches, puisque ce génotype a été sujet à un 

auto-élagage en condition I- sans que cela nôaffecte le taux de branchaison. Contrairement à 

nos résultats sur peuplier, dans une autre étude la sécheresse était associée à une diminution 

du nombre de branches chez sept espèces forestières en milieu naturel (Vennetier et al., 

2013). Ces résultats contradictoires pourraient sôexpliquer par la diff®rence dô©ge entre les 

arbres de cette étude de 2013 (plus de 60 ans en moyenne) et ceux de notre étude (1ere 
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rotation) mais également par une importante variabilité interspécifique pour ce caractère 

(Stettler et al., 1996 ; Wu & Stettler, 1998).  

En accord avec ce qui a été observé sur des eucalyptus de 6 ans, la sécheresse a 

diminué le LAImax (Battie-Laclau et al., 2014a). Dans notre étude, la diminution des valeurs 

de LAImax avec la sécheresse pourrait refléter une stratégie de limitation de la transpiration de 

la canopée (Battaglia et al., 1998), ce qui expliquerait également la diminution de la 

profondeur absolue du houppier et la diminution de la croissance des arbres (ici H, D et IVt). 

La diminution de LAImax pourrait également être la conséquence de la faible croissance des 

arbres. En effet, si la mobilisation des ressources était fortement limitée, la production de 

feuilles nombreuses et larges deviendrait plus difficile et cela conduirait à une diminution de 

la surface foliaire (Devakumar et al., 1998).  

 

3.4.2.2. Effets de lôaugmentation de la disponibilit® en nutriments en 

conditions hydriques non limitantes 

Comme cela a déjà été démontré, lôaugmentation de la disponibilit® en nutriment a amélioré 

le RGR ainsi que le rendement des peupliers (Zabek, 1995 ; Larchevêque et al., 2011a). Les 

valeurs de rendement pour les arbres fertilisés sont effectivement supérieures à ce qui a déjà 

été trouvé dans la littérature après trois ans de culture en TtCR avec irrigation mais sans 

fertilisation (Pérez-Cruzado et al., 2013). Contrairement à certaines études sur épicéa ou 

bouleau qui montraient un retard dans la date de débourrement chez les arbres fertilisés à 

lôazote (De Barba et al., 2016 ; Kula et al., 2012), la disponibilité en nutriments nôa pas 

affectée significativement les dates de débourrement dans notre étude. Elle nôa pas non plus 

affect®e les dates dôao¾tement et nôa donc pas modifi® la dur®e de saison de v®g®tation. Nos 

résultat semblent démontrer le faible impact de la disponibilité en nutriment comme facteurs 

influençant les mécanismes induisant le débourrement et lôao¾tement des arbres (Flink et al., 
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1995), contrairement ¨ dôautres m®canismes hautement impactant (i.e. lumière, 

temperatureé ; Pellis et al., 2004a ; Marron et al., 2006, 2010 ; Rohde et al., 2010). Il est 

intéressant de noter cependant quôun effet « retard » dôune fertilisation automnale a déjà été 

observé. En effet, une fertilisation complète NPK ¨ lôautomne permettrait au printemps 

suivant un débourrement plus précoce chez plusieurs espèces de conifères en plantation, grâce 

à une plus grande accumulation de réserves (Benzian et al., 1974, van den Driessche, 1985). Il 

est impossible dôexclure un effet de la disponibilité en nutriments sur le décalage de la 

phénologie au cours du temps, et seule la poursuite de cette étude à plus long terme pourrait 

permettre de le vérifier. 

La disponibilit® en nutriments nôa pas affect®e lôarchitecture des arbres lors de la 

première année de croissance. Lôeffet limitant de la disponibilité en minéraux apparait 

généralement après la fermeture de la canopée, ce qui pourrait expliquer cette absence dôeffet 

en GS1 (Hansen, 1994). En GS2, lôaugmentation de la disponibilit® en nutriments a augmenté 

la longueur des SYL1 sans affecter les autres types de branches, or les SYL1 sont connus 

pour porter une plus grande surface foliaire que les autres branches (Broeckx et al., 2012b), 

cela appuie leur importance dans lôinterception lumineuse (Scarascia-Mugnozza et al., 1989 ; 

Ceulemans et al., 1992). Lôaugmentation de la disponibilit® en nutriments a également 

conduit à une augmentation du nombre total de branches comme cela a déjà pu être observé 

sur des peupliers hybrides soumis à différents traitements en azote (Cooke et al., 2005). Les 

arbres qui se développent dans des conditions non limitantes en minéraux investissent 

davantage dans la sylleptie, ce qui leur permet une meilleure compétitivit® pour lôacc¯s ¨ la 

lumi¯re. Cet investissement dans la sylleptie a dôailleurs été décrit comme une stratégie 

opportuniste de remplissage de lôespace (Remphrey & Powell, 1985).  

 Lôaugmentation de lôindice volumique de branche de PRO2 constatée chez Jean 

Pourtet et Skado, qui pr®sentaient en parall¯le les valeurs dôIVt les plus basses pour le premier 
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et les plus hautes pour le second, sugg¯rent que lôIVbr des PRO2 ne peut pas être utilisé 

comme indicateur de lôindice volumique de tige des arbres. Cela corrobore lôid®e que la 

croissance des arbres est principalement quantifiable ¨ lôaide des valeurs dôIVbr des SYL1 

(Ceulemans et al., 1990,). Les valeurs mesur®es pour lôIVt dans notre étude étaient comprises 

dans la gamme observée en plantation chez trois clones de peupliers fertilis®s par de lôazote 

ou du potassium en deuxième année de croissance (Guillemette & DesRochers, 2008). 

Lôaugmentation du nombre de SYL2 a conduit ¨ lôaugmentation de la profondeur du houppier 

relative chez Koster et Jean Pourtet. Une augmentation similaire avait été observée en réponse 

¨ lôaugmentation du CO2, et était associée à une amélioration de la croissance des arbres, une 

profondeur du houppier plus importante permettant une interception lumineuse plus efficace 

(Gielen et al., 2002).  

 Dans notre étude, lôaugmentation de la disponibilit® en nutriments nôa pas modifié le 

taux de branchaison contrairement à une étude sur des peupliers fertilisés ¨ lôazote (Coleman 

et al., 2004). Cela souligne lôimportance dôune fertilisation compl¯te pour augmenter la 

croissance des arbres, le phosphore est par exemple reconnu pour augmenter la croissance 

a®rienne et donc potentiellement lôinvestissement dans la sylleptie (Chapin et al., 1983 ; 

Liang & Chang, 2004 ; Brown & van den Driessche, 2005). Malgré un taux de branchaison 

similaire, lôaugmentation de la surface foliaire d®montre quôau-delà du volume de branches, 

côest leur positionnement et la densit® de feuilles quôelles portent qui influencent le plus le 

LAI max. La gamme dôaugmentation des valeurs de LAImax observée dans cette étude pour 

Dellinois et Skado était cohérente avec la littérature (Cooke et al., 2005 ; Larchevêque et al., 

2011a). Si cette augmentation nôétait pas significative pour les deux autres génotypes, une 

forte tendance en ce sens était tout de même présente. Lôam®lioration du rendement des arbres 

par lôaugmentation de la disponibilit® en nutriments passerait donc par une structuration de la 
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canop®e visant ¨ am®liorer lôinterception lumineuse sans pour autant modifier lôallocation de 

la biomasse entre les compartiments aériens (tige/branches). 

 

3.4.2.3. Effet de lôaugmentation de la disponibilit® en nutriments en conditions 

hydriques limitantes 

Le rendement des arbres durant la s®cheresse nôétait pas diffèrent entre les deux niveaux de 

disponibilité en nutriments ¨ lôexception du génotype Skado. Cette différence observée chez 

Skado était sans doute principalement liée aux différences de croissance initiales observées 

entre les quatre traitements. Le génotype Dellinois récemment homologué semble intéressant 

pour la culture en TtCR en conditions optimales, mais sa forte diminution de productivité en 

I- fait de lui lôun des g®notypes les plus sensibles ¨ la s®cheresse de notre ®tude.  

Contrairement à notre hypothèse, la diminution du RGR avec la sécheresse était moins 

importante chez les arbres fertilisés. Cela suggère que lôaugmentation de la disponibilit® en 

nutriments augmente la tolérance à la sécheresse, puisque les arbres sont plus à même de 

limiter leur chute de productivité (Monclus et al., 2006). Des résultats similaires ont déjà pu 

être observés en réponse ¨ lôaugmentation de la disponibilit® de certains nutriments. La 

fertilisation au phosphore a, par exemple, déjà été associée à une amélioration de la tolérance 

¨ la s®cheresse chez lôaulne cultivés en pot (Tariq et al., 2018). La fertilisation au potassium a 

également été associée à une augmentation de la tolérance à la sécheresse chez le maïs cultivé 

en pot (Zhang et al., 2014). Une fertilisation ¨ lôazote a am®lior® la tol®rance ¨ la s®cheresse 

des pins (Pharis & Kramer, 1964) et de la canne à sucre cultivée en pot (Dinh et al., 2017). 

Une fertilisation complète azote-phosphore-potassium a également amélioré la tolérance à la 

sécheresse chez le pin (Allen & Maki, 1955). A lôoppos®, un effet n®faste de la fertilisation ¨ 

lôazote et/ou au phosphore sur la tolérance à la sécheresse a déjà été rapporté chez le douglas 

en plantation, chez lôeucalyptus et le pommier en pot ainsi que chez le soja en plantation 
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(Jacobs et al., 2004 ; Graciano et al., 2005 ; Lloyd et al., 2006 ; Hansel et al., 2017). Un effet 

négatif de la fertilisation au phosphore et au potassium a également été observé chez des 

eucalyptus en plantation (Battie-Laclau et al., 2014a,b). Lôam®lioration de la tol®rance ¨ la 

sécheresse passerait par plusieurs mécanismes, dont la régulation des échanges de gaz et la 

modulation de lôallocation du carbone aux compartiments a®rien et souterrain (Pallardy & 

Rhoads, 1997) 

Lôaugmentation du taux dôazote foliaire a d®j¨ ®t® corr®l® ¨ une diminution de gs lors 

dôune s®cheresse chez un grand nombre de plantes fertilisées, que ce soit chez des plants de 

maïs (Wilkinson et al., 2007), des pins (Ward et al., 2015) ou des eucalyptus (Battie-Laclau et 

al., 2014b). La forte régulation stomatique des arbres soumis à la sécheresse serait donc 

amplifiée par lôaugmentation de la disponibilité en nutriments, cependant A nôest pas 

totalement dépendante de gs, aussi la diminution des pertes en eau pourrait tout de même être 

associées à une augmentation de la productivité (Monclus et al., 2005a,b). Côest ce que 

tendraient ̈  confirmer nos mesures dôefficience dôutilisation de lôeau d®taill®es par la suite 

(cf. Chapitre 3). 

Le r¹le de lôaugmentation de la disponibilit® en nutriments sur lôaugmentation de la 

croissance aérienne au détriment de la croissance souterraine est bien connu (Liu & 

Dickmann, 1993 ; Chen et al., 1997 ; Ibrahim et al., 1997). Une plus forte allocation du 

carbone au compartiment aérien peut se traduire par une plus grande surface foliaire totale, et 

donc par une plus grande surface dô®change susceptible dôaugmenter les pertes en eau par 

transpiration (Jacobs et al., 2004). ê lôinverse, une plus faible allocation au syst¯me racinaire 

se traduit par une plus faible surface dô®change et des racines moins profondes qui r®duisent 

la capacité des arbres à accéder ¨ lôeau (Graciano et al., 2005 ; Tariq et al., 2017). Côest 

notamment ce qui a pu °tre observ® avec une fertilisation ¨ lôazote chez le pommier (Lloyd et 

al., 2006) et chez le douglas (Jacobs et al., 2004) durant une s®cheresse. A lôinverse, 
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lôinteraction entre une sécheresse et une fertilisation au phosphore a amélioré la croissance 

racinaire chez Phoebe zhennan (Lee & Wei) (Tariq et al., 2017) et chez le tournesol (Ahmad 

et al., 2014) améliorant du même fait leur tolérance à la sécheresse. La présence de phosphore 

dans la fertilisation complète utilisée dans notre étude pourrait avoir joué un rôle dans 

lôam®lioration de la tol®rance ¨ la s®cheresse des arbres en am®liorant la prospection racinaire. 

Les effets sur la biomasse aérienne étaient plus variables. 

Lôarchitecture des arbres a ®t® principalement affect®e par la s®cheresse, les structures 

de houppier observées en I-/F- ou en I-/F+ étaient très similaires (voir les phénogrammes, Fig. 

3.9). Les variables de lôarchitecture du houppier que nous avons suivis dans le cadre de cette 

étude ne semblent pas pouvoir expliquer les différences observées pour la croissance et 

notamment sur le RGR entre les traitements I-/F- et I-/F+. La principale différence apportée 

par lôaugmentation de la disponibilit® en nutriments durant la sécheresse correspondait à une 

augmentation de la valeur des angles Ŭ, qui occasionnaient une forme plus horizontale du 

houppier. Cette faible modification pourrait expliquer en partie lôaugmentation non 

significative des LAI max entre le traitement I-/F- et le traitement I-/F+. Contrairement à ce que 

nous avions supposé, la chute de LAImax occasionn®e par la s®cheresse nôa pas ®t® compens®e 

par lôaugmentation de la disponibilit® en nutriments. Lô®tude des angles dôinsertion des 

feuilles et de leur répartition dans la canopée pourrait apporter un éclairage diffèrent sur les 

relations entre lôaugmentation de la productivit® des arbres fertilisés et lôabsence dôeffet sur le 

LAI max dans un contexte de sécheresse (Hagemeier & Leuschner, 2019). 

La dur®e de saison de v®g®tation nôa pas ®t® affect®e par lôinteraction s®cheresse × 

fertilisation en GS2, a lôexception du g®notype Skado qui a montré une saison de végétation 

légèrement raccourcie par un aoûtement plus précoce. Rien ne prouve que la durée de la 

saison de végétation ne puisse pas être affectée au cours des rotations successives, notamment 

vis-à-vis de lôaspect du d®bourrement plus pr®coce qui nôa pas pu °tre v®rifi® suite ¨ la mise 
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en place tardive du diff®rentiel dôirrigation. Des études complémentaires seront nécessaires 

afin dôapprofondir cet aspect à moyen termes. 

 

3.4.3. Croissance et tolérance à la sécheresse 

Dans notre ®tude, aucune relation nôa pu °tre observ®e entre les capacit®s de croissance 

intrinsèque des génotypes et leur tolérance à la sécheresse. Les deux génotypes les plus 

productifs (c.à.d. Dellinois et Skado) ®taient pour lôun le moins tol®rant ¨ la s®cheresse et pour 

lôautre le plus tol®rant ¨ la s®cheresse. Cela suggère que ces deux traits sont en partie 

d®coupl®s et quôaucun antagonisme nôapparait entre productivit® intrins¯que et tol®rance ¨ la 

sécheresse contrairement à ce qui a déjà pu être observé chez des peupliers hybrides en serre 

(Brignolas et al., 2000 ; Marron et al., 2002, 2003).  

La longueur des branches était linéairement, positivement et significativement corrélée 

au diamètre des branches dans lôensemble des traitements et pour chacun des quatre 

génotypes, comme cela avait déjà été démontré chez le peuplier en plantation (Broeckx et al., 

2012b). Lôindice volumique de tige ®tait positivement et significativement corr®l® ¨ la 

profondeur absolue du houppier au sein de chaque génotype. Pour les génotypes 

intrinsèquement plus productifs, Dellinois et Skado, cela se traduisait par un faible nombre de 

branches très volumineuses, dispersée le long de la tige. Pour les génotypes moins productifs, 

Koster et Jean Pourtet, cela traduisait un grand nombre de branches, peu volumineuses et 

insérées de manière très rapprochées. 

 La profondeur absolue du houppier était également positivement et significativement 

corrélée au LAI max. Cette corrélation est en lien avec le r¹le de la sylleptie dans lôinterception 

lumineuse (Dickmann et al., 1990). Un plus grand nombre de branches et/ou une plus grande 

couverture de la tige par des branches permet une augmentation de la surface foliaire.  
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Les valeurs de LAImax plus élevées chez Dellinois et Skado suggèrent que 

lôinterception lumineuse est davantage modul®e par la proportion de tige recouverte par des 

branches que par la quantité de branches. Une corrélation positive et significative a également 

été trouvée entre le LAImax et la hauteur des arbres. Ces résultats confirment que le LAI est un 

déterminant important de la biomasse ligneuse (Heilman et al., 1996 ; Pellis et al., 2004b). 

Dans cette étude, les arbres présentant une profondeur absolue du houppier plus grande sont 

également plus productifs que les arbres présentant une profondeur du houppier plus faible, 

conformément à ce qui a déjà été montré chez le peuplier (Broeckx et al., 2012b).  

 

3.5. Conclusion et transition 

Cette étude a permis de mettre en évidence une variabilité génotypique importante pour la 

croissance, le rendement, la ph®nologie v®g®tative et lôarchitecture des peupliers. Les résultats 

montrent notamment que : 

- (i) Comme attendu, une plus grande disponibilité en nutriments a amélioré la 

croissance et la productivité des arbres en condition hydrique non limitante. 

Néanmoins, contrairement à notre hypothèse de départ, une plus grande disponibilité 

en nutriments a également eu un effet bénéfique sur la croissance et la production de 

biomasse en condition de sécheresse modérée. 

- (ii ) La durée de saison de végétation et lôarchitecture du houppier nôont ®t® que peu 

modifiés par les differents traitements. Une importante diversité génotypique à 

toutefois été observée pour ces variables, et explique en partie la variabilité entre 

génotype observée pour le RGR. 

- (iii ) Les génotypes intrinséquement plus productifs (Dellinois et Skado) ont tiré un 

plus grand b®n®fice de lôaugmentation de la disponibilit® en ®lements min®raux, 
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notamment en termes de rendement mais également en termes de LAImax en condition 

de disponibilité en eau optimale. 

- (iv) Aucune relation nôest apparu entre la productivit® intrins¯que et la tol®rance ¨ la 

sécheresse des arbres. 

 

Ces travaux ont été réalisés durant les deux premières années de la premiere rotation. Il est 

possible que lôeffet b®n®fique de la disponibilit® en nutriments observ® sous s®cheresse soit 

un effet précoce et la poursuite de cette étude sur plusieurs rotations permettra de vérifier si 

cet effet perdure dans le temps ou si au contraire une plus forte disponibilité en nutriments 

peut être un facteur prédisposant à plus long terme. Il semble également important de vérifier 

si lôinteraction entre la s®cheresse et lôaugmentation de la disponibilit® en nutriments ne 

modifie par la mise en réserve du carbone au fil des rotations, car outre la résistance à la 

sécheresse, les capacités de résilience des arbres pourraient en être affectées (McDowell et al., 

2008). Lô®tude du compartiment racinaire devrait également être envisagée afin de répondre 

aux nombreuses suppositions abordées tout au long de ce chapitre. 

 Les travaux conduits dans ce premier chapitre d®montrent quôune plus forte 

disponibilité en nutriments peut améliorer la croissance des peupliers dans un contexte de 

s®cheresse mod®r®e. Certains nutriments, notamment lôazote, sont cependant connus pour 

augmenter la vuln®rabilit® ¨ la cavitation de lôappareil vasculaire, ce qui pourrait modifier la 

tolérance intrinsèque à des sécheresses plus sévères. Dans le chapitre suivant, nous nous 

sommes donc intéressés la résistance à la cavitation, aux marges de sécurité hydrauliques et 

aux liens avec la croissance. Les mesures ont été réalisées sur les mêmes génotypes et le 

même dispositif de pépinière que celui présenté dans le chapitre 1. 
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Chapitre 2  : Effets croisés de 

la disponibilité en eau et de 

la disponibilité en 

nutriments sur la 

vulnérabilité à la 

cavitation et sur les 

relations avec la croissance  
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4.1. Introduction  

Dôapr¯s la th®orie de la tension-cohésion (Dixon & Joly, 1895), la sève brute circule sous 

tension dans les plantes, du sol vers lôatmosph¯re, sous lôeffet de la vaporisation de lôeau au 

niveau des feuilles. La sève se trouve alors dans un état métastable puisque dans ces 

conditions la phase vapeur est thermodynamiquement plus stable que la phase liquide. Cet 

état instable rend les plantes vulnérables au phénomène de cavitation qui conduit à la 

formation dôembolie gazeuse et ¨ la thrombose des ®l®ments conducteurs du xylème (Tyree & 

Sperry, 1989 ; Tyree & Zimmermann, 2002). Il existe deux causes majeures dôembolie chez 

les plantes : lôalternance des cycles gel-d®gel (embolie hivernale) et lôaugmentation de la 

tension dans les colonnes de s¯ve brute lors dô®pisodes de s®cheresse ou de canicule (embolie 

estivale) (Tyree & Sperry, 1989 ; Cruiziat et al., 2002).  

Chez les angiospermes lôembolie estivale est li®e ¨ lôentr®e dôune bulle dôair au travers 

des pores de la paroi primaire des ponctuations vaisseau-vaisseau lorsque la tension de sève 

dépasse la force capillaire maintenant le ménisque air-eau en place (th®orie ódu germe dôairô 

proposée par Zimmerman, 1983 ; Sperry & Tyree, 1988 ; Choat et al., 2008). Lôembolie rend 

les éléments conducteurs non fonctionnels et entraine une diminution de la conductance 

hydraulique du xylème ; le pourcentage de perte de conductance hydraulique (PLC, Percent 

Loss of hydraulic Conductance) peut donc °tre utilis® comme un indicateur du taux dôembolie 

(Sperry et al., 1988). La vuln®rabilit® ¨ lôembolie estivale est classiquement évaluée au travers 

de courbes de vulnérabilité à la cavitation reliant la PLC (%) aux valeurs de tension 

xylémienne (MPa). Ces courbes de vulnérabilité à la cavitation sont très bien décrites par le 

modèle logistique à deux paramètres proposé par Pammenter & Vander Willigen (1998). Les 

paramètres obtenus après ajustement de ce modèle, notamment le potentiel hydrique du 

xylème occasionnant 50% de PLC (P50), sont utilisés pour comparer la vulnérabilité à la 

cavitation entre organes, individus ou espèces. La P50 est le principal indicateur utilisé pour 
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caractériser la vulnérabilité à la cavitation des plantes dans la littérature (Maherali et al., 

2004 ; Lens et al., 2016 ; Adams et al., 2017).  

Compte tenu de ses cons®quences physiologiques, lôembolie estivale est loin dô°tre 

une routine chez les plantes (Cochard & Delzon, 2013) et la r®versibilit® de lôembolie via des 

mécanismes de re-saturation des vaisseaux in planta reste très largement discutée (Secchi & 

Zwieniecki, 2011, 2012 ; Cochard & Delzon, 2013). La régulation stomatique joue un rôle clé 

dans la limitation du d®veloppement de lôembolie au cours de lôinstallation de la s®cheresse 

(Martin-StPaul et al., 2017). Deux grandes stratégies de réponse stomatique à la sécheresse 

ont été définies par Tardieu & Simonneau (1998) en fonction de la capacité des plantes à 

d®coupler leur potentiel hydrique foliaire (ɊF, i.e. grandeur négative, qui représente lôénergie 

de la liaison de lôeau avec un milieu et permet de déterminer le sens de circulation de lôeau 

entre les différents organes de la plante), de la demande évaporative et du potentiel hydrique 

du sol (Ɋsol). Les plantes dites isohydriques maintiennent un ɊF diurne élevé plus ou moins 

constant quelle que soit la valeur de Ɋsol grâce à une fermeture stomatique généralement 

pr®coce. ê lôinverse, les plantes dites anisohydriques tol¯rent une diminution de ɊF lorsque 

Ɋsol diminue, la fermeture stomatique survenant plus tardivement, et sont donc généralement 

consid®r®es comme ®tant plus promptes ¨ souffrir dôembolie. Cette vision dichotomique est 

cependant ¨ nuancer, les plantes nô®tant jamais d®finies par une anisohydrie ou une isohydrie 

stricte et se trouvant en réalité dans un continuum entre ces deux stratégies (Klein, 2014 ; 

Mencuccini et al., 2015 ; Hochberg et al., 2018). 

La vulnérabilité à la cavitation des arbres montre une très grande variabilité entre 

espèces (Maherali et al., 2004 ; Choat et al., 2012). Des valeurs de P50 supérieures à -1 MPa 

ont été rapportées pour les espèces les plus sensibles (e.g. Hukin et al., 2005) alors que la 

valeur la plus extrême (-18,8 MPa) a été rapportée chez un buisson des régions arides de 

lôAustralie (Larter et al., 2015). Le peuplier fait partie des espèces ligneuses les plus 
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vulnérables à la cavitation avec des valeurs de P50 souvent centrées autour de -1,5 MPa 

(Fichot et al., 2015). Cependant, des variations importantes existent ¨ la fois ¨ lô®chelle inter-

spécifique et intra-spécifique (Fichot et al., 2015).  

La vulnérabilité à la cavitation varie également en fonction de lôenvironnement. La 

diminution de la disponibilité en eau induit presque systématiquement une augmentation de la 

résistance à la cavitation, cette réponse étant interprétée comme un moyen de résister à des 

tensions xylémiennes plus fortes (Hacke et al., 2000 ; Ladjal et al., 2005 ; Awad et al., 2010 ; 

Fichot et al., 2010, 2011). La teneur en éléments minéraux peut également moduler la 

résistance à la cavitation mais les effets semblent dépendre des éléments considérés. La 

fertilisation azotée diminue la résistance à la cavitation (Harvey & van den Driessche, 1997, 

1999 ; Hacke et al., 2010 ; Plavcová & Hacke, 2012 ; Plavcová et al., 2013a). ê lôinverse, 

lôapport de phosphore augmente la r®sistance ¨ la cavitation (Houman et al., 1991 ; Harvey & 

van den Driessche, 1997) alors que le potassium nôa aucun effet (Harvey & van den 

Driessche, 1999). Compte tenu du m®canisme dôembolie estivale (rupture capillaire au niveau 

des pores des ponctuations vaisseau-vaisseau), les modifications de résistance à la cavitation 

sôexpliquent a priori par des modifications de lôultrastructure des ponctuations. Cela a ®t® 

confirmé pour les effets des nutriments (Harvey & van den Driessche, 1997) et de la lumière 

(Plavcová et al., 2011) mais pas encore pour les effets de la sécheresse. Par ailleurs, la 

s®cheresse conduisant g®n®ralement ¨ une augmentation de lôembolie native (i.e. proportion 

de vaisseaux de xylème rendus non fonctionnels à cause de phénomène de cavitation) il est 

possible que lôeffet dôacclimatation observ® (augmentation de la résistance) soit en partie dû à 

un biais de mesure. En effet, les courbes de vuln®rabilit® construites ¨ partir dô®chantillons 

ayant souffert dôune s®cheresse et pr®sentant un certain degr® dôembolie native peuvent en 

théorie être décalées vers des potentiels hydriques plus négatifs. Cette augmentation apparente 

de la résistance pourrait cependant ne pas être liée directement à de la plasticité phénotypique, 
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mais être simplement due au fait que les courbes de vulnérabilité sont dans ce cas précis 

r®alis®es ¨ partir dôune sous-population de vaisseaux conducteurs encore fonctionnels au 

moment de lô®chantillonnage (c.¨.d. non embolis®s) donc plus r®sistants. Conclure sur les 

effets de la disponibilit® en eau sur la r®sistance ¨ lôembolie estivale nécessite donc de 

sôassurer quôaucune diff®rence dôembolie native nôexiste entre traitements. 

Malgré la très grande variabilité inter-spécifique existant pour la vulnérabilité à la 

cavitation, la plupart des espèces quels que soient les biomes présentent des marges de 

sécurité hydraulique inférieures à 1 MPa et fonctionnent, de fait, proche de leur limite 

hydraulique (Choat et al., 2012). Une plus forte r®sistance ¨ lôembolie estivale doit donc avoir 

un coût, sinon toutes les espèces seraient résistantes. Les liens entre vulnérabilité à la 

cavitation et performance de croissance sont cependant très variables en fonction des échelles 

dô®tudes inter- ou intra-spécifiques. Certaines ont montré une corrélation positive entre ces 

deux variables comme côest le cas chez quatre clones dôeucalyptus de sept ans en plantation 

(Vander Willigen & Pammenter, 1998) ou encore chez deux génotypes de Cèdres en serre 

(Ducrey et al., 2008). Les arbres plus vulnérables à la cavitation présentaient généralement 

une croissance plus forte. Cette corrélation a également été observée chez le peuplier 

(Cochard et al., 2007). Dôautres ®tudes nôont pas pu mettre en ®vidence de relations (Hajek et 

al. 2014 ; Guet et al., 2015b) alors que des relations négatives entre vulnérabilité à la 

cavitation et croissance ont également été observées (Harvey & van den Driessche, 1997 ; 

Fichot et al., 2010, 2011). 

ê ce jour, aucune ®tude nôa ®valu® les effets conjoints de la disponibilit® en eau et de 

la disponibilité en nutriments sur la vulnérabilité à la cavitation, les effets de chaque facteur 

appliqu® individuellement semblant °tre antagonistes. Lôobjectif général, exposé dans ce 

chapitre, a donc été dô®valuer les effets interactifs de la disponibilité en eau et de la fertilité du 

sol sur la vulnérabilité à la cavitation et sur les relations avec les performances de croissance.
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Les expériences ont été conduites en pépinière la deuxième année de plantation, sur quatre 

génotypes de peupliers cultivés à une densité de plantation équivalente à celle utilisée en 

taillis ¨ tr¯s courte rotation, selon un plan dôexp®rience factoriel ¨ deux modalit®s de 

disponibilité en eau × deux modalités de disponibilité en nutriments (dispositif 1, cf. section 

Matériels et Méthodes général p. 38). Nos hypothèses ont été les suivantes : (i) La sécheresse 

augmente la r®sistance ¨ la cavitation mais lôaugmentation de la disponibilit® en nutriments 

altère cet effet ; (ii)  Lôaugmentation de la r®sistance ¨ la cavitation durant la s®cheresse nôest 

pas liée à un artéfact de mesure mais traduit une réelle plasticité phénotypique ; (iii)  Les 

arbres les plus résistants à la cavitation ont aussi une croissance plus faible. 

 

4.2. Matériels et Méthodes 

Lôessentiel des mesures a ®t® r®alis® en 2017 lors de la première rotation de la plantation, sur 

quatre génotypes de peupliers (P.nigra cv. Jean Pourtet ; P.detloides cv. Dellinois ; 

P.deltoides × P.nigra cv. Koster et P.tricocarpa × P.maximowiczii  cv. Skado). Les 

abréviations correspondant aux quatre combinaisons de disponibilité en eau et de disponibilité 

en nutriments utilisées dans la suite du chapitre sont les suivantes : I+/F-, irrigué non fertilisé ; 

I+/F+, irrigué fertilisé ; I-/F-, non irrigué non fertilisé ; I-/F+, non irrigué fertilisé. Pour 

rappel, lôarr°t dôirrigation nôa ®t® initié que lors de la deuxième année de croissance ; le 

différentiel de disponibilité en nutriments a lui été apporté au cours des deux années. Les 

informations détaillées sur le choix du matériel végétal, sur le dispositif expérimental et sur la 

conduite culturale sont données dans la section Matériels et Méthodes (page 38).  
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4.2.1. Potentiel hydrique minimum journalier du xylème 

Le potentiel hydrique minimum journalier du xylème (Ɋx-min, MPa) a été évalué à quatre 

reprises durant lô®t® 2017 entre le 23 juin et le 23 ao¾t sur les mêmes arbres à chaque fois (n = 

64 = 4 génotypes × 4 traitements × 4 blocs × 1 individu). Une feuille mature de pleine lumière 

de chacun des 64 arbres a été sélectionnée et placée dans un sac zip-lock opaque hermétique 

en milieu de matinée, à 10 heures, heure locale, afin de stopper la transpiration foliaire et 

dô®quilibrer le potentiel hydrique de la feuille avec celui de la tige. Les feuilles ont ensuite été 

®chantillonn®es entre 13 et 14 heures, heure locale. Pour lô®chantillonnage, les feuilles ont ®t® 

s®par®es de la tige et enferm®es herm®tiquement dans les sacs plastiques avant dô°tre 

immédiatement placées au froid dans une glacière. Les échantillons ainsi prélevés ont été 

transport®s vers le laboratoire et trait®s dans les deux heures ¨ lôaide dôune chambre ¨ pression 

de Scholander (Scholander et al., 1965, de type PMS 1000, Corvallis, Oregon, USA). Le 

potentiel hydrique des feuilles ainsi mesuré a été considéré comme le potentiel hydrique 

minimum journalier du xylème (Zhang et al., 1997 ; Zhang et al., 1998). 

 

Photo : Mise en place dôune feuille dans la chambre ¨ pression de Scholander et surveillance de lôapparition du ménisque de 

sève au sommet de la section du pétiole. 
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4.2.2. Vulnérabilité à la cavitation et marges de sécurité hydraulique 

La vuln®rabilit® ¨ la cavitation a ®t® mesur®e au d®but du mois dôoctobre 2017 sur les m°mes 

individus que ceux ®chantillonn®s pour Ɋx-min (n = 64 = 4 génotypes × 4 traitements × 4 blocs 

Ĭ 1 individu). Les mesures ont syst®matiquement ®t® r®alis®es sur des branches de lôann®e 

situ®es dans le tiers sup®rieur de lôarbre. Les branches ont toutes ®t® ®chantillonn®es le m°me 

jour, tôt le matin. Toutes les feuilles ont été supprimées avant de sectionner les branches afin 

de limiter lôinduction artificielle dôembolie. Les branches ont imm®diatement ®t® enveloppées 

dans du papier humide et conserv®es ¨ 4ÁC dans des sacs opaques jusquô¨ analyse. Juste avant 

les mesures, la partie sup®rieure des branches a ®t® recoup®e sous lôeau afin dôobtenir des 

segments de tige dôenviron 40 cm. Les courbes de vuln®rabilit® ont ®t® ®tablies ¨ lôaide de la 

technique Cavitron. Le principe consiste à générer une embolie progressive des vaisseaux de 

xylème en utilisant la force centrifuge dôun rotor (ici 40 cm) tout en mesurant simultanément 

la conductance hydraulique de lôéchantillon alors que la sève est sous tension (Cochard, 

2002 ; Cochard et al., 2005). La conductance hydraulique mesurée à faible tension (-0,75 

MPa) a ®t® consid®r®e comme la conductance hydraulique maximale de lô®chantillon (kmax). 

Le potentiel hydrique de lô®chantillon a ensuite ®t® diminué progressivement par paliers de 

0,25 MPa en augmentant la vitesse de rotation du rotor. À chaque palier, la conductance 

hydraulique (kn) a été mesurée à plusieurs reprises jusquôà la stabilisation des valeurs puis le 

pourcentage de perte de conductance hydraulique (PLC, %) a été calculé comme suit :  

PLC = (1 ï kn / kmax) × 100. 

Cette procédure a été répétée jusquôà atteindre au moins 90% de PLC. La vitesse du rotor était 

contrôlée par un tachymètre électronique (résolution de 10 tr / min). La relation entre les 

valeurs de PLC et de potentiel hydrique du xylème (Ɋx) a été utilisée pour générer des 
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courbes de vulnérabilité pour chaque échantillon. Chaque courbe a été ajustée à la fonction 

sigmoïde suivante (Pammenter & van der Willigen, 1998) : 

PLC = 100 / (1 + e
(s / 25 Ĭ (Ɋx ïP50))

) 

Où óP50ô correspond à la valeur de potentiel hydrique du xylème entraînant une perte de 

conductance hydraulique de 50% et ósô correspond ¨ la pente au point dôinflexion de la courbe 

(Cochard et al., 2005). 

Les marges de sécurité hydraulique (MS50) ont été calculées pour chaque individu 

comme la différence entre Ɋx-min et P50 (Choat et al., 2012). Le Ɋx-min le plus faible pour 

chaque g®notype et chaque traitement a ®t® utilis® afin dôobtenir la MS50 minimale au cours de 

la saison ; dans la plupart des cas, le Ɋx-min utilisé a été celui mesuré le 23 juin 2017 à 

lôexception du génotype Jean Pourtet en condition I+/F+ mesuré le 23 août 2017. Plus les 

marges de sécurité sont faibles, plus les arbres fonctionnent proche de leur limite 

hydraulique ; des marges de s®curit® n®gatives indiquent que les arbres souffrent dôembolie et 

fonctionnent ¨ des potentiels hydriques incompatibles avec le maintien de lôint®grit® de leur 

appareil vasculaire (Choat et al., 2012). 

4.2.3. Embolie native 

Lôembolie native a ®t® mesur®e sur les m°mes branches que celles collect®es pour les mesures 

de vulnérabilité à la cavitation (n = 64 = 4 génotypes × 4 traitements × 4 blocs × 1 individu). 

Les mesures ont été réalisées à lôaide dôun embolie-mètre (appareil XYLôEM, Bronkhorst, 

Montigny-Les-Cormeilles, France) en suivant le protocole décrit par Barigah et al. (2013b). 

Cette méthode dite « hydraulique » est basée sur la mesure de la PLC (%) qui correspond au 

différentiel entre la conductance hydraulique au moment de la mesure et la conductance après 

resaturation des vaisseaux. Les mesures ont été effectuées à une température de 21°C. Des 

®chantillons de branche de 10 cm de long ont ®t® recoup®s sous lôeau et imm®diatement fix®s 
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aux tubes reliés ̈  lôappareil. La conductance initiale (ki) a été mesurée à basse pression (0,001 

MPa) ¨ lôaide dôune solution dégazée de CaCl2 à 1 mM et de KCl à 10 mM une fois le flux 

stabilisé. Les échantillons ont ensuite été perfusés avec la même solution à une pression de 0,2 

MPa pendant 1 min 30 s jusquôà stabilisation du flux afin dôéliminer lôair des vaisseaux de 

xylème embolisés, ce qui a permis de mesurer la conductance hydraulique maximale (kmax).  

 

4.2.4. Estimation des performances de croissance 

Durant lôann®e 2017, des suivis de la hauteur de la tige principale (H, cm) et du diamètre à 22 

cm du sol (D, cm) ont été réalisés régulièrement sur un sous échantillon représentatif de la 

variabilité existante (n = 576 = 4 génotypes × 4 traitements × 4 blocs × 9 arbres). À partir de 

ces mesures, et du calcul de lôindice volumique de tige (IVt = H × D
2
, dm

3
), les biomasses 

a®riennes s¯ches ont ®t® estim®es ¨ lôaide de relations allom®triques d®taill®es dans le 

Chapitre 1. À partir des valeurs de biomasse aérienne sèche estimées, le taux de croissance 

relatif (RGR, g g
-1

 j
-1

) a été calculé en utilisant les valeurs de biomasse estimées entre le 4 mai 

2017 et le 1
er
 septembre 2017 dates correspondant au début et à la fin de la période de 

croissance pour les quatre génotypes. Les indicateurs de croissance retenus pour lôanalyse afin 

dô®valuer les relations vuln®rabilit®/croissance étaient la hauteur de la tige fin 2017 (H, cm), 

lôindice volumique de tige (IVt) produit sur lôann®e 2017 ainsi que le taux de croissance relatif 

(RGR). 

 

4.2.5. Analyses statistiques 

Les données ont été ajustées aux effets blocs et analysées avec le logiciel R Studio (Version 

1.1.447 ï © 2009-2018 RStudio, Inc.). Les données ont graphiquement été jugées conformes 
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aux hypothèses de normalité et dôhomoscédasticité. Les tests statistiques ont été considérés 

comme significatifs quand P<0,05.  

Lôanalyse des effets li®s aux facteurs ódisponibilit® en eauô et ófertilit®ô pour les 

données relatives aux P50, aux MS50, et ¨ lôembolie native a été réalisée par analyse de 

variance (ANOVA) ¨ deux facteurs pour chaque g®notype. Ces analyses ont ®t® faites ¨ lôaide 

du modèle factoriel complet suivant : Yijk = µ + Ii + Fj + (Ii × Fj) + Ůijk où Yijk fait référence 

aux valeurs individuelles ajustées aux effets blocs, µ correspond à la moyenne générale, Ii est 

lôeffet du facteur ódisponibilit® en eauô I considéré comme fixe, Fj est lôeffet du facteur 

ófertilit®ô F considéré comme fixe, (Ii × Fj) est lôinteraction entre les deux facteurs et Ůijk la 

résiduelle. Pour les Ɋx-min, les ANOVA ont été réalisées à chaque date de mesure. Lorsquôune 

interaction significative entre les deux facteurs a été identifiée, une analyse de variance à un 

facteur a été faite au sein de chacune des deux modalités de disponibilité en eau afin de 

caract®riser sp®cifiquement lôeffet de la disponibilité en nutriments.  

Lôajustement des mod¯les sigmoïdes aux s®ries dôobservations ®tait de qualité correcte 

avec des coefficients de détermination (R
2
) supérieurs à 0,84. Les observations de P50 

moyennes en fonction des MS50 minimales ont été ajustées à des modèles de régressions 

lin®aires. Ces analyses ont ®t® r®alis®es ¨ lôaide du logiciel SigmaPlotÈ (version 12.0, 2011 

Systat software, Inc.). Une inspection graphique et le calcul du coefficient de corrélation de 

Pearson ont été réalisés pour juger du lien entre les variables continues.   



 

118 

 

4.3. Résultats 

4.3.1. Potentiel hydrique minimum de sève 

La dynamique de Ɋx-min au cours de lô®t® ®tait globalement la m°me pour lôensemble des 

génotypes (Fig. 4.1). Quel que soit le traitement et le génotype, les valeurs les plus faibles de 

Ɋx-min ont syst®matiquement ®t® observ®es ¨ la premi¯re date (23 juin) lorsque Ɋbase était le 

plus faible, ¨ lôexception du g®notype Jean Pourtet pour le traitement I+/F+ (derni¯re date, 23 

août) (Fig. 4.1). Un effet significatif de la disponibilit® en eau a ®t® enregistr® pour lôensemble 

des g®notypes ¨ chacune des dates de mesure, ¨ lôexception une nouvelle fois de Jean Pourtet 

à la dernière date (Tableau 4.1) ; comme attendu, Ɋx-min était plus faible pour la modalité I-, 

les valeurs ne descendant cependant jamais en deçà de -1,4 MPa (Fig. 4.1). Aucun effet 

significatif de lôaugmentation de la disponibilit® en nutriments nôa pu °tre observ® ¨ 

lôexception du génotype Skado à la deuxième date (6 juin) (Tableau 4.1). Aucune interaction 

disponibilité en eau × augmentation de la disponibilité en nutriments nôa pu °tre d®tect®e, 

indiquant que les effets de la s®cheresse sur Ɋx-min nô®taient pas influenc®s par le statut 

nutritif. 
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Figure 4.1. Variations saisonni¯res du potentiel hydrique minimum journalier du xyl¯me (Ɋx-min, MPa) durant la période 

estivale 2017. Les valeurs correspondent aux moyennes génotypiques par modalités ± E.S. (n = 4). Symboles et couleurs : 

gris clair et symboles blancs, irrigué (I+) ; gris foncé et symboles pleins, non irrigué (I-) ; cercles et traits pointillés, non 

fertilisé (F-) ; triangles et traits pleins, fertilisé (F+). 
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Tableau 4.1. Potentiel hydrique minimum journalier du xyl¯me (Ɋx-min, MPa) au cours de lô®t® 2017 (moyennes Ñ ES, n = 4) et r®sultats des analyses de variances ¨ deux facteurs de lôeffet de la 

disponibilité en eau (I à deux modalités, I- et I+), de la fertilisation (F à deux modalités, F- et F+) et de leur interaction (I × F). Les lettres minuscules indiquent les résultats des tests post-hocs au 

sein dôun g®notype pour une date donn®e ; des lettres différentes indiquent des différences significatives entre modalités. La significativité des résultats dôanalyse de variance a ®t® signal®e 

comme suit ; ns, non significatif ; P <0,05 ó*ô ; P < 0,01 ó**ô, et P < 0,001 ó***ô.  

    I+/F- I+/F+ I-/F- I-/F+ I F I × F 

23 juin Dellinois -0,80±0,08
(a)

 -0,93±0,03
(a)

 -1,28±0,04
(b)

 -1,28±0,06
(b)

 ***  n.s. n.s. 

 
Koster -0,67±0,22

(a)
 -0,88±0,11

(ab)
 -1,16±0,05

(bc)
 -1,23±0,06

(bc)
 **  n.s. n.s. 

 
Jean Pourtet -0,88±0,15

(a)
 -0,68±0,17

(a)
 -1,33±0,03

(b)
 -1,38±0,07

(b)
 ***  n.s. n.s. 

 
Skado -0,76±0,21

(a)
 -0,54±0,20

(a)
 -1,06±0,03

(a)
 -1,03±0,10

(a)
 *  n.s. n.s. 

06 juillet Dellinois -0,41±0,10
(a)

 -0,68±0,15
(ab)

 -1,15±0,11
(bc)

 -1,25±0,15
(c)

 ***  n.s. n.s. 

 
Koster -0,49±0,05

(ab)
 -0,33±0,11

(a)
 -0,91±0,04

(bc)
 -1,13±0,21

(c)
 ***  n.s. n.s. 

 
Jean Pourtet -0,53±0,14

(ab)
 -0,39±0,12

(a)
 -0,94±0,08

(b)
 -0,70±0,16

(ab)
 **  n.s. n.s. 

 
Skado -0,60±0,14

(a)
 -0,24±0,10

(b)
 -1,03±0,01

(c)
 -0,63±0,09

(a)
 ***  **  n.s. 

21 juillet Dellinois -0,29±0,09
(a)

 -0,47±0,13
(a)

 -0,96±0,06
(b)

 -0,91±0,06
(b)

 ***  n.s. n.s. 

 
Koster -0,36±0,07

(a)
 -0,36±0,04

(a)
 -0,79±0,07

(b)
 -0,84±0,08

(b)
 ***  n.s. n.s. 

 
Jean Pourtet -0,34±0,11

(a)
 -0,45±0,13

(a)
 -0,99±0,12

(b)
 -1,01±0,04

(b)
 ***  n.s. n.s. 

 
Skado -0,40±0,11

(a)
 -0,36±0,08

(a)
 -0,75±0,08

(b)
 -0,74±0,03

(b)
 ***  n.s. n.s. 

23 août Dellinois -0,60±0,12
(a)

 -0,84±0,15
(ab)

 -1,08±0,08
(b)

 -1,06±0,11
(b)

 **  n.s. n.s. 

 
Koster -0,66±0,16

(a)
 -0,83±0,08

(ab)
 -0,99±0,07

(ab)
 -1,04±0,06

(b)
 *  n.s. n.s. 

 
Jean Pourtet -0,81±0,17

(a)
 -0,87±0,15

(a)
 -0,96±0,07

(a)
 -1,08±0,04

(a)
 n.s. n.s. n.s. 

 
Skado -0,43±0,05

(a)
 -0,59±0,13

(ab)
 -0,80±0,10

(b)
 -0,74±0,07

(ab)
 **  n.s. n.s. 
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4.3.2. Vulnérabilité à la cavitation  

Les courbes de vuln®rabilit® ¨ la cavitation ®tablies ¨ lôaide du Cavitron montraient toutes des 

formes sigmoïdes avec des ajustements au modèle logistique chez les quatre génotypes dans 

les quatre traitements (r
2
 > 0,90 ; Fig. 4.2). Des différences significatives de P50 entre 

g®notypes nôont pu °tre enregistr®es que dans les traitements I+/F+ (P = 0,048) et I-/F- (P = 

0,010) ; dans le premier cas, le génotype le plus résistant était Dellinois (P50 = -2,18 MPa) et 

le plus vulnérable était Jean Pourtet (P50 = -1,87 MPa) alors que dans le deuxième cas, le plus 

résistant était Skado (P50 = -2,37 MPa) et le plus vulnérable était Koster (P50 = -2,12 MPa) 

(Fig. 4.2 et 4.3).  

 

Figure 4.2. Courbes moyennes de vulnérabilité à la cavitation. Les valeurs correspondent aux moyennes intra-modalités par 

génotypes ± E.S. (n = 4). Symboles et couleurs : gris clair et symboles vides, irrigué (I+) ; gris foncé et symboles pleins, non 

irrigué (I-) ; cercles et traits pointillés, non fertilisé (F-) ; triangles et traits pleins, fertilisé (F+). 

 

Quelle que soit la modalité de disponibilité en nutriments (F+ ou F-), la sécheresse 

augmentait la résistance à la cavitation (Fig. 4.2 et 4.3) ; lôamplitude minimale de r®ponse (-


