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Ludes premi res pr®visions doéun r®chauffem
prévoyait une élévation de la température moyenne de 2,3°C comme conséquence directe du
doublement de la concentration de gévue pour le début du XXleme siecle (Manabe &
Wetherald, 1967). En 1979 a eu lieu la premiere conférence mondiale sur le climat a Genéve.
Cette conf®rence a per mis l a cr®ation doun
| 6®chell e mondi al e E(1888t1eiGtELC éGrokpe ntergoavesmental2 0 1 5) .
sur | 6®vol uti on dufutcréé. @eagtoype dstRcafyé depuis dunsgiti et i s )
de | 0® ude des m®cani smes du r®chauffement
modifications climatiques ont été proposés dans leurs rapporéesreefgent de visualiser le

climat dans les 60 a 80 prochaines années, et notamment les températures et les précipitations
(Fig. 1.1; GIEC, 2013). Le dernier rapport du GIEC révéle une augmentation des
températures globales de 0,87°C en moyenne (par tapdarmoyenne des années 1850

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

| augmentation des temp®ratures soO0est accomp
l a fr®quence de survenue dGede@memaent rextrémesc | i me
présentent un impact plus important que des changements progressifs des conditions

moyennes. lIs peuvent étre de plusieurs types comune augmentation des phénomeénes de

canicule, une augmentation des événements de séchefesseiet d i nondati on, u
ri sqgques doincendies, ou encor e ;Rechsteaeta,ment at
2013). Si tous |l es organismes Vvivants sont ¢

les plantes et en particuliers lebr@s y sont tout particulierement exposeés.

14



RCP 2.6 , RCP 8.5
Température

(%)
Figure 1.1. Changements envisagés pour la températungenng°C) et les précipitationmoyenneg% de variatios) selon

un scénario optimiste (RCP2.6) et un scénario pessimiste (RCR&ur la période 2082100 par rapport a la moyenne
19862005 (GIEC, 2013).

1.1. Les arbres face a la sécheresse

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

un i mportant d ®s av ant aagli@icationadess contiteons de viet parx t e

C

rapport aux °tres vivants mobil es. Il s sont

sexuée allogame qui favorise le brassage génétique et on les retrouve dans de vastes aires de
répartition sous des climats varidu cours des ages, les foréts ont souvent été confrontées a

des aléas climatiques et leur composition ainsi que leur aire de répartition en a généralement
été modifiée au grés de la sélection naturelle (Venngtid2; Lefevreet al.,2015). En effet,

pour que | es arbres puissent s 0 ada:mtcaut  a u X
terme une capacit® ° sbacclimater et ) pl us
(Lefevreet al., 2015). Cependant, les changements qui ont lieu aetoefit 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 foréts (Vengaete).

15



Cbest dans ce contexte quodont nBtioRestiermr egi s

| 6®c hel(Alenenhab,20dd). e é enombre de ces d®p®ri sser
de mortalit® a consi d®r abl ement augment ® au
gl obe. S6il ne sobdagit pa&leBaurhis, 8979 Riomal8d e ur e X
Hogget al.,2002; Allen et al.,2010; Anderegget al.,2012; Vennetier 2012; RubertNason
et al., 2017, les événements de type sécheresse et/ou fortes températures ont été identifiés
commele principal facteur ddenchant(Fig. 1.2 ; Brédaet al.,2006; Mitchell et al.,2012;
Vennetier 2012; Adams et al., 2017). Ces événements climatiques extrémes devraient
continuer ddbaugmenter au cour s des procha

conséquences sur lddn carbone et le bilan hydrologique des foréts (Adeal.,2010).

®  Localities compiled through 2009 {summarized and Ested in Allen et al, 2010)

O  Examples not included in Allen et al. (2010) largely from post-2009 publications
[C]  Broad areas described by particular post-2009 publ

Figure 1.2. Convergencenondialedes phénoménes de dépérissements foresferdques exemples de bidésmoncernés
par ces dépérissemeiffsnderegget al, 2016).
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1.2.Notions de sécheressedéficit hydrique, stress hydrique

La sécheressetes | 6un des principaux f alanteeRlusisurs!| i mi t
notions peuvent étre retrouvées derriere le terme général de "séché&kssest toujours liée

a un déficit de fjuviométrie, mais ce critére seul est bien souvent insuffisant pour caractériser

une sécheressBlus globalement la sécheresEpend déa disponibilité en eau du set de

la demande évaporativeorsque la disponibilité en eau devient insuffisante deaméservoir
superficiel du sol on parle d#cheresse "édaphidquéorsque la reconstitution des réserves
enead u s ol (nappes phre&msuffisgniecon parlealors secheredse e a u € )
"hydrologiqué¢ (Amigues et al., 2006) On peut eégaleent parler de sécheresse
"atmosphériquequi estliée a la combinaison diortes températurest doéune f ai bl e
rel ati veal daomnrrd upbfontee derdadde évaporativiea sécheresse atmosphérique

peut agir en interaction avec la sécheres$aphique, la combinaison des deux ayant des
effets synergiques négatifs sur le bilan hydrique des plantes (faible réservoir x forte demande
évaporative) (Bredat al, 2006).

La s®cheresse, ®daphique et/ ou atmosph®r
hydriguepr ovi soi re ou per manent en fonction de
Cette d®viation de | 6®tat physiologique par
la plante, correspond a la notion de stress hydrique. Le skess @ngendre une réponse
physiologique visant ~ permettre | édaccli mat a

revenir " | 6 ®t at de r ®f ®r ence.

1.3. Stratégies derésistance a la sécheresst chronologie de réponse

Lesp o p u | a arbres nesdipadeit que de deux possibilités pour ne pas disparaitre face a
| 6augment ati on d e ssoitpla nggsaion pan depladeenens ded populatiorns n
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| 6i nt ®r i eur ou en dehors de | eur aire de

envimnnement . La migration vers | e nord est d
répartition du chéne vert vers le nord ayant déja été constaté par exemple en France (Badeau
et al.,2007; Delzonet al.,2013). Cependant, la vitesse actuelle de mignagi €té mesurée a
400mafau maxi mum al ors quoi | *pow que ka migrationasoitt e i n d
efficace face aux changements climatiques (Pearson, 2Q@S5)maintien dans un
environnement contraignant ne peut se faire que Ipéra c cibni das individus et
| adlaptation locale dgsopulations cette adaptation dépeatt de la diversité génétiqumour
des caractéres adaptatifs capables de répondre a cette co(B@dshaw, 1965 Valladares
et al.,2007).

Les changements climatiquest ales impacts a coutérme sur les arbres forestiers en
place mais aussi a losigrme sur le potentiel évolutif des peuplemedtscourt terme,la
capacit® dobéun g®notype 7 produire diff ®ren
déenvir onne Wda plastigté phénatypipudo n par |l e auss;i dobac
Callahanet al.,, 1997) L e ph®nom ne dodresmondl 4 dea tchargénwemis
physiologiques, biochimiques et anatomiques, réversédilagriori sans conséquence sur la
génération suivae en réponse a uenvironnement nouveau (Lefévre, 201&)moyen et
l ong ter me, | 6adapt at i dengénatypasmieens gdaptésl a leur | a s
environnement, on parl e al or s do®vol ution
environnementale conse&rvensuite les génotypes résistardans un milieu donné.
L'adaptation correspond donc a une dynamique réactionnelle dont la résultante est la
"résistancé(Vartanian & Lemeée, 1984).

La résistance a laécheresse est classiquement divisée en trois gramdesgiesLa
premi re str at ®gpureet samplea lal con@ante@ig. 1.8).nLesplantes

utilisant cette stratégiprésentent genéralement un cycle de vie tres coaldsur la saison
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des pluies, et ce sont les graines (tres résistagteég)ersistent durant la mauvaise saison
(Lemée, 1978). La phénologie (c.a.d. la succession évenements biologiques cycliques, tels
gue | 6ouverture des bourgeons, la floraison
peut étre ici considérée comrue caractere adaptif qui permet aux plantes de répondre a la

contrainte environnementale (Rathcke & LacE385).

' |
ECHAPPEMENT
(« échappe a la contrainte ») « Exposition a la contrainte »
I
Phénologie décalée, cycle de vie tres ‘
court (espéces éphémérophytes) f 1
EVITEMENT TOLERANCE
- « Conservateurs » : Fermeture - Maintien de la turgescence cellulaire (ajustement
stomatique, chute feuilles et/ou osmotique)
réduction surface foliaire,

Maintien des échanges de gaz et photosynthése
stockage hydrique (ex. cactées)
- Ajustement allocation C entre compartiments
« Gaspilleurs » : enracinement

! : (racines vs. parties aériennes)
profond (sp. phréatophytes)

Maintien de la circulation de I'eau

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

Deux autres stratégies de rémige sont habituellement évoquées pour les plantes
persistant pendant la contrainte hydrique, contrairement aux péptiémérophyteflantes
accomplissant leucycle reproductif en quelques joudkirant une période favorable)
| 6®vi t emence(Fig13. ;lLevitt, 1980) ®r a

LO®Vitement fait r ®f ®r ence ° un ensembl
ressentir l es effets de | a contrainte, au n
fonctionnement métabolique normaiais ralenti Il exi st e deux strat ®gi e
(Maximov, 1929). La premiere stratégie est une stratégiecdaservation> de la ressource
en eau grace par exemple a une réduction des pertes emaeme fermeture stomatique
précoce (plantes isohydriques), une chrtecoce des feuilles, des feuilles a cuticule épaisse
(Scl ® ophytes) ou encore | 6existence de tis
exemple le parenchyme aquifere des Cactacées). La deuxieme stratégie, pppelée
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opposition «gaspillage», estune stratégie visant plutdtndaintenir ovaugmenter l'absorption
d e |viddea modifications morphologiques de la partie souterraine des plantes, notamment
un enracinement profond per mettant plahtdsac c s
Phréatophys).

La tolérance a la sécheresse est un caractere complédtifactoriel et les réponses
dépendent de la combinaison {intensité x durée} de la contrainte (Mc Detvall 2008)
(Fig. 1.4). Dansdes contexts de sécheresse modérde,tolérancepeut étreappréhendée
commel a ¢ a p a individ®a ndidtenin sa croissance ou sa productivité dans le cas
déesp ces cul ti v ®@assiopra, 2002Morlusret ar, 20061 Pams ce t
contexte,la tolérance passe généralemg@atr le maintien des Banges de gaz foliaire
associés a la fixation du carbor&ilim et al.,2009; Larchevéqueet al.,2011b; Dinh et al.,
2017, des ajustements osmotiques visant a maintenir la turgescence cellasdiraf (&
O'Leary, 1996; Blum & Sullivan, 1996; Gebreet al., 1998; Marron et al., 2002, des
ajustements morphologiques visant a ajuster le ratio entre la surface de conduction et la
surface transpiranteliy & Dickmann, 1993 Chenet al, 1997; Ibrahim et al., 1997,
Pallardy& Rhoads, 199y des ajustemret s anat omi ques d@orcleteappar ei
al., 2004; Hukin et al., 2005; Ladjal et al., 2005; Fichotet al., 2009, 2010, Hajek et al.,

2014 (Fig. 1.5.
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Croissance, A, gg, k, % control chute du potentiel hydrique, MPa
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;o /f/ stomatique
40 1 Cof 4 émission - 06
/ Y / foliaire
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///i/ photosynthese
0 1 == - 1.0
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Humidité volumique du sol, %

Figure 1.4. Chronologie des réponses physiologiqdegeupliea la sécheresséyo | ut i on en pourcentage d
liste nonexhaustive de m®cani smes physi ol ogi @ dela séchérdssecAve®s par L
A, assimilation net du CQ gsw, conductance st omaEtikgcoreluctivitthlyad rvaaip e \qrued 6 da@dw x
abscisses selitde droiteagaudh@r s déune s®cheresse | 6humidit® vibrdyermi que d
et al.,2004).

Dansdescontexts de sécheresse plus integsiersque la croissance est inhibée, la
tol®r ance peut °tre appr®hend®e comme | a capac
la séve brute au sein du xyleme. La capacité a maintenir la circulation de la seve brute peut
°tre ®valu®e au traver s d&peryeal, 198sTyredetaah,c e 7 |
1992; Cochard & Granier, 1999Cochardet al.,2008 . L6embolie estival e
du phénomene de cavitation se produisant au sein des éléments conducteurs du xyléme
lorsque le potentiel hydrigue de séve devient tro@g at i f , par exempl e
sécheresseBgikircher & Mayr, 2009 Delzonet al.,2010; Barigahet al.,2013 ; Fichotet
al., 2015 . La cavitation correspond ~° JFddpirat.
Zimmermann, 19838 d 6 ® toftdom¢enrta élément conducteur, conduisant a leur perte de
fonction irréversible et a une diminution de la conduction de la séve plus ou moins importante
en foncti on d uSpedyesTyee, 1D83dyrde & ISpery, 1089 Cochardet

al., 1992; Pockmanet al., 1995; Speeryet al., 1996 . Le niveau de r ®si s
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1.4. Les mécanismesle mortalité en réponse a la sécheresse chez les arbres

Bien que doapjpappréebander lessméaamsimes physiologiques conduisant a la
mortalité des arbres en réponse a la sécheresse demeurent encore partiellement compris. Ces
mécanismes ont été formalisés par McDowallal. ( 2008 ) . Déapr s l eur
mécanismes prév@int dans | a mortalit® d®pendent de |

sécheress@-ig. 1.6).

Courte Durée Longue
S

r

Faible

Mortalité :
Epuisement

Intensité des réserves

Mortalité :
Forte ¥ Dysfonctionnementshydrauliqqa

Adapté de McDowell et al. (2008)

Figure 1.6. Diagrammeadapté de celyproposé par McDowebt al. (2008), expliquant les risques associés a une sécheresse

d'intensité et de durée variable.

Les sécheresses de courte durée mais de forte intensité favoriseraient la mort par
d®s hydratation suite 7 | 6embol i e massive d
(Brodribb & Cochard, 2009 Hoffman et al., 2011; Barigahet al., 2013). Selon ette
premiere hypothése, les individus/especes présentant une régulation stomatique permissive
autorisant un certain niveau de déficit hydrique (comportement anisohydtitpehberget
al.,, 2018 seraient les plus a mémes de souffrir de dysfonctionnentgmsauliques
(Hartmannet al., 2013; Mitchell et al., 2013, 2014 Mencuccini et al., 2015). Les
dépérissements forestiers et la mortalité des arbres précédemment évoqués seraient en grande

partie imputables a ces dysfonctionnements hydrauliques (Ehalat2012; Anderegget al,
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2016) . Coest pour quoi l a r®sistance ° | 6 emb
critere de résilience a la sécheresse chez les arbres.

Les sécheresses peu intenses, incompatibles avec une embolie massive, mais de
longue durée favoriseraient plutét 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 (Pieaze2014). Selon cette
hypot h se, | 6®pui sement des r®serves serait
| 6individu (baisse voire arr°t de |l a fixat.i
mai ntien de | 6act i vHgt Xy, Sal®et a.p201P;iHartmanned al., bas e)
2013,b; OO Btrli,2M15). CbOest dans ce contexte que
des réserves carbong¢estamment les glucides (Fig. 1.@},surtout de leur diminution dans
la mortalité des ares Galianoet al., 2012 ; Adamset al.,2017; Kono et al., 2019. Les
individus/espéces présentant une régulation stomatique stricte (comportement isohydrique
Hochberg et al., 2018 seraient pl us ) m° me s de souff

(Hartmanret al.,2013,b; Mitchell et al.,2013, 2014 Mencucciniet al.,2015).
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Adapté de Hartmann & Trumbore (2016)

Figure 1.7.Schema adapt® de Hartmann & Trumbore (2016) pr®sentar
plantes, les glucides. Les glucides sont la forme de rétepieis courramment utilisée comme indicateurs de la gestion

globale des réserves carbonées de la plante. lls sont produits par la photosynthése sous forme de suetpsaitdrie

°tre mis en r®serve sous f odiredemerddars feimétabolisnte primaine et sexondairea i r e  u-
Ldami don peut ° t s solubleesalan ek besain®et ke statud phgsiolegique de la plante. La sécheresse

entraineune fermeture stomatique qui spega photosynthése (croix rouge) obligeé#a plante & fonctionner en circuit fermé

pour sorutilisation ducarbone pouvant conduire destockage voiran épuisement des réserves

Dans les faits|a cinétique des événements est probablement plus complexe que la
dichotomieproposée. &s deux macanismes pourraient potentiellement interagircours de
|l 6installati®en ddarlareaforai®st gar ddautres
(McDowell et al, 2008, 2011 McDowell, 201]). Si de nombraisesétudes ont confirméle
réle fondametal des dysfonctionnements hydrauliques dans la mortalité des arbodsil{B
& Cochard, 2009 Hoffman et al., 2011; Barigah et al., 2013 ; Nardini et al., 2013;
Anderegget al.,2016),| e r ! épeisendent dds ééserves carbordEaeure plus dise@
(Adamset 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 a
la sécheresseBfédaet al., 2006; Galianoet al., 2011 , | 6®pPtui B & enst g®n ®tr
jamais total a mortalité. Par ailleursje métaanalyse récenta monte que la mortalité des
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arbres due a la sécheressincidait avec ledysfonctionnements hydrauliqudans la totalité

des cas décrits dans la littératukeg( 1.8, Adamset al, 2017). Au contraire, aucun cas de
mortalité  coincidit uniquement avec la diminution des réserves carbonées,
dysfonctionnements hydrauliques et diminution des réserves pouvant néanmoins coexister (8

cas sur 13 Adamset al, 2017).

@ Angiospermes

A Gymnospermes

S

Augmentation des 2 40}
dysfonctionnements =
hydrauliques o

]
]
100 F—a— e O HOHg i

20 0 20 -40 -60 -80 -100
Déviation par rapport au témoin (%)

ap <

Diminution des réserves carbonées
Méta-analyse Adams et al. (2017) Nature Ecology & Evolution

Figure 1.8. Graphique adapté de la métmalyse de Adanet al. (2017) présentanten moyendeHS) | e t aux dodéembol
et |l a d®viation des r®serves carbon®es par rapport au t ®mo
point=ine popul ation). Les lignes pointill ®s correspondent po
et p o u yparlarelagietu seuil de déviation dessefves carbonées par rapport au témoin pouvant étre considéré

comme | e pisemént desk@n@s{90%).

L 6 e n s e mds letedestlistre la diversité et lacompléxité deréponss des arbres
a la sécheresseNon seulement les réponses peuvent varier en fonclé&sn contextes
doi nt ensi t, @s eatactetke corsidaré®is €égalemenen fonction des espes
étudiéeset des individus au sein de6 e s p Ecnef i n, doautres facteur
egalement modulefa réponse des arbres a la sécheresse autant en termes de capacité

intrins®que quobederégpensemes de dynami que
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1.5. Le statut nutritif comme source de nodulation de la réponse a la

sécheressehez les arbres

Outre la disponibilité en eala disponibilité en nutriments est le deuxieme facteur abiotique

limitant la croissance deplantes et leur reprodtion (Larcher, 2003)La question de

| 6i nt er a c tdisponibilitée enteauet la Idigponibilité en nutriments est toutefois
demeur ®e tr s peu ®t gubice® deux parangetred peuvent @asee n t é
indépendammengt avoir des effets pentiellement antagonistes Les ef fets de |
sont bien documentés et sont généralement antagonistes adeit par la sécheresse seule
(Fig.19).Ai nsi , | 6augment at miméraux gpeubugnmentedaicoipsannel b i | i t
des arbresZabek, 1995 Gracianoet al.,2005; Larchevéqueet al.,2011a; Battie-Laclauet

al., 2014ab ; Wardet al.,2015, augmenter les échanges de gaz (Liu & Dickmann, 1986

& Gray, 2004; Samuelsonet al., 2007; Dinh et al., 2017) entraver les ajustenés

osmotiques (Dosskest al.,1993; Jacob<st al.,2004; Graciancet al.,2005; Villar-Salvador

et al., 2005, augmenter la biomasse du compartiment aérien au détriment du compartiment
souterrain (Jacobst al.,2004; Jia & Gray, 2004 Graciancet d., 2005; Lloyd et al.,2006;

Ward et al., 2015, augmenter la vulnérabilité a la cavitatiodgrvey & van den Driescche,

1997, 1999 Hackeet al., 2010; Plavcova & Hacke, 2012 Plavcovaet al., 20133 et

augmenter la mise en réserve du carbdMat{estonet al., 1963; Bollmark et al., 1999;

Ibrahimet al.,2011; Xiao et al.,2017).
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gp  Accentue les effets négatifs de la sécheresse A, : surface de conduction

= Diminue la sensibilité a la sécheresse A, : surface de transpiration
Faible disponibilité en nutriments Traits Forte disponibilité en nutriments
= Biomasse aérienne op Sariopy
= Biomasse racinaire op
= A, : A o
= Diamétre des vaisseaux o
Trunk
s — Vulnérabilité a la cavitation 'ﬂﬂ
op Réserves =
Adapté de Gessler et al. (2017)
Figure 1.9. Liste non exhaustive dearactéres pouvaitreaffectésparl a di sponi bilit® en el ement s

conduisant des effets prédispodars | uaerséchedeés@dapté de Gesslat al (2017).

Toutefois, il convient de souligner que les différents éléments minéraux peuvent avoir
des effets diff®rents et parfois antagoni ste
cas avec ke trois principaux| 6 azote ( N), |l e phosphorem (P) [
observant par exemple | 6effet uni taire des

cavitation, on constate que la fertilisatibhaugmente la vulnérabilité a la cavitatioles

arbres la fertilisationP diminuela vulnérabiltéal or s que | a fertilisat
(Harvey & van den Driessche, 1997 1999) . En observant | 6eff
mi n®r aux sur | 6ajustement 0 M\ dltéreglesecapacités ¢ o n

dbéaj ust e melaferfilisaioh B lesaméliar@osskeyet al., 1993; Gracianoet al.,
2005; Tariget al.,2018).La disponibilité en eau peut par ailleurs affecter la disponibilité en
éléments minéraux du sol en réduis la mobilité des ions et en diminuant les activités
microbiennes (Cregget al.,2014).

En 2017, le cadre conceptuel proposé par McDowetelal. (2008) concernant les
m®cani smes de mortalit® en r ®ponsespdssiblea s ®ch
effets de la disponibilité en nutriments (Gessleal.,2017; Fig. 1.10). Selon les auteurs, les

effets sont multiples et |l a disponibilit® er
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de la sécheresse, (2) pendant la sécheressafie (3) aprés la sécheresse lors de phase de

recouvrement (Gesslet al.,2017).

Courte Durée Longue

Faible Lo
Trajectoire : faible
disponibilité en
nutriments
Trajectoire : ’Mo‘rtallte :
Intensité forte Epulserient
disponibilité des réserves

en nutriments

Mortalité :
Forte 4  Dysfonctionnements hydrauliqu

Adapté de Gessler et al. (2017)

Figure 1.10. Diagramme adapté de Gessteral. (2017). Il met en avant les risques supplémentaires de mortalité en fonction
du statut nutr it isddintkensitéebde duge vartilleu ne s ®cher es

Les effets présécheresse correspondent aux effdigrités» du statut nutritif ayant
pr®valu sur un pas plus ou moins |l ong (fonct
en eau no6®t airtnsmjastemdnts phiystolagigties et/ouCGrmrphologiques liés a
la disponibilité en nutriments pourraient ainsi prédisposer les indiviéu® anoins tolérants
ala sécheresse ou au contraire les rendretplasants Une disponibilité en nutriments plus
importante a tendanceasigmenter ldiomasseérienne au détriment de la partie racinaire
di minuer | eur retivales s ant e uGracibndeh ah2@E Plavcova
& Hacke, 2012, et a diminuer les ratios:8 des tissusprédispoant potentiellementes
arbores | a s®cheresse et ~ | d6att aq uwmeplusdable avage:
disponibilité en nutriments pourrait limiter la mise en réseceeguipourrait en contrepartie

augmenter les risquelsd ® p u | deseréeevestn 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
di sponibilit® en azote sur | &densembletal (d0d7). Em&ert Ibsdifféierssme de | ¢

mécanismes et variables physiologiques affectés négativement par la sécherebdeu foncé, la voie métabolique de

| 6 a zEmtroege, les symboles™ i ndi quent wun effet inhibiteur doéune modifi
une autre (en finde fleche) En bl eu cl ai r, |l a conductalkEonevsbobomati ¢ dassima
COh,at mosph®rique (A). La lettre "N" correspond °~ | 6azote dar

Les effets de la disponibilité en nutriments sur la survie pendant la sécheresse sont
complexes edistincts de ceux jouant un role avant initiation decdatrainte.Ces effets
peuventétre a la fois direct§ r ®ducti on de | a diospuweaalbi | it ®
diminution de la disponibilité en eau) ou indirects (boucles de rétrocontiéldss effets de
l a disponibilit® en nutriments sur | es ®char
| 6azote ®tant | e melerles@largem@esskrdl, 201 Figulsl).l i mi t a
Ce mod | e suppose qubdbune faible disponibildi
durant une s®cheresse augmente | 6i mpadt n®ga

permet de constatela grande quantité de mécanismgBysiologiques affectés par la
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sécheressédi nsi , comme ®voqu® pr ®c ®demment | a s®c
l e fonctionnement hydraulique, l e m®t abol i s
carbone. Undaible 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
photosynthese, les échanges de gaz sont altérés, la conductance stomatioue etim
| 6assimilation devient inefficace de par | a
stomatique.

La disponibilité en nutriment affecte également les capacités de recouvrement post
sécheresse d 6 u viada c@pacitétdes plantes a avoiaimtenu leur fonctionnement durant
|l a s®cheresseviadteud O xwtprae i p@r t tirer prof it
disponibilité en eau (Gesslet al.,2017).Malgré une faible disponibilité en nutrimentes
plantes doivent pouvoir recréer lesstis qui ont éténdomagésvecla sécheressafin de
rétablir les fonctions racinairgpurp ouv oi r r el anc eretal, 8084). Maig pt i on
egalement les fonction®liaires dans le buide pouvoirrapidementrelancer la machinerie
photosynthétige (Rivaset al., 2017). De méme que les fonctiom®nductrices pour
permettrede relancer les échanges entre compartiments (Brodribb & Cochard, 2@09).
rétablissement est limité par les réserves encore dispsmible la plante (Galianet al.,
2011; Trifilo et al., 2017). La faible disponibilité en nutrimestimiterait les capacités de

résilience et augmeerait les risques de mortalidesarbres.
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1.6.Problématique etobjectifs de la these

Les travauxéalisésdans le cadre de ma thgseuventétre replacés dans le cadre général de

la th®&matique de | 6®qui pe de r elatémnatgheede dans

recher che"Abees et Réfonaes aoxeContraintes Hydriques et Environneméntales

(ARCHE) du Laboratoire de Biologi des Li gneux et des Grandes

d6Or|l ®ans (LBLGC, EA é&sP fitree surNaRodmpidlgisionldes? 8 )

m®cani smes physiologigues et mol ®cul aires im

arbres aux contraintes hydrejgs et m®t al | i ques. L6®quiuyme pr ®s

axe «écophysiologie», centré sur la diversité inteet intraspécifique des stratégies de

r ®ponse ) | a s®cher esse eddenduréevheéss, umw axet e X t e

« épigénétique> centrée sur le rble des marques épigénétiques comme la méthylation de

| 6ADN dans | a pl ast i cphyto@anagen®erto tcyemit q ®e s uet | W

des arbres comme outil de stabilisation des sols pollués. Les travaux de rechercoersont p

| 6essenti el d®vel opp®peugiarr un mod | e biologi
Le premier arbre dont le génome a été séquencé était un peBpjett(strichocarpa

Torr. & Gray, clone Nisqually 1 Tuskanet al, 2006).Les peuplies sont desAngiosperme

appartenana la famille des Salicacées et au gelhopulus Le genrePopulusest composé

débune trentaine dbesp ces r®parties dans 6

écologiques et morphologiqueAbasq Aigeros Leucoides Populus Tacamahacaet

TurangaDi c k mann & Kuzovkina, 2008) . Cbesta un ar

tres forte croissance juvénile, les peupleraies classigues présentant une révolution entre 15 et

20 ans. Il posséde un systéme racinaire tracant et apprécie les sols prbioniie et

drainant. On le retrouveaturellemenpr s des cours dbéeauetestt dans

de ce fait particulierement bien adapté a des régimes hydrauliques dynan3ques.

territoire francais on retrouve le peuplier au sein de deux pp@gx compartiments le
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compartiment sauvage, représenté par les espéeces naturelles autochtones comme le peuplier
blanc, le peuplier tremble ou encore le peuplier noir, et le compartiment cultivé, représenté

par les plantations (peupleraies classiques massi taillis & courtes ou tres courtes rotations)
(Berthelot & Gavalang 2007; Commissioninternationale du peuplier 201Bastienet al,

2019. En France,d peuplierconstitle la troisiemeessence feuillue récoltée emtiere de

volume Agreste, 2012 Agreste, 201pL a popul i cul ture est bas®e ¢
clonales, pour la plupart hybridd®d hy br i d at i o rétant courante shezgeeuplieri q u e
(Stanbn, 2009)et conduisant souvent a une hétérosis importante eStetti¢ret al.,1988;

Marronet al.,2006; Dillen et al.,2009; Zanewichet al.,2018.

Les travaux men®s s ur écpphysipldgie>reonsernentua las e i n
fois le compdaiment sauvage et le compartiment cultivé. Dans le premier cas, les travaux sont
développés sur peuplier noiPdpulus nigral . ) et ont pour objectifs
doadaptation | ocale © | 6environnalammsdanet do G
le contexte actuel de modifications climatiques. Dans le deuxieme cas, les travaux ont pour

obj ect i f la dide@iteagéenétEue existante podes caracteres clés comme la

productivit®, | 6ef fici en ealasébheresetles Ierseritre n d e
cescaracteresf i n dobéai der " |l a d®f inition et | a s ®I
culturaux.

Mes travaux de dahshHa centinuite das travaux entvepris i sein de
| 6 a kcephysSiologt", notammentsur le compartiment cultivé Sur le plan appliqué,
[0 e n s e slrdvax, thenés a la fois en serre, en pépiniére et en peupienzoatré (1)

une importante variabilitp our des caract res doéint®r°t con

del 6eau et | a tol ®rance ~ | a s®cheresse mod®r
(2) que |l es classements entre vari ® ®s pour
cours du temps, et ( 3) g u ongeuproduttwité, reffidieace i on G
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déutilisation de | 6eau e ainsiquella®éleatiorcde peuplidrisa s ®c
la fois productifs, efficients et tol ®r an

(Marronet al, 2005; Monclus et al, 2005, 2006, 2009 Bonhommeet al, 2008; Fichot
et al, 2009; 2010; 2011; Chamaillardet al, 2011; Rasheecet al, 2011; Toillon et al,
2013, 2016; Guetet al, 2015ab). Surun plan plus fondamental, les travaux ont également
mont ® que | a diversit® observ®e entre g®not y|]
généralement associée a la composagfee«s t i on de&s pfllud® td @edi | a
« gestion des flux de carbomgMoncluset al, 2006; Fichotet al, 2010 ; Chamaillardet al,
2011; Toillon et al, 2013 ; Rasheeckt al, 2012; Broeckxet al, 2014a; Verlindenet al,
201%) et que & résistance a la cavitaticdtait également variable entre génotypsms
nécessairement verdu détriment de la prodtivité (Fichotet al, 2010,2015; Guetet al,
20153.

Jusqud”™ pr ®sent, |l es travaux d®vel opp®s a
contextes de sécheresse modékdéencluset al.,2006, 2009 Fichotet al.,2009 2010, bien
gue les limies fonctionnelles aient été abordées au travers de la résistance a la cavitation
(Fichotet al., 2010, 201% Guetetal.,2 01 5b) , et ndavaient | amai s
questions liées aux mécanismes de mortalité. Les effets de la disponibilitérenents
nbavaient pas non plus ®t ® directement adr e:
des effets sitesTpillon et al., 2013, 2016; Guetet al., 20153, ces derniergorrespondant
néanmoins davantage a des différences de contexteslipediopies. Dans ce contexte,
| 6 0 b jgénérdl defnathése®t ai t  dl 66& vnapl daceispordbidité en nutriments
sur le fonctionnement hydrique et carboné de génotypes de peupliers dans des contextes
de disponibilité en eau contrastésPlus spécifigement nos principales hypothéses de travall

étaient
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1) Une plus forte disponibilité en nutrimenfavorise la croissance aérienne en
condition hydrique non limitante maasc cent ue | es effets n®ga
modeérée.

2) Une plus forte disponibilité re nutriments, notamment en azote, augmente
| &dfci ence doutilisation de | 6eau, | 6ef
directement liée a la croissance

3) Une plus forte disponibilité en nutrimentaotamment en azotegccentue la
vulnérabilité a lacavitation réduit les marges de sécurité hydrauliques
augmente les risques de dysfonctionnements hydrauliques en cas de sécheresse

4) Une plus forte disponibilité en nutriments favotizenise en réserve

5) Une plus forte disponibilitén nutrimentsnotamment en azotefavorise la mort

par embolie massive du xyleme dans un contexte de sécheresse létale

Afin de répondre aces hypothesesnous avons sélectionné quatre génotypes de
peuplier non apparentés, de fonds génétiglismctsreprésentatifs des pigipaux cultivars
commercialisésavec pour objectif de maximiser le différentiel de répohss.expériences
ont ®t ® r ®al i s ®e sd 6daduu ree ppearfaisanesariemafdfrielleenentr e
| 6apport en e ale dispbsif dapépmiaré a permés rdeé s rapprocher des
conditions naturellement rencontrées en plantagidn doéappl i quer wumae s®ct
| 6®chel |l e dobéune sladiisnodnu cdtei om® gd@tuantei osn®c her es s
réaliser en pépiniére, ispositifde serre a permis de pallier cette limite et de répondre a des
objectifs distinctsen abordant la problématique des mécanismes induisant la mortalité des

arbres | ors dbé.une s®cheresse | ®t al e

La suite dumanuscrit estomposé d 0 el partiedécivant la stratégie et le matérigt

méthodesassociés 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 pépiniére, le quatriecomcerne le dispositif expérimental de serre.

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

croissance, le rendement et ses déterminants.

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

vulnérabilité a 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

| 6efficience doéutil i ealadrosssancd.e | 6eau et ses r

Chapitre 4: Effets du statut nutritif azoté sur la dynamique des dysfonctionnements
hydrauliques et des réserves carbonées dans des contextes de sécheresses modérée ou sévére

Cechapitrd ai t |udastiblgpdhaingmensoumisala revueNew Phytologist

€ |1 6i ssue de ces quat r e soathiscptéstau regard debjeetds pr i nc
initial etles perspectives de recherche a court et moyen termes ouvertes par le travail de théese

sontenfin présentées
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M atériels et méthodes

g énéral
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Dans le cadre de cette théseuxld i spositi fs compl ®mentaires ol
p®pini re permettant doé°treetaud @@®tusd ipear sl odaecs
des peuplieen réponse a une séclese modéréet | autre en serre per|
contr6le des conditions de croissanceded i ndui re une s ®pelmettard sse p
do®t udi er | es m®cani smes i ndui sanCes deax mor t
dispositifs avaient par but de nous permettre deeux appréhender la dynamique de réponse

desarbresadtress hydrique de detrc®er Gcte d'oilnd wetnisli it

plusieurs génotypede peuplier
2.1.Dispositif expérimental n°1: Pépiniére
2.1.1.Matériel végétal

Une plantation expérimentale a été installée au printemps 2015 dans une parcelle de la station
de recherche de |1 61 NRA déOrl|l ®ans (47A826 N
cultivars non apparentés, de fonds génétiques différentsepeésentatifs des principaux

cultivars commercialisésn France
- Un peuplier pur Populus nigralL. cv. Jean Pourtet
- Un hybride intraspécifique: Populus deltoideBartr. (ex Marsh.gv. Dellinois

- Un hybride interspécifique EuraméricaiRopulws deltoidesBartr. (ex Marsh.x Populus

nigra L. cv. Koster

- Un hybride interspécifigue Américarasiatique Populus trichocarpalorr & Gray (ex

Hook) x Populus maximowi Henrycv. Skado.
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Tableau 2.1 Caractéristiques des quatre génotypes de mrupdilectionnés, nom du clone, espece Hdeltoides T:

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

dans lesquelles ces génotypes ont été utilisés.

Cultivar Parenté Genre Informations Publications
Dellinois DxD |
- Homologué en avril 2013 Salléet al.,2018
- Débourrementardif Facciottoet al.,2018
- Tronc droit
- Port moyennement étalé
\ - Peu de branches
Koster DxN |
- Sélectionné en 1966 Moncluset al.,2005
- Débourrement trés tardif Broeckxet al.,2012D
. - Tronc droit Vanbevereret al.,2013
// - Port érigé Berhongarat al.,2018
- Nombreusesranches
JeanPourtet N Il
- Débourrementardif Gielenet al.,2002
- Tronc droit Liberlooet al, 2009
‘ - Port érigé Lagomarsincet al.,2008
| - Nombreuses branches Ludovisiet al.,2017
Skado TxM |

- Sélectionné en 2005
- Débourrement trés précoce
- Tronc droit

- Port moyennement étalé

- Nombre de branche moyen

Broeckxet al.,2012
Vanbevereret al, 2013
Berhongarayet al.,2014

Berhongarayet al.,2018
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Ces <cultivars ont d®) - ®t ® utilis@&s et
expériences passées (Tahl@.1). Koster est le clone le plus vendu actuelleneanFrancest
|l e support de nombreux tr av au xsistdnee partiel@a lai p e .
rouille, présente généralement une durée de saison de croissance plusgglonde® autres
génotypegyrace a sa filiatiomvecP.maximowtzi (Verlindenet al, 2015), il a également
une production de biomasse supérieure (Broeekxal, 2012 Toillon et al. 2013
Vanbevereret al, 2016) etunene i | | eur e ef fi ci e Bvaleée sbibpartdesl i s at
mesures d'échangde gaz (Broecket al, 2015), soit par des signaturég de feuilles et de
bois (Broeckxet al, 2015; Verlindenet al, 2015a).Jean Pourtet est classiquement utilisé
commepeupliertémoindes peuplements naturd®snigra et a notamment été utilisé dans le
cadre des expériences POPFA®EH(fin, Dellinois, homologué par le GIS peuplier, est le

cultivar leplus récent.

2.1.2.Conduite expérimentale

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

chacune correspondant:”™ | 6un des quatre trai
- irrigué x non fertilsé abrégé pour la suite en I+/F

- irrigué x fertilisé, abrégé pour la suite en I+/E+

- non irrigué x non fertiliséabrégé pour la suite edF-;

- non irrigué x fertiliséabrégé pour la suite eff+.
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Photo:Vue satellite de |l a plantation elx® ®i7HERH@ 2017éMicroshff A 826 |
Corporation © 2017 DigitalGlobe © CNES (2017) Distribution Airbus DS

Chaque parcelle a été divisée en quatre blocs indépendants, chaque bloc était divisé en
quatresoub | ocs monocl onaux (5 Iotyfe pa soushd), afinldeant s d
sbaffranchir de | a FEig2rp ®taqgue sovbloc était déekmitsgar®c i f i «
une rangée de.nigra( cv. Pobledrt 6) afin de | imiter | o6ef
suivis. Les arbres étaient espacésr8cm x 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
80cmont ®t ® creus®es © chacune des trois jon:
transfers doOoeau et déengrais entre traitements.
2015 a permis de constater un taux de mortalité important sur certainesebodtamment
chez le génotype Skado qui présentait un taux de mortalité de 61%, les tragyantg/pes
présentaient un taux de mortalité inférieur a 15%. Le dispositif a donc été stakpdarie
une premiere fois le 22 avril 2016, les boutures mortes ont été remplacées a cette aecasion.
taux de reprise des regarnis était de 95,8%est important de noter que le retard de
d®vel oppement accus® par | es boutures repl at

les a excles des analyses présentées tout au long de ce trdwaik les arbres ont été
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identifiés par étiguage au début de 6 a n n ® Bourau@tet dontre la compétition avec la

strate herbacée apres 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
dispositifa € ® recep® une seconde20i8ppermeant| al ofeif h ed &
|l es mesures destructives sur |l es arbres, et

terrain dans le cadre de cette these.

Expérience en pépini¢re 2016-2017 s Eg%

1 Bloc 1 Sous-bloc L Fossé E
Motif répété par sous-bloc
r ! f « Atbre suivi » Arbre bordure

......

......

Parcelle 1 Parcelle 2 Parcelle 3 Parcelle 4
Eau ¥ Engrais X Eau ¥ Engrais Eau I Engrais Eau [ Engrais &
I+ F- I+ F+ I- F- I- F+

Figure 2.1. Représentation schématique ldeplantation expérimentale divisée en quatre parcelles identiques elles méme

subdivisées en 4 blocs comprenant chacun quatrebdomes monoclonaux.

2.1.3.Caractérisation du sol

En février 2016,afin de caractérisele sol des quatrgarcelles 12 échatillons ont été

coll ect®s sur 75cm de pmandele bhed pralevementsiord at¢ d e d
faits au centre de chaque bigeig. 2.2 et | es quatre pr® vements
eteregroupeégpar horizons (A5, 1530 et 3075cm). Lesechantillons ont été conditionnés en

sachet plastiques hermétiques et placé2 ® AC avant déo°tre envoy®
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| aboratoire doéandTabemu? a 233. Les mobddicatidnd Aventuzles

occasi onn®es par | lessminérguy durseb s t d ®e¢ ®g red insd | Ve rs

seconde analysea u moi s de mars 2017. Cette anal

organi que, | 6azote total et l e taux de
constitués les prélevementsle chacun des 3 horizons au centre de chaque dribcté
regroupés en un seul échantillon par bjpdse nv oy ®s pour anal yse

des solsAurea Agrosciended 6 A r (fableau?2.3).

Tableau 2.2. Proportionmoyenne(x erreurs standarjisles éléments minéraugtude du pH et de la texture des trois
horizons de sol échantillonnés erl8@n = 4).

Horizons (cm)

0-15 15-30 30-75
Eléments %) Carbone (C) 0,8:0,04 1,2+0,09 0,8:0,13
Azote (N) 0,050,003 0,08+0,006 0,06+0,01
Phosphee (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
Manganése (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 &m)63014 6,2+0,9 5,6+0,5
Limonsfins (22 0 & m) 9,3:0,12 9,313 8,4+0,9
Limons grossiers (26 0 ¢ m) 6,504 6,1+1,2 5,8t09
Sablesfins(5@2 0 0 €& m) 10,#0,4 10,4:2,1 10,1+1,9
Sables grossiers (2800 0 0 ¢ 67,30,8 68,1+5,5 70,2t4,0

Tableau 2.3. Proportion de matiére organique, carbomgaaique, azote totale et ratioNCHans les échantillons de sol
prélevés en 2016 (année 1) et 2017 (année 2)4)

Traitement [+/F- I+/F+ [-/F- [-/F+
Année 1 2 1 2 1 2 1 2
Matiére 1,54:0,32 1,65013 19045 1,830,10 1,67:0,37 1,63:0,39 1,330,47 1,55:0,21
organique (% ' ' ' ' R ' ‘ ' ‘ ' ‘ ' ’ ' ’
Carbone

organique (%) 0,89t0,18 0,950,07 1,10t0,26 1,040,07 0,9/40,21 0,94+0,22 0,76t0,27 0,89+0,12

Azote total (%) 0,06+0,01 0,08t0,01 0,08t0,02 0,10t0,01 0,0#0,02 0,08t0,01 0,06t+0,02 0,0%0,01
C/N 14,6:0,4 13,1x1,6 14,30,2 11,6:1,7 14,406 11,912 14,6:0,2 11,915
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Ces résultats nous ont permis de caractériser le sol des parcelles comme étant extrémement
drainant (presque 80% de sable) et tres pauvre. Les diffénentzons étaient similaires en

termes de texture ée teneurgen élement mineraux L 6 a s p e et peu f@rtilalu siteadn t

permis defaire varier facilement la disponibilité en eau par arrosage au goutte a goutte des
parcelles I+ ainsi que la dispdilité en élément minéraug ar apport r ®gul i er

cours de la saison de végétatmmur lesparcelles=+.

2.1.4.Différentiel de disponibilité en nutriments

A partir de2016, le différentiede disponibilité en nutrimenis étégénéré par appod 6 u n
engrais Fertigreen® 26-8 NPK + 3MgO (+ 17 % de S@et oligoelements Cu, Mn, B, Zn,
Fe)en micragranulés (meilleure régularité d'épandage + diffusion réguliére sur une durée de
3ad4mois La quantit® e&pinadpit ail®kg/laapap apaet dateet
correspondaia un apport optimakrépondant au besoin unitaire en azote des plaatget

al.,201g;cependant un Oboostd a ® ® donn® en d@

| 6assurance que | es ar bdisprsbilité en putrimengent2016. e di f
Deux apports ont été fait cette amhéé sur | es deux parcelles O6F-
dobazote (soit 378kg,/mi-aolt déenmMdr aursi)t, ®sl ed 6saezooa
déengrais). En 20u4ni,t@Quaddaezatpeo( i bektggs H® d b

durant la période de croissance des arbres, le 10 mai, le 27 juin, le 24 juillet et le 31 ao(t.
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Expérience en pépiniére 2016-2017

s
© Tubes d’acces en fibre de verre s
B Prélevements de sol 1 Bloc 1 Sous-bloc E
1 1
------ o OB o | OR || OB OR{ OB | OB
: o ; : o ; ; o ; ; o ;
------ L i [ e | L e
Parcelle 1 Parcelle 2 Parcelle 3 Parcelle 4

Eau 4 Engrais Eau 4 Engrais Eau X Engrais Eau X Engrais

I+ F- I+ F+ I- F- I- F+
Figure22.Repr ®s ent ati on sch®matique de | a pl an téahantimmagesde ®r i me nt
sol et des tubes d'acces pour la sonde TDR.
2.1.5.Différentiel de disponibilité en eau
Aucun traitement diff®renti el néa ®t ® appligqg

éteé irrigués denaniereidentique et journaliéren fonction des conditions environnementales
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aspersion
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| 6engrai s di sponi bil

mis en place durant | 6ann®e 2017, | eaé®l avr i

interrompu pour le deux parcelles non irriguées)(kt 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 parameétres environnementaux ont été suivis durant les dews année
déexp®riences entre f ®vr iZ3. Aindiplés6préapttatioms®c e mb |
journalieres cumuléegnm), la températurgournaliére moyenng¢°C) etl 6 h u ntied i It ir
journalieremoyenne (%)nt étémesuréen continue grace a ursation mé&o AgroClim,

qui fait partie duéseau de statiorsgraclimatiques dedNRA, présente sur le site. Le VPD

journalier (pour déficit de pression de vapewPPa) a été calculé grace aux données

journaliecred e t emp®r at ur e et prdpdapariMdriay (678 el on | e ¢

oz~ PTITTYO
WL O ——— Ywu
p T
Ou; RH est | e t aumoyedjduimalien(o)] 8MP @st la préssian devvapeur
saturantekPa) obtenu selon le calcul
. _h
. m h
Ve B opw p
pTTT

Ou; T est la température moyenne journali€°C). Tous les paramétres enstgs par la
station météo étaient des données cumulées journalieres ou des moyennes journaliéres
(moyennésur 24hde 6h a 6h).

€ partir de |l a mise en place du diff ®r en
suivie r®guli rement au cours de | 6ann®e en
doune sonde de tTyDewcesTid RCahbrdge UK).d éstmasures ont été
effectuées de facon hebdomadawva d e s tubes déacc s B fibr
préalablement au centre de chaque bloc et au milieu de chaque parcelle (n = 5 paJ. parcelle
En compl ®ment des mesures dohumidit® vol umiq

f ol i ai r easedMPa) bnoégateméntBté réalisées a cinqseprentre juin et aolt 2017
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afin déestimer | e potenti el hydrique du sol
r®al i s®es avant | 6aube, entre 04.00 et 05.0
| 6ai de doéune c¢hambrder (PMS pOO0e PMS Instrumehie Cor8party,o | a n
Corvallis, Oregon, USA) (Scholandet al., 1965). A chaque date, les quatre mémkbres

par génotype et par traitement ont été échantillormés6d = 4 génotypes x 4 traitements x

4 blocs x 1 arbre). Les feuillesectionnées a la base du pétiole ont immédiatement été
ensachées dans des sachetdazig noirs placées dans une glaciere et leur potentiel de base a

été mesuréans les deux heures.
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Figure 2.3. Données météorologiquedurant les deux annéesedpérences 2016 et 2017 (données journaliéres). (a)
Précipitatons (mm) (b) Temp®r at ur e; (cndPDddéfitiede dression deavapeur) (mAyen) (kPa) et (d)

Humidit¢t dusoldd0 c¢cm de profondeur (% vol . ). d$uees urdgoeman®en201d®d humi di
partir de |l a mise en place du dGrk,fir®uéesn(t)i Noit, nod Briguéesifg at i on | o
Traits pleins, fertilisé (F+) et traits pointillés, non fertilisé)(F

Les précipitations anmlies pour les deux années étaient inférieures a la moyenne des
30 dernieres années (641 mm) etmaaticulierement en 2017 (Fig. 2a3; néanmoins, dans
les deux cas, les précipitations étaient réparties de fagcon homogénes avec 64 et 67% pendant

la sai®n de végétation (entre le mois de mai et le mois de septembiz)léret 2017,
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respectivement. Les températures moyennes étaient comparablesreées(11,8°C vs.
12,2°C) et présentaient des dynamiques saisonnieres similaires avec des maxima pour les
températures et le VPD obsésventre juillet et aolt (Fig. 2.3.b et 2)3.

Les donn®es de di sponi bdisponidle@gueepour2@1ld u d u
| 6ann®e 0% |l e diff®renti el doirrigation a ®t
du sol 40 cm ®tait compar abla#¢aupaeatoursided en s e
20% (Fig. 2.3d). A partir de fin mai, la teneur en eau volumique a progressivement chuté
dans les deux parcelles pour atteindre une valeur minimale aux atems de 8% les
différences entre modalités et |- étaient alors maximales (Fig. 2. Les différences entre
modal i t®s de disponibilit® en eau se sont en
fait de la diminution progressive des valeussrs | es parcell es | + et C
valeurs sur les parcelles suite & des épisles de pluie importants (Fig. ZAa3l). En
septembre, la teneur en eau volumique différait de nouveau entre modalités de disponibilité en
eau, | us g u bienneaenougeawcenphrable doeindes quatre traitemgatiade
fin septembre (Fig. 2.8). Aucune différence significative entre modalités F+-et® a pu °t r
observée sur les parcelles (P=0,095 Fig. 2.3d). 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 ejum) la teneur en eau était supérieure sur la

parcelle fertilisée alors que de-amitamis e pt e mb r e étd obsern¢vie 2.&e a
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Figure 2.4.Potentiel hydrique foliaire de base et évolution temporelle des principaux parametres météorotogigues?23

juin et le 24 aolt 2017a) VPD journalier moyen (courbe noir, kPat précipitations journares (histogrammes, mm).
Symbole pour (@)Cr oi x, dat e d.g (bjmeowentiel kydrique éokaire@e base (courbes + symboles, MPa) et
pourcentage moyen dbéhumidit® du sol :(G@soouvide,eérrsgudl+P Neirou . ) . Cou

plein, non irrigué @) ; Trait plein ou triangle, fertilisé (F+) et trait pointillé ou cercle, non fertilis§ (F

La période suivie pour les mesures de posdmthydriques du xyléme faisait partie e
périodede sécheresse observéerda nt | (i@ 2.23. RuOc@urs de cette périodes

plus fortes differences déhumidit® volumiqque

juin, correspongdenflusbasses emregikteasr s de (J

Quel s que soient |l a date ou |l e traitemen
observ®e entre g®notypes pour | es pitllesur s d
valeurs ont donc été moyennémsg les quatre génotypes (Fig. B.4. . Les ‘sl eurs

obtenues sur la période juaoit ont confirmé les différences entnedalités de disponibilité
eneau (. 24b) . Aucune diff®rencepgnd@aigu cattn & eo
entre génotypes au sein de chaque traitenfend, (44, ce qui indique que le niveau de

contrainte ressenti par les arbres était é&maivt. Les valeurs les plus négatives éte
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observées fin juin (Fig. 2H4). Le potentiel hydrique foliaire de base était systématiquement

plus faible sur | es parcelles non irrigu®es
différence signifcae i ve ndéa pu °tre observ®e, probabl
enregistrées les josiprécédant les mesures (Fig.2%.. Lor squodéun effet de

nutriments a été détecté pour les parcelles irriguées (le 21 juillet et le 24 adlif)sdétaient
systématiquement plus faibles pour les arbres fertilisés. En condition non irriguée, un effet de
l a disponibilit® en nutri ment Spstan®piu®faildeb s er v «

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

L'expérience a été réalisée en serre au centre de recherche de I'INRA d'Orléans entre février et
septembre 2016. Trois cent vingt boutures proverdest deux génotypes hybrides
précédemment utilisés dans le dispositif expémnimen®l en pépinierdosteret Skadoont

éte utilisés. Ces deux génotypes distincts de par leur performance de croissance et leur
fonctionnement hydraulique ont été choisis afin de maximiser la diversité de réponse a la
sécheressd.es boutures ont étplantées en février 2016 dans des pots de Hvdc du

terreau (Klasmann® RHP Z%4, pH = 5,8), comptés par Osmocote® PG Mix (1 ky® de

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

toutes été arrosées et tivdes dans une serre chauffée dans les conditions de croissance
standard suivantes: photop®riode 16/ 8 (jour
(jour / nuit, °C) et PPFD quotidienne de 95npl.s.m?. Au début du mois de mai 2016, les
jeures plants en pot ont été transférés dans une serre non chanfff@gu des lorks lumiére

naturelle ebntsuivi la photopériode naturelle jusqu'a la fin de I'expérience. mament les
bouturesavaient atteint en moyenri€0,8°2,2 cmet 652 °1,9 am pour Skado et Koster
respectivement.es peupliers de chacun des génotypes ont été disposés aléatoirement en 40

lignes de8 boutures.

Photo:I ni ti ation de | 6exp®ri mentation en serre non
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2.2.1.Conduite expérimentale

Sixtratenent s correspondant ~ une combinaison de
deux ni veaux d 6 a p pzote v(N)sonto été eppkgués. Sig ntizs
d'échantillonnage, nommégsats, ont été anticipées et réparties le long de I'expérience du 31

mai (DOY 152) au 6 septembre 2016 (DOY 250) pour chaque traitement (durée totale de
I'expérience de 98 jours; voir Fig.5). La premieredate correspondaitalada@d ni t i at i on
la sécheresse, la seconde une semaine plusisaitl aprendre en comptles modifications
physiologiques précocedes datesuivanteont étéespacéetoutes les deux semainesjec

une exception pouta derniere datequi & été choisie lorsque tous les arbres des deux
génotypespour le traitementsécheresse sévemésenteent une nécrose quasitale des

organes aériend\ chaque date d'échantillonnage, cinq arbres par génotype et par traitement

ont été récoltés (n = 60 arbres par date, soit 2 génotypesépéfitions x 3 niveaux de
disponibilité d'eau x 2 niveaux d'appigionnement en N), a l'exception de la premiere date
d'échantillonnage avant le début de la sécheregsedtr laquelle il n'y avait qu'un seul

niveau de disponibilité en eau (n = 20 arbres, soit 2 génotypes x 5 répétitions x 2 niveaux
d'approvisionnenmd en N x 1 niveau de disponibilité en eau), pour un total de 320 jeunes
arbres. Lebouturesont été réparties de maniere aléatoire dans cing blocs randomisés dans la
serre, de telle sorte qu'anbrepar génotype et traitemesit échantillonné dans chae bloc

a chaque date d'échantillonndgég. 2.5).
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2.2.2 Différentiel de disponibilité en azote

| 6 e x pL@nmeibleue ciraguée(W) Ligne orange,

mi s en

pl ace

Coul eu

d 6 a z oN)eTralt pleinwy10 mM
chi f fr ela didhatonde pdue le tagemeereptésente ld e st r uct
di sponibilit®

avant |

Les modalités d&aitementcorrespondnta une alimentation en azote différentiell®-N

vs.High-N). Led i f f er ent i el

déoapport

eavantla& ion iet

iaa t®it ®n

sécheressafin de favoriser |@Gacclimatation de la physiologie, de la morphologie et de

[Ganatomie des plantea lGazote et i d e nd 6 ® v ereffets eptédispamnts a la

sécheressé.a fertilisation était fournie tous les deux jours sous forme de 400 ml dROH

a 0,5 oul0 mM (pour Low-N et High-N, respectivement) dans une solution nutritive

compléte (PlantProd®-05-40, soit 0,5mM de BOs et 4mM de KO) préparée a 1 gt

conformément aux instructions du fabricant. Les niveaux de fertilisatidazaté ont été

choisis sir la base des données publiées pour les expériences de fertil&saitéasur des

jeunes peupliers en pots qui ont permis de déterminer un niveau adéquatefLéleyé

(Hi gh)

(bdkeer ab, POO3; Hackeet al, 2010; Plavcova et al, 2013 ; Lasaet al,

2016. Dés le début de la sécheressg),(ltapport erazotea cessdéle factopour le traitement
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S, larrigation étant interrompue. Cependadaplport différentiel emzotea été maintenu pour
les traitements W et M jus@ula fin de gexpérience afin de maintenir les différences entre les

niveauxLow-N et HighN.

80 y =2,0139x
R?=0,918

pourcentage de la capacité au champ (% C.C.)
g
\ i;

0 5 10 15 20 25 30 35 40 45
Pourcentage d'eau en volume (% vol)

Figure 2.6. Courbe de calibratiorentre| @rhidité volumique du sol(%vol.) mesuré ~ | 6ai de de lea sonde
pourcentge de la capacité au champ €%.) mesuré a partir de pées répétées de la perte en eau des pots

2.2.3.Différentiel de disponibilité en eau

Les trois modalit®s doéirrigation ont ®t ® d
060s®cheresse mod®r ®e 6 ( BMh u emivaduinigu@®du IDE(BVECs B)e s ®v
a ®t ® mesur ®e dans | es pots tous |l es deux |
ML2x, Delta T, Cambridge, U.K). Les valeurslividuelles enregistréasorrespondaient a la

moyenne de trois mesures réparties équitablement autourtdlieggovaleursd 6 humi di t ®
volumique individuelles a chaque temps de mesui®WGC) ont éténormaliséesen les

exprimant erteneur en eau extractibtelative (REW,, %) via la relation suivanteREW, =

(SWG i SWGCyp) / (SWG: T SWGyp) x 10000 SWG, et SWG,, correspondntaux teneurs

en eau volumiques a la capacité au champ et au point de flétrissement permanent,
respectivementt, es boutures du traitemeniprocheddé laont ®1

capacité au chamg.€) pendant toutedxpérience adhide dun systéeme @rigation goutte a
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goutte automatique relié a deux tensiometres (modele INT4, Kriwan Indbkagonik

GmbH, Allemagne) installéshacundans des pots de chaque génotype et clsaliga pot a

lGautre tous les deux jours pour assueerdprésentativité des mesures. Le défigidrique
(traitements M et Ba été initié le 31 mai 2016y). Les boutures du traitemeM ont été

irriguées manuellement et maintenues aut@unel valeur cible di5% deREW (soit environ

25% de la c.c, Fig. 2.5) ; cette valeur a été choisie sur la ba&xpériences préliminaires et

de données publiées sur peupliemsir(par ex BogeatTriboulot et al.,2006; Yang & Miag

2010; Barigahet al.,2013%) et qui sO0est r ® ® ®e nmentfaf i sant
croissance primaire et secondaire toutimitant le développement déembolie du xyléme a

des valeurs infériges a 50%La valeur cible de 1% deREW a été atteinte en ajoutant des
guantit®s contr!|l ®es dobéeau 35urla baseqdessmesuesit ur e
individuelles de TDRFig. 2.6).Les boutures du traitemet ndont pl us ®t ® i rr

toute la durée deédxpérience dans le but finaiadteindre lanort des arbres

2.2.4.Données météorologiques

Les jeunes plants epot ont été cultivés dansne serre non chauffée, et ont suinie
photopériode naturella la lumiére naturellddu r ant | QaetempéRaturgeumaliere
moyenne(°C) etl 6 h u mjouchaligreBnoyenne (%)nt étémesuréesn continue grace a

unesorde métédqAria Maestr®, Neung sur Beuvrarfr). Le VPD journalier(pour déficit de

pression de vapeukPa) a été calculé grace aux donnéesaires de température et
dohumi di t ® deerit wéoeddmementffaloaoawmi®es m®t ®o den | dexp
pépinierg. Les résultats sont présentés enfiguiikte t | es donn®es dohumi d

sol sont présentéen figure2.8.
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campagnes do @lesructivesi | | onnages
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3
Chapitre 1 : Effets croisés de

de

la disponibilité en eau et
la disponibilité en
nutriments sur la
croissance, le rendement et

ses déterminants

59



3.1.Introduction

La disponibilité en eau et en nutriments sont deux des facteurs les plus importants limitant la
croissance des arbres (Stonemetn al., 1996; Tilman, 198/). L augment ati on (
disponibilité en minéraux accroit la croissance pmsgpliers(chezP.xinteramericana, Zabek,
1995), leur production de biomasse et leur investissement dans la surface foliaire
(Larchevéqueet al., 20118) ce qui conduit & unealiminution du ratioracine/tige La
diminution de la disponibilité en eau tend a diminuer la croissance des arbreddsi@ns
doéune ddAOan pa@exsempleVennetieret al., 2013), leur production de biomasse
(chez trois jeunes clones geuplier Larchevéqueet al.,2011b), leur volume de tronc (chez
des hévéasle 1 an, Devakumaet al., 1998) et a augmenter leur investissement dans le
compartiment souterrain (chez des jeueasalyptus Gracianoet al.,2005).Comme évoqué
dans | 6i n hérae thwcapacitéodes ah®s a limiter leur chute de productivité en
réponse a une sécheresnedeéréeest par ailleurs utilisée afin de définir leur niveau de
tolérance a la sécheresse (Passiourra, 2082hlérance a la sécheresse desearpeut a so
tour étre modulépar des facteurs abiotiques et notamment la disponibilité en nutriment.

Les effets conjoints deblaugment ati on de | a dtidefmoni bi l

s®cheresse nb6®t ant pas ®vidents ‘acepde®voir

facteur s, de p¢$ sost mendes gfih des conthier®ite Ued effets de leur

interaction.Par exempled ans une pucalyptusdetbiansil s ddbl e que | 6.
déune exclusion de 37% de | a plievaclwe®s ri e e
croissance en hautedres ar bres par rapport ~ cell e mes.t

de potassium (Christinet al.,2015) et limite lachuted 6 accumul ati onunde bi o1
diminution del4% par rapport au témoin arrosé etilise (BattieLaclauet al., 2014a,h).
Dans une plantationgensd e 9 a n s, entred exclusienrde30% dedarpluviométrie

etladj out déune f ef(.hd bhzoteroiphoopotassiommiPPKy foreement
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augment ® | 0i mMme dedtige det+26% ear ragpbrtuau contrdle (irrigué et non
fertilis€) et de +5% par rapport aux arbres irrigués et fertilisés (\&taatl, 2015). Dans une
autre étud@ortantsurde jeunegucalyptuse n p ot , | 6i nteractioen entr
et we fertilisation azotéa diminuéla production de biomasse dams sol argilelimoneux
(Graciancet al.,2005). Enfinchezde jeunegpeupliers 6 absence doéirrigati o
fertilisation complét€NPK) conduit a une diminution importante de lauteur, du diametre
et du volume de tige au bout de trois ans de croissaauceapport aux arbredes autres
conditions(van den Driesschetal.,2 003) . ||l ressort deétudiéess ®t ud
la disponibilité en nutriment®ue un réladifférentsur la tolérance a la secheresse des arbres.

La période de croissance et de productivité des arbres est déterminée par leur
phénologie végétative. La phénologie végétatisetypiquement caractérisée en estimant les
dat es déouvert urdes bautgeons eégéfatdsr (etht, 1974), que nous
simplifierors ici en «débourremant» et «aoltemend. La période de croissance active
délimitée par ces deux processus correspond a la saison de végédtesioprocessus
physi ol ogi g u e sertueeret |d férraeture @des botrgelons vegétatifs sont soumis a
un fort contrdle génétique, aussi bien pour le débourrement (Bebis, 2004a; Marron et
al., 2006; 2010) , gue po uetal, R0 Bohideet al.e2010). L@ grandee
plasticté phénotypiquelespeuplierso b s er v®e pour | es dates de dE@é
est i nduite en grande partie par  6environn
| 6augmentation de | a dur ®e de | a 190,196 ac c ®| G
Rohdeet al., 2010; Fabbriniet al.,2 01 2 ) . La temp®rature de | 06a
i mportant, | 6 a u g mes accéteant laoformatioa des boargepn® enafin der e
saison (Pauley & Perry, 195/Rohdeet al., 2011). Audelades valeurs de température en
ellesm® mes, coO6est Haursguestime® | d@mednetg r dBeecdl.,&978.heur (

L a s®cheresse retarde | e d®bourrement ou | ¢
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retarde syst Gementchezesjeuaashénekdtiaés én pot [ e h uvet al.,|

2019). Le débourrement est avanceé par la sécheresse chd®@desle deux ans (Kustest
al.,2014) . Lobeffet deulra | dioupremithuirlei te®@ esta & aeu n
relativement peutéu d i ®, pui sque consi d®r ® comme n®gl i ¢
la température. La disponibilité en éléments minéraux module également ces processus. De
Barbaet al. (201 6 ) montrent d a n smatunreseun etard duuvdébeurrem@r® p i ¢ ®
desar bres |l ors de | 6application dobéune Iertil:]
bouleauKula et al.,2012) A | 0 herfertiésationeompleteNPK, de jeunes pousses de

pin avance légérement mais non significativement le débourrememte{Rd., 2017). Une

fertilisation compléted ur ant | 6 aunetpantation deddeux ans deuglasaccélere

leur débourrement 6 ann ®e (vassrui deamt@r i essche, 1985) . D6a
peuplierset sur saulesultivés en taillis a cotes ou trés courtes rotations dans deux sites
distincts montrent que la date de débourrement est plus précoce de 10 a 20 jours sur le site le
moinsdrainant et lanoinsfertile (Toillon et al.2013,b). L6 e fcfoentb i n ®échibiesse et

de b a u g mer e ladispoaibilité en nutrimensemblepencher versine augmentation de

la durée ded s ai son de v @&anRdorané la complexité des réponsesdaux

facteurs individuelse ne soit pagisémenprévisible.

La plasticité observée pourleadl es de d®bour r e metentd une t doa
plasticité dans la durée de saison de végétation. Une premiére approche voudrait associer la
durée de saison de végétation a la croissance des ahresb augment ati on de
dé a c c e sasigarfbarel BEnteffet une plus grande durée de saison de végétation correspond

une pl us grande dur ®e dodoexposipermeune des f
accumul at i B photdsgnthétiguesnpiidmap or t ant e dans pdares f eu
exempleWang & Jarvi s, 1990) . Ainsi, une <corr ®I

débourrement et la production de biomasse a été mesurée sur des jeunes Haunlssde
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(Rénnbergw® st |l jung & Gull berg, 1999) . De | a m°m
débourremet mais également 6 a u g me n la alirée ae la dasson de végétation par
retardement debla o ¥t eninétén relié a une augmentation de la croissance dans une
plantation desaulesbien que le premier phénomene soit plus significatif que le second,(Weih
2009). Pourtant, dande nombreuses autré&tudes la relation entre durée de saison de
végétation et croissance des arbres est faible wraréstante. @ns leur étudeToillon et al.
(2013) ne constatet une relationentre ces deux variablegpile dand 6 un des deux
étudié pourles six clones dsaulecultivés la hauteur des arbregantpositivement corrélée

|l a date de formation du bourgeon. Une ®t uc
de v®g®tation sup®r i elarcreissance el@ns et gdeapsiperns®an ®f i q u
développant dans les zones arides et sgides respectivement, celie conclu que le taux
de croissance intrinséque des arbres conditionne leur production de biomasse mais pas la
longueur de la saison de végibdn qui augmenterait uniquement leur risque de mortalité lors
des périodes contraignant@enet al.,2019) La relationentrela phénologie végétatiyéa
croissance et |l a productivit®éldcells ar bres node

L 6 ar ¢ h dutheuppied teg motifs des ramificationis présengnt également des

relationsimportane avecle déterminisme de la productivité, en particulier pour les arbres
cultivés a haute densité de plantation en taillis a courtes ou trés courtes rotationksx(Broec
al., 2012d). Une partie importante de la structure de la canopée est déterminée par
| 6architect ur e etdly2002p uep arhres des (égonetémpéréees peau
des branches proleptiqugsi se développent a partir de méristemesdaté ayant connu une
p®ri ode de repos 7 la fin de |l a saison de
Powell, 1985). Les peupliers ainsid@qu n oquroammbd e ddar bres des zor
tropicales produisent également des branches sylleptiguiese développent a partir de

meéristénes formés la méme année quéda (Hallé et al.,1978). Une surface supplémentaire
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de feuilles est induite par la présence de ces branches sylleptefjuestte surface
supplémentaire tient un réle important dans tanegure du couvert au début de la croissance

des arbres (Scarasdidugnozzaet al, 1989; Ceulemanset al., 1992). Les branches

syll eptiques pr®sentent dobéaill eurs uepard®vel o
rapport a @axe principal. Bes contribuent donc bien plus a la croissance des arbres en raison
déune proportion plus importantetadlocation de carbone a la tige principale (Scarascia
Mugnozzaet al.,1989,1999; Ceulemanst al.,1990; Zeleznik 2007). Il existe une grande
variabiit® g®not ypi que de | 6archi tealtl®0;&ielenkte z | e
al., 2002; Broeckxet al.,2012), et un contrdle génétique fort existe sur le phénomene de
sylleptie (Wu & Stettler, 1996 Raeet al., 2004; Marron et al., 2006). Le len 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 (Ceatealans

1990; Barigahet al., 1994; Wu & Stettler, 1998 Marron et al., 2006, 2010). Le lien qui

permet a la branchaison de conditionner la productivité des arbres passe par la modification

de la structure du houppier. En particulier, la surface foliaire augmente (Sciiagtiazza
etal.,1997, 1999), doneubkéisdbam®epdbren(Dumr °ne .
passeaussipar | 6angl e des feuill eestalel9d7) Remguelkhi st r i
forme du houppier soit placée sous un fort déteisme génétique (Horn, 19y, Zette forme

résulte égaleent de la réponse déatbre aux facteurs environnementaux (Hattal.,1999).

Les expériences FACE (Free Ar g&nr i chment ) montrent que | ¢
augmente la profondewutu houppier a 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 | a preminirued dnan ®e
seconde (Gielest al.,2002). La sécheresse diminiaesurface foli&re totale (donda surface

doéi nt er cep?d lemombré derbianckela regueur des branches et la profondeur
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du houppierchez deshévéasd 6un an cultiv®s eetaplOBnltaat i on
diminution de la longueur des branches par thegesse esigalementonfirmée chez sept

essences forestiéres installées depuis sobeantained 6 an n ®e  (tVae, 201 e e r

méme que la diminution edla surface foliaire totalel a n s une [elUcayptusat i on
(Battagliaet al.,1998). Cependanés études qui portent sur une exclusion de pluie nmntre

plutét une augmentatioreda surface foliairelansles plantatiors d di@alyptus (Battidaclau

et al., 2014a; Christinaet al., 2015) et dans une plantation de (lVard et al., 2015) en

reponseé | a s®cheresse. Ces ®tudes ne se pencher
de | a disponibilit® en eau mais elles soint
potassium pour les deux premiéres et compléte pour la troisMRi® etd 6une s ®cher e
sur les parametres de la structure du houppier. Ces études montrent que la sécheresse diminue
le diametre du houppier, mais asse@éla fertilisation les résultats sur la modulatiba la

surface foliairetotale sont contrastés. La séchese augmente significativemeat durface

foliaire totaledans deux études etdai mi nue dans | a tr oi-&aclaume (da
et al., 2014, avec | dajout de pot adssponihilitden nutiinentss 1 | e
dans ces trois étudenontre une augmentatide la surface foliaire totalgour tous les types

de fertilisation et un changement de la répartition des feuilles vers le sommet avec la

fertilisation au potassium. Dans une culturepdel 6 augment ati on dsel | a f €
pauvre et un sol riche montre un aplatissen
nombre de branches, de | a | ongueur des branc
leur dengé (Niinemets & Lukjanova, 2003. La fert i |let auapotassiumm - | 6

augmente | 6indice ma X haoret b biadnassesfaliairé de ¢ras clbned i ai r
de peuplier cultivés en pot (Larchevéqeteal., 2011a). Enfin, la fertilisation azotée seule
augmente le nombre de sylleptiques, la surfaces etombre de feuille chez un clone de

peuplier cultivé en pot (Coolet al.,2005). La réponse a la fertilisatipourl 6 ar chi t ect ur
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houppier este plussouventl 6 o p p tasépPongk @ la sécheresse, et les études traitant de
I 6i nt er act facteurs chgportent des résaltgéxnéralementontradictoires.
L6objectif g®n®r al de ce chapitre ®tait d

en eau et de ldisponibilité en nutrimentslu sol sur la croissance, le rendement et ses
détermirants (phénologie végétative, architecture du houppiagi que suta tolérance a la
sécheresse. Les expériences ont été conduites en pépiniere durant la seconde année de
croissance, sur quatre génotypes de peupliers cultivés a une densité de pléquateiente

celle wutilis®e en taillis ° tr s courte r
modalités de disponibilité en eau x deux modalités de disponibilité en nutriments (dispositif 1,
cf. section Matériels et Méthodegnéral p.38). Nos hypotheses étaient les suivantés
Lbaugment ation de | a algmemda oroigsandeideés@rbresnet leuut r i r
productivité mais diminue leur résistance a la séchel@sskeur capacité a maintenir leur
productivité durant la séctesse) (i) L6i nt eracti on s ®@dimeuetasse |
durée de saison de végétation retardantle débourrement eaccélérant 6 a o0 %t e men't (
arbres, (i) L6Oi nteracti on s ®dimauedesmmrabrelde braeahdsiet la s at i
surface fdiaire (donc la capacité du houppier a intercepter la lumjeEe)iv) La croissance

intrins que des arbres nbébest pas reli®e ~ |e
3.2. Matériels et Méthodes

Loessent i elontééeréalisées snyépmisre 2016 et 2017lors de la premiere
rotation de la plantation, sur quatre génotypes de peupkersg@ cv. Jean Pourtet ;
P.detloidescv. Dellinois ;P.deltoidesx P.nigracv. Koster ef.tricocarpax P.maximowazii

cv. Skado). Les abréviations correspanidaux quatre combinaisons de disponibilité en eau et
de disponibilité en nutrimentsitiisées dans la suite du chapitre sont les suivantes -, I+/F
irrigué non fertilisé ; 1+/F+, irrigué fertilisé ;/F-, non irrigué non fertilisé -AF+, non irrigué

fertilis®. Pour rappel, l 6arr °t doéirrigation
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croissance le différentiel dedisponibilité en nutrimenta lui été apporté au cours des deux
années. Les informations détaillées sur le choix du matériel végdtalle dispositif
expérimental et sur la conduite culturale sont données dans la section Matériels et Méthodes

(pages3s).

3.2.1.Suivi de croissance, biomasse et rendement

Un inventaire exhaustif de la hauteur de la tige principale (H, cm) et du dgaan28 cm du
sol (D, cm; Pontailleret al., 1997 a ®t ® r ®al i s® sur | 6B;Asembl ¢
1600 = 4 g®notypes | 4 traitements I 4 Dbl ocs
ve®g®t ation (GS1) pui s devégetétiongdGS2)elLesdmEmds messresc o n d
de croissance ont également été réalisées régulieréumensemaine sur deutqut au long
de GS2 sur un sous échantillon représentatif de la variabilité existdéttionné a partir de
classes de hauteuirs= 576 = 4 génotypes x 4 traitements x 4 blocs x 9 arbresplafimr®v al uer
la dynamige saisonniére. Les mesures deobtht t outes ®t ® effectu®e:
télescopique (Hastings, TED-POLE M-35, Michigan, USA) et les mesures de D ont été
effectuées d 6 ai de doébun pied ~° coul i s sdansdd dgrniéra | (L
cas, le diametre a systématiquement été mesuré dans deux directions perpendiculaires et les
valeurs ont été moyennées.
Lé6i ndice volumi Jua ®e¢ Ot ieglesimesrestdeHaudenr |
et du diamétreselonde la formule H x Bproposée par Schmidt al.,(2009).1l a étéestimé
pourchaque date de mesure de croissance |l ors d
Loensembl e des arbres a @0® Labidmmdse fraicheu c o u
aérienne a été mesurée sur un sous échantillon représentatif de la variabilité existante pour

chaque g®notype sur | a base de | ni=BA6edt ai r e
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génotypes x 4 traitements x 4 blocs x 9 arbres)r Bbaque arbre mesuré, la tige et les
branches ont ®t ® pes®es s®par ®ment ) | 6ai de
(PFK988C300, MettlerToledo, GmbH, Nanikon, Suisse). Deux échantillons de bois
déenviron 20 cm ont ®tg® depre@iére (GBI13 et deudeuxidma por
ann®e (GS2), respectivement, et I mm®erd)i at e me |
Ces ®chantillons ont ensuite ®t ® pl aca®s - I
nouveaua f i n doéobt eni(m). Lleaauxnte siccient/sx) a diéecalculé pour
chaque g®notype et pour chaque traitement et
seches aériennes.

Des relations allométrigseont été établies entre I\alculé (H x D?, dnt) et la
biomase a@rienne seche estimée (Bio, gyur chaque génotype et chaque traitement. Le

mod |l e |le plus adapt® a ®t @BiodatV@&nbWi+clVgartir
ou "Bio" est la biomasse aérienne séche estimée a partir des biomasses aftdeiess
mesurées, "IVest | 6i ndi ce v olaybeicgontaesdoeffictentsgpwpresal c ul
chaque génotypes et chaque traitements. Pour clg@nmtypeet chaquetraitement les
régressions étaient significata/P<0,01) et le Rétait syérieur & 0,95.

A partir des biomassegriennes séchestimées, le taux de croissance rel®GR, g
g'j?) a été calculé en utilisaht6 i ncr ®ment dentrdle dmea20b/et|@lst i m@
septembre 2017 dateorrespondant au début et a ladie la période de croissance pour les
guatre génotypeselon la formule RGR = [Infre) 7 In(m)]/(tz2 7 t1)). Ou m et my
correspondent aux valeurs biomasse seche estiméé @mai 2017) et;t(1 septembre 2017).

Le rendement (t hY a été déterminé powhacun des génotypes dans les quatre

traitements en GS1 et G&2partir des biomasses aériennes séches estihéeglensité de

pl antation de 8889 tiges °~ | oO6hectare a ®t ® u
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3.2.2.Phénologie végétative

La phénologier ®g ®t ati ve a ®t ® suivie en GS2. Le d®l
vi suell ement deux fois par semaine de f ®vri e

64 arbresr{ = 64 = 4 génotypes x 4 traitements x 4 blocs x 1 arbres). La notatié

r®ali s®e ~ | 6aide de scores d®cr i v apidauxl es st
de la tige principale LO®chel |l e de d®bour sceresallartt deg"s t org
pour les bourgeons dormants"8"' | or s de | 6 ap praereifeéuilleo étaléed e | a
(Vanbeveren 2016, adapté Terok et al, 1996 et Pelli®t al, 2004) . L6®chell e doba

est organisée en sept scores (Ratdd, 2010) allant dé3" pour une pousse apicale en plein
développeranta "0"l or s de | mancetdu Bwgean apical,@ar paliers de 0,5. Les

schémas correspondant aux échelles de notation soniésdeg Figure3.1 et3.2.
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Figure 3.1. Schéma des cing scores de débourrempmfiosés par Vanbeveren al., (2016) et adaptés de Turek al.,(1996) et Pellist al.,
(2004).

1 : Bourgeon dormant complétement encapsulé dans les écailles; visuellement complétement sec et de couleur marron.

2 : Allongement du bourgeon, extrémité des feuilles sortant des écailles; mais ne pouvant pas étre wibeiddellement.

3 : Bourgeons complétement ouverts; écailles encore présentes; feuilles individuellement visibles, mais repliées.

4 : Feuilles divergentes avec leurs bordures toujours enroulées; écailles présentes ou absentes; feuilles pliéesit Gogmusmicanervation
des feuilles visible.

5 : Feuilles complétement déployées (mais de plus petite taille que les feuilles matures); allongement apparent de paxssde dcailles
absentes. Développement des feuilles & partir de l'allongemenbdenche latérale.

> 4

(
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Figure 3.2. Schéma des sept scorgmalitement des bourgeons proposés par Vanbeeeran, (2016) et adaptés de Rohdeal., (2010) et
Pelliset al.,(2004).

3: Pousse apicale en pleine croissance, plus de deux jeunes fauilaies.

2,5: Derniéres feuilles toujours enroulées et a égale hauteur, lementted s devi ennent plus courts.

2: Di mi nution de |l a croissance de |l a partie a®rienneertéft de | 6®I
1,5: Transition progressive de la pousse vers une structure de bourgeon, couleur de la derniére feuille comparable &wéde gess f
anciennes, derniére feuille partiellement roulée.

1: Bourgeon apical pas complétement fermé, écailles du boupgemipalement de couleur verte, dyma plus de feuilles enroulées.

0,5: Bourgeon apical completement fermé, couleur entre le vert et le rouge, stipules des deux derniéres feuilles encore vertes.

0: Bourgeon apical brurouge.
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Les scores obtenus ol e d ®b o ur r e metement @t été presemeés end a 0 %
fonction des jours de | 6ann®e et en-oursncti ol
de croissance (°C) sont basés sur la relation linéaire entre la température et la phase de
développemende la plante (Bakeet al.,1984) et ont été calculés a partir des températures
moyennes journaliéres positsyea partir du §j anvi er 2017. Da&tnak | 0 ®t
(2004, le début de la saison de végétation des arbres a été défini commedegjoul 6 ann ®e
pour lequel la somme des degrés jours de croissance des arbres est assSciEe< 4 »
pui sque cbest | e score ~ part.iestirtélgpdirde | e f
saison de végétation a été définie de la méme facon eseatefrés jours de croissare
étaient associés au scard » correspondant a un arrét complet de production de nouvelles
feuilles (Rohdeet al.,2010 puis Vanbeverest al.,2016). Les durées de saison de végétation
des quatre génotypes pour les geidtaitements ont donc pu étre déduites aisément a partir
des données de phénologie végétative ajustées a un modeéle sigmoide: @épatagraphe
3.2.5 Analyses statistiques), elles correspondaient au nombre deséparant ladate de

débourrementascorec4»e t | a (demnénecorcesp@ndant au scerk».

3.2.3.Architecture du houppier

Les mesures doéarchitecture ont ®t® r ®alis®es
(GS1 et GS2), sur un sous échantillon de quatre individuggrentype et par traitememt €

64 = 4 génotypes x 4 traitements x 4 blocs x 1 arbre). Les variables mesurées sont celles
initialement proposées par Ceulemansl. (1990) et complétées par Gielehal. (2002) et

Broeckxet al. (2012). La hauteur mesae en fin de GS1 correspondait a la longueur de la
pousse de premiere année (TS longueur de la pousse de deuxieme année (TS2) a été
obtenue en soustrayant la hauteur mesurée en fin de GS2 a la hauteur mesurée en fin de GS1.

Tous les bourgeons et Iésanches présents sur la tige principale ont été dénomhaés
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| ongueur moyerundead®e®tcal cul ®e comme | e rapp
la somme des bourgeons et des branches.

Les branches dénombrées ont été réparties en trois ¢asedgrles sylleptiques de premiére

année (SYL1) qui se sont développe&sles bourgeons axillaires sur la pousse de premiere

année, (i) les proleptiques (PRO2) qui se sont développées la seconde année a partir des
bourgeons axi | pasdémar® lagraniereradnaev(doncaumduement présents

sur la pousse de premiere année), et enfin (iii) les sylleptiques de deuxieme année (SYL2) qui
ont ®t ® produites sur |l a pousse de deuxi me
branche (k) etde la derniéere () branche de chacune des catégories a été mesurée. Toutes les
branches ne pouvant étre mesurées individuellement, urésbaatillon de dix branches de

catégorie SYL1 et PRO2 et de cing branches de catégorie SYL2 réparties le longela la

été sélectionné pour la suite des mesures. Sur ces branches, nous avons mesuré le diamétre a 1
cm de | 6 ipnlalengueur totale de Da branche courbégxjlainsi que la longueur

entre | e point doi ns erpy)ilotna nggtl el & ol m®tegeena r et
d®part de | a branche (U) et | d6anglyw {6)m@ner
®t ® mesur ®s ° | 6ai de doébun rapporteur. Une

variables mesurées est présentée figue 3

Les variables mesueé ont permis de calculer la courbure des branechhes ( L6i ndi c

volumique de tige (IYf et de branche (Iy) a été calculé a partir des relation$ OH et
Do % Ly, respectivement (Ceulemaasal., 1990; Broeckxet al.,20121. La profondeur

du houppier définie comme la hauteur de tige recouverte par les branches, a été calculée
comme Hi hysyi) et la profondeur relativdu houppieia été calculée comme——

p 1 {Gielenet al.,2002). Le taux de branchaison a été estimeme le rapport entre la

biomasse aérienne des branches et la biomasse aérienne totale (Ceell@pdr®90).
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Les mesures doéarchitecture ont ®t ® utili
c.a.d. des représentations graphiques en deux dimension3 ale t hi t ect ur e du
(Gielen etal., 2002) ) | 6ai de du | ogici elFigARB8odes || | u
phénogrammes ont été réalisés pour GS1 et GS2, pour chaque génotype et chaque traitement,
en utilisant les valeurs moyennes des variables mestsur les quatre copies clonalefs (

paragraphes précédents).
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Figure 3.3Représentation schématique des variables mes8getoles H, hauteur dedhrbre; h,, hauteur dnserton de

la branche la plus hautén,, hauteur dnserton de la braohe la plus basseD, diamétre de la tige a 22 cm-dassus du sgl

Dy, diametre de la branche a 1 cmdrssus d&ihsertion de laige; Uan gle entre |l a tighbangle | 6i nse
entre la tige et Ly ; LyX, longueur réelle de la branché&t Ly, longueur de la branche en ligne droite entre son insertion et

son bourgeon terminal. TS1 et TS2 correspondent aux portientigd produite la premiére et la seconde année
respectivement. Les branches proleptiquddQP) sont représentées par dgséds en pointillées, les branches sylleptiques

produites la premiere (SYL1) et la seconde (SYL2) années sont représentées pagdegls conti nues. Adap
Broeckxet al.,(201%).
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3.2.4.Indice de surface foliaire maximal

La proportion de | a surface foliaire jouant
pr®sente un rtle clef dappsléelndice dgaurfaseifdidgireo n d u
Lé6indice maxi mal gagestsléfini dommeele niaxilum adisonaier (lellaA |
surface totale des feuilles par unité de surface au sol sous la plante (Curran & Williamson
1987). Il a été estimé au cours de GfB2 la méthodeemidirecte de la collecte de litiere. A

partir du 16 ao(it 2017, 128 bacs de 59 x 40 cm (0,23®mt été positionnés deux par deux
depatet dbéautre de | a ti ge 4blac (mp=c6d p4gemdtypescxednt r al
traitemens x 4 blocs x 1 arbre, Fi@.4) dans les interlignes (Dufréne & Bréda, 1995). Le

peuplier a été choisi au centre de chaque-btatsmonoclonal afin de minimiser, lors de la

chute des feuill es, |l es risques edik®tonibées ges d
dans | es bacs ont ®t ® coll ect®es chaque sem
avant do°tre pes®es. Les masses s ches obter

puis converties en sur fraoyenefdeoILA @urface massiqlied ai d
foliaire, cnf.g') obtenue pour chaque génotype et chaque traitement dans le cadre de mesures
r®parties sur | 6ensembl e de Ohapitres3a(Jopakheereet | 6 ¢
et al., 2004). Le LAhax a été calcié comme le ratio entre la surface foliaire totale et la

surface de sol échantillonné, ici 0,472m

Peuplier central du
sous-bloc
monoclonal

Caisse de récupération i

(5 % 5 peupliers)

\ o~
% 5\;1:{ ) Interligne i % RAE 7l as

Figure 3.4.Schéma explicatif du positionnement des caisses de récupération de la litiére.
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3.2.5.Analyses statistiques

Les données ont été ajustées affi@t® blocs et analysées avec le logiciel R Studio (Version
1.1.4471 © 20092018 RStudio, Inc.). Les données ont été jugées conformes aux hypothéses
de normalité et d'homoscédasticité. Les tests statistigues ont été considérés comme
significatifs quandP<0,05

Loanal yse des effets | i ®s aux facteurs
données relatives a la biomasse estimée, au RGR, au rendement,aueLAux variables
suivies pour | a ph®nol ogi e v @ugasdaysetde vagancet | 0.
( ANOVA) " deux facteurs pour chaque g®notyp
modeéle factoriel complet suivant;y=p + I+ F + (I x ) i ; ol Yy fait référence aux
valeurs individuelles ajustées aux effets blog correspond a la moyenne généralest
| 6effet du f act e urrconsiwéré sommenfixeh;felsitt & deri f et u @ u
0 f er fconsidéete@@mme fixe;, Kk Fest | 6i nteraction gMmtre | e
résiduelle. Pour lesariables suivies sur un méme individu a plusieurs dates, telles que les
scores de phénologie végétative, les ANOVA ont étésfaite chaque dat e. L C
interaction significative entre les deux facteurs a été identifiée, une analyse de variance a un
facteur a été faite au sein de chacune des deux modalités de disponibilité en eau afin de
caractériser spécifipume nt | 6 ef f dte dn€ mlea tfyprt idldiatn@.l yse a
de juger des differences entre génotypes pour cheayisbleau seinde chaque traitement.
Les s®ries dbéobservation pour | es scores de
modeles de régression polynomialglonla date de mesure exprimée en jour julien ou en
degr ®s jour de Croi ssandus.et deso caracteresd &@udigse mb | €
| 6aj ust ement des mo d Iseéfit de ubrnne sqBalité eneec d@d o b s e
coefficients de détermination {Rsupérieurs a 0,90. Ces modéles ont ensuite été utilisés pour

estimer les dates auxquelles se sont prodieiissade’4" de débourrement et le stadE' de
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formation du bourgeon terminal. Les observations de longueurs de branches et de diametre de
branches ainsi que les observations de.£dt deprofondeurdu houppieont été ajusesa

des modelesderégrese ns | i n®ai r mdke volumigee de tayé et grofandedr 6 i

du houppieront été ajustées a un modeéle de régression exponentiel. Ces analyses ont été
r®al i s®es ~ | 6aide du |l ogiciel Si ghbeac@ldulot E (Vv
du coefficient de corrélation de Pearsmgté réalisépour juger du lien entre les variables

continues.

3.3. Résultats

3.3.1.RGR et rendement

A la fin de la premiére année de végétation (GS1, 2016) le rendement différait
significativement entre les gétypes pour les modalités et F+ (Fig. 3.5). Léef fet de
fertilisation sur le rendement était génotype dépendant augmentation significative du
rendement a été détectée chez les génotypes Dellinois et Skado uniquement. Aprés deux
années de croissee (GS1 +G2) et en condition hydrigue ndimitante (I+) les écarts de
rendement entre g®not yp e Jertilsaion £taitnptus nameéeen t U ® s
concernait les quatre génotypgsu and | 6 eau n oy R5.En pla&ades enn t a
fertilisation (F), il variait entre9,1et17,3 t hd pour les génotypedean Pourtett Dellinois
respectivement aprés fertilisation (F+), il variait entr&3,6 et 28,7 t ha pour @s méme
génotypesLe RGR a été estimé pour chaque génotyp20dr7 uniquemen(ig. 3.9. Quelle

gue soit I a mdld aul ), ta@ertildsationraugmentaisigniticativement le

RGR pour les quatre génotypes avec un effet clairement plus marqué en condition I+.
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Figure 3.5. Rendement (Biomasse séchehal), & la fin de la premiére année (2016, GS1jleta seconde année de
croissance (2017, GS2). Les valeurs correspondent aux moyenneaodahités par génotypes + E.S. (n = 4). Les effets de

la disponibilité en eau (I, deux modalités I+ gt be la disponibilité en nutriments (F, deux modalités F+-geFde leur
interaction (I x F) ont été analysés par analyse de variance a deux facteurs et leur significativité est indiquée mitdaut a d
des graphiques. L 6 e f fments ad sein deachaque mqulalite debdispomikilit® enecau arégrlement été
testé par analyse de variance a un facteur (lignes horizontales). La significativité des analyses est indiquéaittomme
P>0,05 non significaté n . s. 6; P<0, 01* 60.* *6 et P<0, 001 o6**
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Figure 3.6. Taux de croissance relative (RGR, 4jf) mod®I| i sant | &incr®ment de biomasse

2017 (GS2)Les valeurs correspondent aux moyenties 6 i ncr ®ment de bi omasse esti m®Pe ent
sepembre) de la saison de croissance 2@iffa-modalités pagénotypes E.S. (n = 4). Les effets de la disponibilité en eau

(I, deux modalités I+ et), de la disponibilité en nutriments (F, deux modalités F+)etde leur interaction (I x F) ont été

anal ys®s par analyse de variance ~ deux facteurs tdée | eur s

la disponibilité en nutriments au sein de chaque modalité de disponibilité en eau a également été testé par analyse de varian

a un facteur (lignes horizontales). La significativité des analyses est indiquée comnmessuion significatif; P<0,056 * 6 ;
P<0,016 * * B<0,6016 * * * § .

Enfin, une diminution significative du RG&aitvisible en réponse au déficit hydrique
(I-) pour tous les génotypesa diminution duRGR en réponse da sécheressétait
généralement plus marquée chez Dellirm@s g el | e | 6 ®t ait tr s peu
moyenne contre 25% respectivementableau 3.). Le génotype le plus productif
intrinsequement (@. Dellinois, Fig.3.6) a montré une plus faible augmentatiadlu RGR
durantla sécheresse lorsque les arbres étaient fertilisés, il était donc le moins tolérant a la

sécheresse (+5% de biomasse comparativement aux arhréalfeau 3.3. A |vérsenle
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génotype Koster étale plus tolérants a la sécheresse lorsque les arbres étaient fertilisés

(+11% de biomasse comparativement aux arbreg &bleau 3.).

Tableau 3.1.Modulation duRGR par la fertilisatiormu sein de cliue modalitée @ i r r i g a fpar la sécheréspe ae dein
de chaquenodalité de fertilisation (%).

Effet de la fertilisation sur le BR Effet dela sécheresse sur le RGR
Génotype En modalité [+ En modalité 4 En modalité F En modalité F+
Dellinois +17% +5% -39% -47%
Koster +21% +11% -32% -41%
JeanPourtet +20% +8% -27% -36%
Skado +8% +9% -26% -25%

cv. 'Dellinois’ : iy 100

80

60

- 40

20

100

80

Croissance secondaire (%)
Croissance secondaire (%)

60

40

20

01/05 01/06 01/07 01/08 01/09 01/10 01/05 01/06 01/07 01/08 01/09 01/10
Année 2017

Figure 3.7. Suivi de lacroissance en diamétre, en pourcentage de la valeur fimaleours deGS2 Les valeurs
correspondent aux moyennes intadalités pagénotypest E.S. (n = 4).Symboles et couleurs : gris clair et symboles

vides irrigué (I+) ; gris foncé et symboles pleins, non irrigué (lcercles et traits pointillés, non fertilisé-XF triangles et
traits pleins, fertilisé (F+).

Malgré un effetnégatif de la sécheresse sur le RG®,slivi de la croissance
secondaipeensdednatirepra se v i d e n cikcatiddésaraitersents (Big.g.n
La croissance secondaire a atteint un palier autour du premier septembre pour les quatre
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génotyms quel que soit le traitement. Aucun épssodd 6 ar r °t de treobservé sanc e

sur | 6 e dassasorbde eroisdaace (F&7).

61 cv. 'Dellinois'

64 cv. 'Koster'

6 cv. 'Jean-Pourtet’

Score de débourrement
Score d'aoGtement

64 cv. 'Skado’

200 400 600 800 2800 3200 3600

Degrés jours de croissance (°C)

Figure 3.8. Dynamique des scores de débourrement (& gadehg a5) et d 0 a o %t, den3earPdes fotes ethr 0i t e
fonction des degr®s jours de <croissance pour-modatasnppar®e 2017
génotypeg E.S. (n = 4)Symboles et couleurgyris clair et symboles vides, irrigué (I+yris foncé et symboles pleins, non

irrigué (I-) ; cercles et traits pointillés, non fertilisé-Ftriangles 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 dépendeese différences étan
principalement dues a une variabilité significative dans les dates de débourr&kadb
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 ceséetypgs(Fig 3.8,
Tableau3.2et3.9.Aucun effet clair des traitements
la saison de végétatiofi*>0,304 Fig. 3.8 et Tablau 3.2 et 3.3). On notera toutefois que

I 61 r ra rgtardé ide Gjourds 6 a o ¥ tpaarnteegeértotypeleanPourtet(P<0,046) et ce,

guelle que soita modalité de fertilisation (Takd@ 3.2 et 3.8 Erfin, en condition irriguée, la
fertilisation a retardé de deux joursd a o ¥ tcheaSkadaniquemen{P<0,047 (Tableau

3.2 et3.3

Tableau 3.2.Les effets de la disponibilité¢ en eau (I, deux modalités I+)ede la disponibilit¢ en nutriments (F, deux
modalités F+ et f et de leur interaction (I x F) ont été analysés par analyse de variance a deux faatsigrsificativité

des analges est indiquée comme suR>0,05non significatifo n . P<0P506e*t 6 .

Date de débourremet Dat e d 6 a Durée de saison de végétati

Génotype I F | x F I F IxF I F | x F
Dellinois n.s. n.s. ns. ns. ns. n.s. n.s. n.s. n.s.
Koster n.s. n.s. n.s. nNn.s. ns. ns. n.s. * n.s.
JeanPourtet n.s. n.s. n.s. * n.s. n.s. * n.s. n.s.
Skado n.s. n.s. ns. ns. * * n.s. n.s. n.s.

3.3.3.Architecture du houppier

Les variables |i ®es ° | 6architectur €016 e s
(GS1) , ell es ®taient g®notypes d®pendantes

ces variables (Fig.9).
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Tableau 3.3.Dates dalébourrement (score 4) et ddement (score 1) des arbres permettant de définir la durée dedmigégétation 2017 des arbres des quatre génotypes en fonction du traitement.

Les scores sont exprim®s ~ | 6aide du jour d&(@C)todespomi@t lauie desaisdndé iegeatipn estpréseérmésend e gr ®s j our de ¢
Génotypes Traitement Degré jour de croissance pour le débourrement (' Jour Julien Degr® jour de cr oi ss . JourlJulien Durée de la saison de végétation
Dellinois I+/F- 624,7+5,9 96+1 3539,8+32,7 2732 177+1

I+/F+ 629,245,1 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 10510 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 10440 3511,7+14,5 271+1 167+1

I-/F+ 707,6+7,1 104+1 3580,1+0,0 27520 17140
JeanPourtet  |+/F- 518,8+6,0 88+1 3671,7+38,8 2833 196+3

I+/F+ 521,4+5,2 87+1 3667,5+71,7 28245 19545

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 7412 3476,1+32,3 268+2 19443

I+/F+ 425,4+13,2 771 3559,5+3,9 2740 19742

I-/F- 412,9+2.7 760 3537,7+9,0 272+1 197+1

I-/F+ 408,8+0,0 750 3526,1+16,5 272+1 197+1
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Léarchitecture des adelxieneesannée dvégtation (20d74, ®e ¢
GS2). En condition I+/F les génotypes se distinguaient principalement par le nombre de
branches, l eur cour bur eprofond@urdo douppie(Tableaw 314mi g u e
et 3.5) Le génotype Dellinois préstit le nhombre de branches le plus faible avec 44
branches par arbre en moyenne ~ | 0inverse | e
avec 81 branches par arbre en moyenne (dal8et et Fig.3.9) . Les angles dbo
étaient bien plus faibsepour Koster que pour Skado avec des indices de courbure de 1,6 et
2,8 respectivemeneén moyenngtous types de branches confondusL 6i ndi ce vol um
tige le plus élevé a été trouvé chez Dellinois, il était deux fois plus élevé que celui retrouvé
chezJean Pourtet. Le génotype Dellinois présentait la canopée la moins profonde avec 50,9%
en moyenne, ~ | 6inverse | e g®nrofongdegaeec KO%t er a
en moyenneTableau 3.4 et 3)5

Enréponse a la fertilisation (F+) et potous les génotypeta hauteur et le diametre
des arbres ont augmenigapleau 3.4 et 3)5Une augmentation significative du nombre total
de branches et de la profondeurhouppieont été détectés pour les génotypes Koster et Jean
Pourt et . lumli§ue dedtigecacaugmenté significativement pour tous les génotypes a
| 6exception de Dellinois. Léoindice vol umique
37, 42 et 57% par F+ chez les génotypes Dellinois, Jean PeurBiado respectivement
(Tableau 3.5. La profondeurelativedu houppiera augmenté significativement chez Koster
et Jean Pourtedle 3 a 9% IP=0,017 et P=0,035 et la profondeur absoludu houppier

uniquement chez Jean Poudet122cm en moyennddbleau 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 denlg tiyeiéhetre de la tige a 22cm du sol (D, ¢ne) taux de branchaison
(proportion de la biomasse seche aérienne dédiée auxbhee s , %) , le nombre de branc;helsdi nida cceo uvrobl uynmeincduees dbem abir calnecsh ol dutiidMig o e C
la profondeurdu houppiel(proportion de la hauteur de la tige recouverte par les branchese8®ylleptiques produitéla premiere année sont abrég&YL1, les proleptiques et sylleptiques de seconde année
PRO2 et SYL2 respectivement. "NA" fait référermeexdonnées inexistantéabsence de branchekps valeurs correspondent aux moyerg@mypiques(x E.S, n = 4).

Taux de Nombre Profondeur

branchaison de U/ b U/ b U/ b IV SYLL IVy, PRO2 IV SYL2 absoluedu

Génotype Traitements H (cm) D(cm) (%) branches SYL1 PRO2 SYL2 (dn?) (dn?) (dn?) IV, (dm®  houppier(%)
Dellinois  I+/F- 614,5+11 5,412 17,60,7 44+4 2,4+0,2 2,3:0,2 3,40,01 0,080,010 0,1:0,01 0,1:0,01 20,3:1,0 50,9+0,9
I+/F+ 680,36 6,815 18,51,0 397 1,9+0,1 2,90,1 1,9+0,4 0,13:0,01 0,2#0,03 0,050,01 31,91,9 50,3t1,0
I-/F- 448,5+5 4,4+0,9 22,7#1,1 365 2,0:0,1 2,1+0,1 NA 0,08:0,01 0,06:0,01 NA 9,1+0,5 59,92,5
I-/F+ 439,5+13 4,6t0,9 23,413 3143 2,2¢0,2 2,4+0,2 NA 0,11+0,01 0,05:0,01 NA 9,7+0,5 57,429
Koster I+/F- 500,39 4,7+1,6 26,6:0,7 81+12 1,740,044 2,0+0,3 1,2+0,1 0,020,00 0,06t0,01 <0,01 11,4:0,4 74,9%0,3
I+/F+ 584, 3+7 52+1,3 25,%1,0 96+10 1,9+0,1 2,0:0,4 1,2+0,1 0,020,00 0,10t0,01 <0,01 15,911 77,4-0,9
I-/F- 383,848 3,9%1,0 29,1+0,7 78+12 1,7+0,2 2,6t0,3 1,30,1 0,0x0,00 0,03:0,00 <0,01 6,2+0,4 73,41,0
I-/F+ 407,85 4,1+0,9 25,2:0,8 777 1,9+0,1 1,8+0,3 1,3:0,1 0,02:0,00 0,03t0,00 <0,01 7,0+0,3 80,2+1,1
Jean I+/F- 506,06 4,2+0,9 26,1x0,5 71+14 2,5:0,2 2,7+0,6 2,0:0,1 0,04:0,01 0,0%0,01 <0,01 9,50,6 68,3:0,4
Pourtet I+/F+ 599,545 52¢1,2 27,06:0,7 93+15 2,8:0,1 2,3+0,2 1,9+0,2 0,0&0,01 0,08:0,01 <0,01 16,4t0,9 81,90,5
I-/F- 394,0+6 3,8:0,8 38,6:0,8 71x13 2,9+0,3 2,3+0,2 1,3+0,2 0,05#0,01 0,02+0,00 <0,01 5,8t0,3 79,4+:0,6
I-/F+ 408,85 3,6t0,7 29,40,7 70£12 3,440,1 4,3+0,3 1,4+0,2 0,03+0,00 0,04t0,01 <0,01 5,30,3 79,0t1,1
Skado I+/F- 529,0+11 521,7 27,1+1,1 67+9 2,90,1 2,8t0,3 2,6t0,4 0,1#0,01 0,080,01 0,02:0,01 14,9+0,7 66,4-0,5
I+/F+ 639,0+12 6,8:1,9 30,%1,3 697 2,90,2 2,3:0,1 2,0:0,6 0,29+0,02 0,21x0,03 0,150,01 30,1+1,8 60,1+0,4
I-/F- 451,3+10 4,916 32,313 68+4 2,50,1 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 52+1,0 33,214 66+£5 2,8+0,3 2,4+0,3 1,7+0,2 0,240,02 0,0#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+)etlé la disponibilité en nutriments (F, deux modalités F+geFde leur interaction (I x Furles variables suiviesn 2017pour
| ar chi t ect ontée amhlyséshparamalyse dervariance a deux fadtawsignification des abréviatiorestrappeléedansliste des abréviation@. 10. 6 NA6 si gnal e de gpavdel e u |

brancles) La significativité des analyses est indiquée comme &t0 , 0;P< @, @5P<O0* ® 1;P&€OD* 0084t 6** * 0.

Taux de Nombre Profondeur
branchaison de U/ b U/ b U/ b IVp SYLL IV, PRO2 IV, SYL2 absoluedu
Génotype Effets H (cm) D(cm) (%) branches SYL1 PRO2 SyYL2 (dn?) (dn?) (dn?) IV, (dm®)  houppier(%)
Delinois , o e - o o NA o -
F * * * NA
| x F * NA
Koster , s - - * o o
= * * x « x *
| x F %
Jean , o - o = = * - o
Pourtet = * . sk x - x * x
| x F * sk - *
Skado , o * * - - - -
F * . - x *
| x F * - * x
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F- F+ F- F+ F- F+ F- F+

cv. ‘Dellinois’ cv. ‘Koster’  cv. ‘Jean-Pourtet’ cv. “‘Skado’
im
+F- I+F+ I-F- I-F+ I+F- I+F+ I-F- I-F+ I+F- I+F+ I-F- I-F+ [+F- I+F+ I- F- I- F+
cv. ‘Dellinois’ cv. ‘Koster ’ cv. ‘Jean-Pourtet ° cv. ‘Skado’
Figure 3.9.Phénogrammes génotypiques des peupliers pour la premiére (GS1, en haut) poisil@dsec ann®e de croi ssance (GS2, en bas). Repr ®sent ;

arbres.Symboles traits pleins, branches sylleptiques de premiére année (SVilrajts pointillés proleptiques de deuxiéeme année (PRORgrde noir sur les tiggshourgeon terminale de la premiére année de

croissance andessu®n traits pleins, les sylleptiques de deuxieme année (Si@i®ation: Alison Cartereau].
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En réponse a la sécheressg @our tous les génotypés D, IV, le nonbre de PRO?2,
| 6i ndi ce vol umi que de P R a2 hoappier dnta dimipuéo f o n d ¢
significativement Tableau 3.4 et 3)5Une diminution significative du nombre de branches
de 18 et 15% en moyenne a été observée chez Dellinois et Koster respexdtivense
diminution significative de 28 a 34% de la longueur des PRO2 a affecté tous les génotypes a
| 6exception du g®notype Koster et une di mi nit
la longueur des SYL1 a été observée pour Koster et Jean Poigtetraant. La courbure des
SYL2 a diminué significativement chez Jean Pourtet et Skado de 31,5% en mdyadrieay(

3.4 et3.5.

Léeffet de |l a fertilisation coupl ®e ~ | a
14% chez DellinoisTableau 3.4 et 3)5Uneaugmet at i on si gndeflaet3% i ve
a été observée chez Jean Pourtet et Skado respectivement. La courbure de PRO2 a augmenté
significativement de 6% et la profondeur absaluéhouppierl diminué de 8% chez Skado en

traitement /F+ comparavement au traitement-F

88



50 4 cv. 'Dellinois' cv. 'Koster' F 50
40 = 40
30 4

30

20 - 20

(']ﬁ :';‘“
o £
2 =2
G 10 Ri=087 " | 44 g
[} L]
i o
%— g " " . g %’
£ 504 CV. Jean-Pourtet cv. "Skado" L 50 &
3 =
(=] [=]
> >
8 40 40 @
g 5
£ £

30 4 30

20 A 20

R=0,91 "

200 300 400 500 600 700 800200 300 400 500 600 700 BOO

Profondeur absolue de la canopée (cm)

Figure 3.10.Relation entre la profondewdiu houppieret I'indice volumique de tige en GS2ymbole: Vides, irrigué [+) ;
Pleirs, non irrigué(l-) ; Cercle non fertilisé E-) et Triangles fertilisé (F+). La significativié des régressiorexponentielles
est indiquée comme suiP<0,0016 * * * 6 .

La profondeurdu houppie®t ai t f ort ement corr ®l ®e
tous les génotype@-ig. 3.10), les valeurs les plus élevées pour les deux variables ont été
retrouvées pour le traitement.ltes Oy étaient fortement et linéairement corrélés ayx L
pour tous les gtypes (Fig.3.11). Le génotype Skadqui présentait des valeurs de, Bt
LuX les plus élevées a également produit en moyenne entre 29 et F5O&ea plus que

les autres génotypes (Tahle3.4.
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Figure 3.11.Relation entre la longueur et le diamétre des branches enSg®bole: Vides et gris, irriguél) ; Pleins et
noir, non irrigué k-) ; Cercleet trait pointillé, non fertiliséR-) et Triangleset trait plein, fertilis§F+). La significativité des
régressions linéaires est indiquée comme R4t0,0016 * * * 6 .

Le taux de branchaisongtobalement diminué entre les deux années engarcelles
irriguées” | épteox du génotype Skaddig. 3.12 . La fertilisation n
dynamique du taux de branchaison entre les deux anb@egeuxieme année, les taux de
branchaison étaient significativeneplus élevés chez le génotype Kos(Ex0,001) par
rapport aux autre génotypes (/. 3.12. En GS2, les arbregu traitementl- ont montré une
augmentatiordu taux de branchaison par rappoxtetx du traitement I+, pour Dellinois et
Jean Pourtet. La fertilisation nbéa pas eu

| 6 exnoepdduwne i nteracti onle aawede branechaisbrayant t e me n

significativement diminué chegoster et JeaPourtet
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Figure 3.12.Taux de branchaison entre la fin de la premiére et de la seconde année de creissainedraitementLes

valeurs correspondent aux moyennes int@dalités pagénotypes E.S. (n = 4)Couleurs: Gris, GS1 (2016) et Blanc, GS2

(2017). En GS26s effets de la disponibilité en eau (I, deux modalités I+)etié la disponibilité en nutriments (F, deux
modalitésF+ et F) et de leur interaction (I x F) ont été analysés par analyse de variance a deux facteurs et leur significativité

est indiqu®e en haut 7 da mauGen delchague gnodalipétaiégplaneest été testégdr bralyse d e |
de varance a un facteur (lignes horizontales). La significativité des analyses est indiqguée comms.suion significatif

P<0,056 *; B<0,016* 6etP<0,0016 * * * § .

Les valeurs de LAlaxn 6 o nt é&esestre génotye(P>0,250) quel que soit le
traitement (Fig3.13. Cependante | | es ont ®t ® si gnumans 3886 v e mer
avec le traitement pour les deux modalités de fertilisationgF3.13. Le traitement |+/Fa
augmenté significativement les valeurs de Lflkchez les génotypes Dielois et Skadade
| 6or dr eLedA,,xBO @t ai t pas corr ® ® significative
avec le nombre de branchde chaque catégorie (données non présentées). En revanehe
relation linéaire, significative et positive a étdservée chez les quatre génotypes entre le

LAl nax €t la profondeudu houppieFig. 3.14). Une relation linéaire, positive et significative

a également été trouvée entre le Lalet la hauteur des arbres (Fi§15, leur diametre et
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leur indice volumige de tige P<0,039et P<0,042respectivement, données non présentées)

pour GS2.

LAl _, (m*m?)
o

Figure 3.13. Val eur s
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| xFn.s. IxFns.
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ns ns
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e
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doéindice de S Unk)f eatre eles fratdmierdsj poar GBPRex valaard (LAI
correspondent aux moyennes iatnadalités pamgénotypest E.S (n = 4). Les effets de la disponibilité en eau (I, deux
modalités I+ et), de la disponibilité en nutriments (F, deux modalités F+)etrde leur interaction (I x F) ont été analysés
en haut droite des

par analyse de variance a deux facteurs et leur significatiité esndi qu ®e

disponibilité en nutriments au sein de chaque modalité de disponibilité en eau a également été testé par analyseale variance

un facteur (lignes horizontales). La significativité des analysesndi&juée comme suit P>0,05n o n

P< 0, O 8tP<60*,60 1

6**0.

significatif
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Vides, irrigué (I+) ; Pleins, non irrigué-Jl; Cercle, non fertilisé ( et Triangles, fertilisé (F+). La significativité des

régressions linéaires est indiguée comme $R4t0,016 * * B<0,80L6 * * * 6 .
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3.4.Discussion

3.4.1. Différences entre génotypes en condition optimalde disponibilité en eau

(I+/F-)

Le taux de croissance relatif était hautement variable entre génotypes, les deux génotypes
montrant les plus fortes valeurs de RBRa s ® sur | 0 i éagn égaemenblésu mi q u
génotypes les moins productifs en terme de biomasse aérienne totale. Le gépotype
présentdile plus haut rendement moyemdanotre étude était le génotype Dellinois suivi par

le génotype Skadd.e génotype présentant le plus faibdmadenent moye est le génotype

Jean PourtetCependant, et comme souvent lors de la premiere rotation des dispositifs en
TtCR, le rendement total des deux premieres années de croissancglaitaiement
particulierement élevé du fait du comportement pionmes peuplies, associant une
croissance rapide a une plasticit® aahportan
2013). Le rendemenétait supérieur & gamme devaleus précédemment obsergchez

les peupliers en TtCRentre6,3et8,7 ts ha ; Bastienet al.,2015).La gamme de variabilité

pour laproductivitédans notre étudétat conformes a celles déja observées pour ces mémes
génotypes dans des études précédentes (&e#n2002 ; Broeckxet al.,2012b).

Une grande variabilité géhmique a pu étre mise en évidenpour la date de
débourrementpour la longueur de saison de végétation et pour une grande partie des
vari ables suivies dans | a caract®risation de
dé a u tetudess (Ceulenms et al., 1990; Pellis et al. 2004a,b; Broeckx et al., 2012a,b,
2014h. Dans notre étude, la variabilité génotypique était beaucoup plus importante pour la
date de débourrement gpeur celled 6 a 0 %t ement en accord avec ce
la littérature chez le peuplier (Pellet al., 2002a; Broeckx et al., 2014h. Le génotype
présentant la plus longue saisonde végét i on ®t ait | e g®notype Sk

saison de végeétation la plus courte a été retrouvée chez Koster (19463 £3 jours de
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saison de végétation, respectivements fesultats aafirment le choix de ces génotypes pour

leur fonctionnement contrastées caractéristiques de la branchaison étaient fortement
génotypes dépendantes. La grande différence entaéble nombre de branchéu génotype

Skadoet le nombrale branche important trouvé cheaster a déja été observé dans une autre

étude (Broeckoet al.,2012b). Le nombre total de branches é&t8tvé chez le génotype Jean
Pourtetcomparativement auxutresgénotypesen lien direcavec son fongiénétiqueP.nigra

(Gielen et al, 2002). La répartition des branches entre SYL1 et PRO2 était également
génotype dépendante, le gérmmyDellinoisprésentait une plus forte proportion de PRO2
conformément a ce qui @éja été trouvé cheR.deltoides(Ceulemanset al., 1990; Wu &

Stettler, 1996)Le taux de branchaison était biedngpimportant chez le génotype Jean Pourtet

gue chez les autres génotypes, en lien direct avec un nombre de branches plus élevé et un ratio
Du/Lpx élevé (Gieleret al.,2002). Cependant, contrairement a ce qui avait été montré dans

| 6 ®t ude cateal. (BOl2b)k le &ux de branchaison du génotylester dans notre

étude, étaiplus bas que celui du génotype Skadld® mo nt r a n tectuyeuda houppiarr ¢ hi t
dépends non seulement du génotype, mais également des caractéristiques environnementales
Ces di ff ®r ences sleatetes dgénotypes gowraient tradmies estratédgies

varicesd 6i nt er cepti on | umcouery i géngpbée Kostefavdrigantiee t ur e
remplissage par la quantité et le génotype SKadorisant le remplissagear la qualité. En

effet, pour ce dernier lesranchesttaient moins nombreusesais de plus grande taille en

terme de diamétre et de larepret 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 cettegtude, les arbres en modalitédnt subiune sécheresse relativement modérée
puisque les potentietle base ne sont pas descendus en desse0HMPa EIl | e nda pa
pl us engendr ® doar widlacrobsance seamndairs qunesten irfdieagetiri m® e
précoce de déficit hydriqgueGiovanelli et al.,2007; NavarreCerrillo et al.,2018).Comme
cela a souvent été démontré chez la plupartigiesux la sécheresseinduit une diminutbn
du taux de croissance relativ e s arbres ai nsi gudune di mir
(Devakumaret al., 1998; Eilmann & Rigling, 2012)Cet t e di mi nuti on pour
ddune part en raison dbébun contr!le stomati q!
limite également le fonctionnement photosynthétique comme cela a été montré surees jeun
peupliers hybrides en pot (Larchevégeteal.,2 0 1 1 b ) . D fa a@iminutics poyrrair t
surveniren raison de laéallocation des ressources vers la biomasse racinaire comme cela a
®t ® montr ® s ur eudaystusen potl (GaGana al,22006) 4 es éffets de la
sécheresse sur le fonctionnement foliaires ont été étudiés et sont détaillésathapstie 3.
1 en ressort gl obal ement gue | deffet de |
fortement génotype dépendant. La biomasseirmai re nda mal heur euse
guantifiée dans cette étude, mais des recherches supplénsgraaimaentnous permettre de
confirmer, ou non, | 6augmentation de | a bion
La date de d®bourr ement nrefesse glaatdonpéuguedet r e ¢
di f f ®r ent iredété thicgg tadui gnmaotii nodra séoheaesse Hem revanche pas
modi fi ® | a dat e doéaoaanecmntde cette'datd cheg dJearePRourtet,o n
qui pourraitsans doutes 6 e x p thezcegénotypepar une stratégie de protectiaia un

évitement de la contrain{@&enet al.,2019) Il a effectivement été rapporté que la stratégie

d o ®vi t easécheresggbavaithvancel a dat e dhezales¥héresukivies en
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pot (L e h uet &l.,2019). La durée de saison de végétation des quatre génotypes employés
dans notreexpérience était cohérente avec ce qui a déja été trouvée chez les méme génotypes
ou chez 8 a u génaypeshybridesdansla littérature(Pellis et al., 2002a; Broeckxet al.,

2012a).

La reéallocation de ressource des arbres vers la biomasse racinaire durant la
sécheressa pu influencéla structure de la canopééracianoet al.,2005). La sécheresse
augmentéla profandeur relativedu houppierchez Delliois et Skadoen lien avec un
r ®t r ®ci ssement de | a di st anc ebraacheaetlebodrggonhaut e
apical, et en lien avec le ralentissement de la croissance rapporté fréquemment lorsque la
disponibilité en eau diminue (Monclesal., 2005a; Fichotet al.,2009).La diminution de la
profondeur absoludu houppietétait laréponseprévisible™ | 61 mport ant e di mi n
de croissance relative des arbres dans daatité . En effet, la diminution du taux de
croissance reldta été logiqguement associée a une diminution du nombre de brancldes
hévéasde 1 an en plantation (Devakunetral., 1998; Vennertieret al, 2013), dans notre

étude les génotypes Dellinois et Kostet effectivement subit une diminution de lea@mbre

de branche en traitement -I Ces r ®s ul teaptigee ep pantie paa ladaibte s 6
quantité de ressourceonb i | i sabl e par | es arbres gaosur per
des branches (Devakumetral,.1999 . L 6 a u g me n telranchaison abservée ahezx d
Dellinois pourraitalors refléter ue diminution del 6 al | ocati on de | a bi

comparativement a celle déja investie dans les branphissjuece génotype a été sujgetun
auto€lagage en condition 5 ans g u Hecte le taux denbfaachaisoGontrairement a

nos résultatsur peuplierdans uneautreétudela sécheresse était associée a une diminution

du nombre de branchehez sept especderestieres en milieu naturéVennetieret al.,

2013). Ces résultat contradictoirespourraients 6 e x ppanguén di ff ®reence d

arbresde cette étude de 20X Pplus de60 ans en moyenhet ceux de notre étude (lere
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rotation) mais également par une importante variabilité interspécifique pour ce caractére
(Stettleret al.,1996; Wu & Stettler 1998)

En accord avec ce qui a été observé desg eucalyptusle 6 ans, la sécheresse a
diminué le LAhax (Battie-Laclauet al.,20148). Dans notre étude, la diminution des valeurs
de LAlhax avec la sécheresse pourratiéter une stratégie diémitation de la transpiration de
la canopée (Battagli®@t al., 1998), ce qui expliquerait égalemerna diminution de la
profondeur absoludu houppieret la diminution de la croissance des arbres (ici H, D ¢t IV
La diminution de LAkhax pourrait égalemenétre la conséquence de la faible croissance des
arbres. En effetsi la mobilisation des ressourcétait fortement limitée, la production de
feuilles nombreuses et largdsviendrait plus difficile et cela conduiraitune diminutia de

la surface foliairdDevakumaset al.,1998).

3422 Ef fets de | 6augment ati on de | a di

conditions hydriques non limitantes

Comme cela a déja été démontré) augment ati on de | aaadélioséponi bi
le RGR ainsi que le rendement des peupliers (Zabek, 1985chevéqueet al.,2011a). Les

valeurs de rendemepbur les arbres fertilisésont effectivement supériega ce qui a déja

été trouvé dans la littérature apres trois ans de culture en TtCR agatidrrimais sans

fertilisation (PérezCruzadoet al., 2013). Contrairement a certaines étudas épicéa ou

bouleau qui montraient un retard dans la date de débourrement chez les arbres fertilisés a

| 6 a zDe tBarbadt al, 2016; Kula et al., 2012, la disponibilité en nutriment®i 6 a p as
affectéesignificativementles dates deébourrementlans notre étudé€llen da pas non ¢
affect ®e |teesmednatt eest dn6baao ¥d onc pas modi fi ® | a
résultatsemblent démontrer le faédimpact de la disponibilité en nutriment comme facteurs

influengantles mécanismes induisant le débeume nt et | 60 ao {inketalnt des
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1995) contrairement ) déautres m@.e. alomieseme s h
t e mp er aRellisretedé 2004 ; Marronet al., 2006, 201Q Rohdeet al., 2010. Il est
intéressand e not er c e p edaretaads d6 ughdifisation aatbninad a déja été

observé. En effet, une fertilisation complétéK - | 6aut omn au ppreempse t t r ai
suivart un débourremenlus précocehezplusieurs espéces de conifeem plantationgrace

a une plus grande accumulation de résefBenzianet al.,1974, van den Driessche, 198b).

est impossibled éxclure un effet de lalisponibilité en nutrimentsur ke décalage de la
phénologieau cours du temps, et seule la poursuite de cette étude a plus long terme pourrait
permettre dée vérifier.

La disponibilit® en nutriments nda pas a
premiere année de croissandeb fetflimitant de la disponibilité en minéraux apparait
généralement apres la fermeture de la canopée, ce qui pourrait expiitfearb s ence dobef
en GS1 (Hansen, 1994). En G820 augment ati on de | aaadgmenfgoni bi
la longueur desSYL1 sans affecter les autres types de brandreles SYL1 sont conrai
pour porter une plus grande surface foliaire que les autres branches (Bebatk2012b),
celaappwel eur i mportance dans | 6iMognazzaat &.[498;o0n | um
Ceulemanset al.,, 1992). baugment ati on de | a diégapnenti bi | i
conduit a une augmentation du nombre total de branches commedégta@ étre lnservé
surdespeuplies hybridessoumis a différents traitemesgn azote (Cooket al., 2005). Les

arbres qui se développent dans des conditions non limita@meminérauxinvestissent

davantage dans la sylleptie, ce qui leur permet une meilleure campétitt ® pour | 6dac
l umi re. Cet i nvesti ssemetd décrittamme unk atratégie | | e pt
opportuniste de remplissage de | 6espace (Rem

Léaugmentation de | 6indice netatdewcher qeare de

Pourtetet Skado q u i pr ®sentai ent lesplupbassepdulle premierl es v
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et |l es plus hautes pouy dedPRO2sne peatrpds,étresutiligeg r e n
comme indicateur de | 6i ndiCelec ovaolobmirceue 6d a ®F
croissance des arbres gsincipalementg uant i f ideeb ldee s” vig@les@¥Lls dol V
(Ceulemanst al.,1990). Les valeursne s u r ® e s;dgn® notre étude Etslent comprises
dans la gammebservéee n pl ant ati on chez trois c¢clones d
ou du potassium en deuxieme annéecdaissance (Guillemette & DesRochers, 2008).
Léaugmentation du nombre de SY Ln@eurdu houppred ui t
relative chez Koster et Jean Pourtébe augmentation similaire avait été observée en réponse

| 6 aug me niehétaitassociéd aiuneCatélioration de la croissance des,anhees
profondeurdu houppiemlus importante permettanne interception lumineuse plus efficace

(Gielenet al.,2002).

Dans notre étudéd augment ati on de | a ndias ppdifigdldi | i t ®
taux de branchaison contrairemenirge étudesur despeuplies fertilisés™ | 6 (Edeméane
etal,2004) . Cela souligne | 6i mpor taagmenterlad 6une

croissance des arbres, le phosphore est par exemple rguomnaugmenteda croissance
a®rienne et donc potentiell ementetd.do988,vesti s
Liang & Chang, 2004 Brown & van den Driessche, 2005). Malgré un taux de branchaison
similaire, | 6augmentd®mionn r-deld duwélene derbfaachee f ol |
coOest l eur posi ti onnsegnuednet!l | eets |peo r chtdepiusldq® i d @ n
LAI max La gamme doéaugment gitobserné dahe cettevetmdpaiur s de
Dellinois et Skadettaitcohérete avec la littérature (Coolet al.,2005; Larchevéqueet al.,

2011a).S cett e alritnmssigndidative pour fe® deux autres génotypes, une

forte tendance en ce seftsit tout de méme présente L6 am®I i or ati on du r er

parlb augment ati on de | a passestpgonmpartunelstruttu®atiomdelan ut r i
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canop®e visant ~ am®liorer | dinterception |

la biomasse entre les compartiments aéiiggs/branches

3423Ef f et de | daugmentation de | a dispon

hydriques limitantes

Le rendement des ar bétakepas didferantaentre led deux si®auk éer e s s
disponibilité ennutriments” | 6 e x c gépotypeBkado Gealte diférence observée chez
Skado était sans doufeincipalementiée auxdifférences de croissance initiales obsesvée
entre les quatre traitementse génotype Dellinoisécemment homologué semble intéressant
pour la culture en TtCRn conditions optimalesnais sa fortediminution de productivité en
I-fait de | ui | 6un des g®notypes |l es plus sen
Contrairement a notre hypothese, la diminution du RGR avec la sécheresse était moins

importante chez les arbres fertilis€ela suggere que 6 augment ati on de | a
nutrimentsaugmentea tolérancea la sécheresse, puisqles arbres sonplus a mémeale
limiter leur chute de productivitvioncluset al.,2006).Des résultats similaires ont déja pu
étre observés enpéons e ° | 6augment atecertains chigriméntslLa di s p ot
fertilisation au phosphore a, par exemple, déja été associée a une amélioration de la tolérance

| a s ®c her edtsés enqobt €Tarigtlalg 2018). ladertilisation au passium a
€également été associée a une augmentation de la tolérarsichdeesse chez le mais cultivé
en pot (Zhangtal.,2 01 4 ) . Une fertilisation ° | 6azote
des ping(Pharis& Kramer, 1964) et de la canne a sucudtivée en pot (Dinfet al., 2017).
Une fertilisation compléte azefghosphorepotassium a également amélioré la tolérance a la
sécheresse chez le pidllen & Maki, 1955 . A | 6 oppos®, un effet n@®
| 6azot e et/ ouataénance ala séphbresseea dé&gawete rapporté chez le douglas

en plantation, chez | 6eucal yptus et l e pomm
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(Jacobeet al.,2004; Graciancet al.,2005; Lloyd et al.,2006; Hanselet al.,2017). Un effet

négatif de la fertilisation au phosphore et au potassium a également été observé chez des
eucalyptus en plantation (Batfiaclauet al.,2 014 a, b) . Léam®Il i oration
sécheresse passerait par plusieurs mécanismes, dont la régulatiohashge®de gaz et la
modul ation de | 6all ocation du carBaamy aux c
Rhoads, 1997)

Léaugmentation du taux dobéazote f giloisaire &
ddune s®cher esse cheesfediliséesy qua cedahazadeskplards del e  p |
mais (Wilkinsoret al.,2007) des pins (Warét al.,2015) ou des eucalyptus (Battiaclauet
al., 2014b) La forte régulation stomatique des arbres soumis a la séchesradalonc
amplifiée par & a u gatiennde la disponibilité en nutrimentsependantA n 6 e s t pas
totalement dépendante dg aussila diminution de pertes en eau pourrait tout de méme étre
associées a une augmentation de la productivité (Morstld.,2 00 5a, b)) . Cboest
tendraientt confirmer nos mesures doe#tsfpardaiseitece do
(cf. Chapitre 3).

Le rtle de | 6augmentation de | a disponib
croissance aérienne au détriment de la croissance souterraine restohimu (Liu &

Dickmann, 1993 Chenet al., 1997; Ibrahim et al., 1997). Lhe plus forte allocation du

carbone au compartiment aérien peut se traduire par une plus grande surface foliaire totale, et
donc par une plus gr andeb asuugrnfeanctee r d d &csh apegret ¢
transpirationJacobst al, 2004) é | 6i nver se, une plus faible
se traduit par une plus faible surface doé®cl
la capacité des arbres a aceéde ™ (Graaanoet al., 2005; Tarig et al, 2013. C6 e s t

not amment <ce qui a pu °tre observ® avetc une

al., 2006) et chez l e dougl as (Jacobs et al
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| 61 n tneentre ane isécheresse et une fertilisation au phosphore a amélioré la croissance
racinaire chePhoebe zhennafiee & Wej (Tariqet al.,2017) et chez le tournesol (Ahmad

et al.,2014) améliorant du méme fait leur tolérance a la sécheresse. La présghosghore

dans la fertilisation complete utilisée dans notre étude pourrait avoir joué un role dans

| 6am®l i oration de | a tol ®rance ~ | a s®cheres
Les effets sur la biomasse aérienne étaient plus vesiabl

Léarchitecture des arbres a ®t ® princiopal
de houppieobservés en 4/F- ou en }/F+ étaienttrés similairegvoir les phénogrammes, Fig.
39.Les variables de | 6ar chi tueis dansrleecadteue deteu p p i ¢
étude ne semblemias pouvoir expliquer les différences observéesupda croissance et
notamment sur le RGR entre les traitemefits ket I-/F+. La principale différence apportée
parbaugment ati on de irheats diirarg |p sénheressel correspondmitea n u t r
augmentatiorde la valeurd e s a n qui oecasiothaientne forme plus horizontale du
houppier. Cette faible modificatiorpourrait expligug e n parti e Indra u g me n
significativedes LAl nax €ntre le traitement/F- et le traitement-IF+. Contrairement a ce que
nous avionsupposgla chute de LAjxoccasi onn®e par | a s®cheres
par baugment ation de | a .dii®p asddadgieadid it ®s eernt i ot r
feuilles et de leur répartition dans la canopée pourrait apporter un éclairagentigterées
relations entre | 6augme nferdliséseotn |dbéea bl sae npcreo ddubcet
LAl maxdans un contexte de sécheressagemeie& Leuschner2019).

La dur ®e de saison de v®g®tati oeresseda pas
fertilisation enG S 2 , a | 6 e x c e pkadoquna nbniré Y® saisdn yepvégétation
léegerement raccourcie par un aoltement plus prédtiee. ne prouve que la durée de la
saison de végétation peiissepasétreaffectée au cours des rotats successiveaptamment

vsskavi s de | daspect du d®bourrement plus pr ®c
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en place tardive dDes étudesfc@mpementairesl serahtonecessdirgsa t i

afind 6 a p p r eetfaspectia nroyen tees.

3.4.3.Croissance et tolérance a la sécheresse

Dans notre ®tude, aucune relation nbéba pu °1
intrinseque des génotypes et leur tolérance a la sécheresse. Les deux génotypes les plus
productifs (c.a.d. Delioi s et Skado) ®taient pour | 6un | e
| 6autre | e plus tGelh Guggen tque ces Heax trait® cdmteen eats e .
d®coupl ®s et qudaucun antagoni sme nbapparai-t
sécheresse contrairement a ce qui a déja pu étre observé chez des peupliers hydaides en
(Brignolaset al.,2000; Marronet al.,2002, 2003).

La longueur des branches était linéairement, positivement et significativement corrélée
au diametre desrbanc hes dans | 6ensembl e des traiter
génotypes, comme cela avait déja été démontré chez le peuplier en pldBratemkx et al.,
2012b) Léindice volumique de tige ®tait posi
profondeir absolue du houppier au sein de chaque génotype. Pour les génotypes
intrinséquement plus productifs, Dellinois et Skado, cela se traduisait par un faible nombre de
branches trés volumineuses, dispersée le long de la tige. Pour les génotypes moirifsproduct
Koster et Jean Pourtet, cela traduisait un grand nombre de branches, peu volumineuses et
insérées de maniére tres rapprochées.

La profondeurabsoluedu houppierétait également positivement et significativement
corrélée alLAl nax Cette corrélationst enlienavecl e r 'l e de | a syl l epti
lumineuse (Dickmanet 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 LAax plus élevées chez Dellinois et Skadmggerent que
| 6i nterception |l umineuse est davantage modul
branches que par la quantité de brancbes. corrélation positive et significative a également
éte trouvéemre le LAlhax et la hauteur des arbré3es résultats confirment que le LAl est un
déterminant important de la biomasse ligneuse (Heiletaad, 1996; Pellis et al, 2004).
Dans cette étude, les arbres présentanipuoofendeur absoludu houppieplus grandesont
égalemenplus productifs que les arbres présentame profondeudu houppiemplus faible,

conformément a ce qui a déja été mootréz le peupliefBroeckxet al.,2012b)

3.5.Conclusionet transition

Cette étude a permis de mettre @ndenceune variabilité génotypique importante pour la
croissance, |l e rendement , |l a ph®nles$résgliate v ®g ®
montrent notamment que

- (i) Comme attendu, une plus grandedisponibilité en nutriments a amélioré la
croissance et la productivité des arbrea condition hydrigue non limitante
Néanmoinscontrairement a notre hypothese de déparg plus granddisponibilité
en nutrimentsa également eu un effet bénéfique sur la croissance et la production de
biomasse enondition desécheressmodéree.

- (i) La durée de saison de végétatein 6 ar chi t ectnoéentdu®h®uqgpe
modifiés parles differents traitements. Une importante diversité génotypique a
toutefois été observée pour ces variables, et expkgupartiela variabilité entre
génotypeobservégour le RGR.

- (iii) Les génotypes intrinséquement plus productifsllinois et Skado)pnt tiré un

pl us grand b®&n®f i ce de | daugment at,i on de
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notamment en termes de rendat@ais également en termes de kAlen condition
de disponibilité en eau optimale
- (v Aucune relation nbéest apparu entre | a

sécheresse des arhres

Ces travawont étéréalisés durantes deux premiéresanrees de la premiere rotatiolh est
possible que | 6effet b®&n®f i que de | a dispon
un effet précoce etlpoursuite de cette étude sur plusieurs rotations permettra de vérifier si

cet effetperdure dans le tgus ou si au contraire une plus forte disponibilité en nutriments

peut étre un facteur prédisposant a plus long telfreemble également important de vérifier

(@)
ay

S i | 6i nteraction entre | a s®cheresse et I
modifie par la mise en réserve du carbone au fil des rotations, car outre la résistance a la
sécheresse, les capacités de résilience des arbres pourraient en étre affectées (Btclowell
2008).L6 ®t ude du comp ar it égalementtreremviegéa afin de eépoddzev r a
aux nhombreuses suppositions abordées tout au long de ce chapitre.

Les travaux condui ts dans ce premier C
disponibilité en nutriments peut améliorer la croissance des peupliers dans un contexte de
sWcheresse mod®r ®e. Certains nutriments, not
augmenter | a vuln®rabilit® " |l a cavitation ¢
tolérance intrinséque a des sécheresses plus séveres. Dans le chapitite s nous
sommes donc intéressksrésistance a la cavitatioaux marges de sécuritéydrauliques et
aux liens avec la croissance. Les mesures ont été realisées sur les mémes génotypes et le

méme dispositif de pépiniére que celui présenté dasisalatre 1.
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4

Chapitre 2 : Effets croisés de

la disponibilité en eau et de

la disponibilité en

nutriments sur la

vulnérabilité a la
cavitation et sur les

relations avec la croissance
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4.1.Introduction

Déapr s | a t h®ahésiore(Dixbe& Jdlyal835) la séveobnute circule sous
tension dans |l es plantes, du sol vers | 6at ma
niveau des feuilles. La seve se trouve alors dans un état métastable puisque dans ces
conditions la phase vapeur eésermodynamiquement plus stable que la phase liquide. Cet

état instable rend les plantesiinérabls au phénomene deavitation qui conduit a la

formation dbéemboli e gazeuse etduxyléme@lyreel&r o mbo s
Sperry, 1989 Tyree & Zimmermann 2002. | | exXxiste deux causes maj
les plantes | 6alternande@®geles( emlcdleise gl vernal e) €
tension dans | es colonnes de s ve brute | ors

esivale) (Tyree & Sperryl989; Cruiziatet al.,2002).

Chez les angiospermésdb e mb ol i e estivale est | i ®e 7 |
des pores de la paroi primaire des ponctuations vaissesgeau lorsque la tension de seve
dépasse la forceapillaire maintenant le ménisque-aimu en pl ace (t h®ori e
proposée par Zimmerman, 198S3perry & Tyree1988; Choatet al.,2 0 0 8 ) . Léembol
les éléments conducteurs non fonctionnels et entraine une diminution de la conductance
hydraulique du xyleme le pourcentage de perte de conductance hydraulique (PLC, Percent
Loss of hydraulic Conductance) peut donc °tr
(Sperryetal.,1 98 8) . La vuln®rabilit® "tévalldeanbavdrsi e es
de courbes de vulnérabilitéd la cavitation reliant la PLC (%) aux valeurs de tension
xylémienne (MPa). Ces courbes de vulnérabilité a la cavitation sont trés bien décrites par le
modéle logistique & deux parametres proposé par Pamm&Mander Willigen (1998). Les
parameétres obtenus aprés ajustement de ce modeéle, notamment le potentiel hydrique du
xyleme occasionnant 50% de PLGCsdP sont utilisés pour comparer la vulnérabilité a la

cavitation entre organes, individus ou especesPspast le principal indicateur utilisé pour
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caractériser la vulnérabilité a la cavitation des plantes dans la littérature (Mateahli
2004; Lenset al.,2016; Adamset al.,2017).

Compte tenu de ses cons®qu e necestdoingdmytsri @ | o
uneroutnc hez | es plantes (Cochard & DeViadoesn, 201
mécanismes de 4gaturation des vaisseaux plantareste tres largement discutée (Secchi &
Zwieniecki 2011, 2012 Cochard & Delzon2013). La régulation stomatique joue un réle clé
dans |l a |Iimitation du d®vel oppement de | 6emil
(Martin-StPaulet al.,2017). Deux grandes stratégies de réponse stomatique a la sécheresse
ont été définies par Tardieu &monneau (1998) en fonction de la capacité des plantes a
d®coupl er | eur pot g retgiardéur négative, gui repeéseft@mbrgieca i r e (
de la liaison de@au avec un milieet permetde déterminer le sens de circulation deall
entreles différents organes de la plante), de la demande évaporative et du potentiel hydrique
du s@)I. (s plantes dites ¢dumdélegérpiugauensinsmai nt
constant guel | e qgougeice saametfermetare stombtigg@néralemnent J
pr ®c oce. € | dinverse, |l es plantes gdorsgues ani
(sol diminue, la fermeture stomatique survenant plus tardivement, et sont donc généralement
consi d®r ®es comme ®t ant .| Cete vigion dich@dmegge est s o u-
cependant © nuancer, |l es plantes né6®t ant | an
stricte et se trouvant en réalité dans un continuum entre ces deux stratégies (Klejn, 2014
Mencucciniet al.,2015; Hochberget al., 2018).

La vulnérabilité a la cavitation des arbres montre une trés grande variabilité entre
especes (Maheradit al.,2004; Choatet al.,2012). Des valeurs defsupérieures al MPa
ont été rapportées pour les espéeces les plus sensibles (kig.eHal., 2005) alors quéa
valeur la plus extréme188 MPa) a été rapportée chez un buisson des régions arides de

| 6 Aust r aletia, 2009). aLe peuplier fait partie des espéces ligneuses les plus
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vulnérables a la cavitation avec des valewrsRg souvent centrées autour d&5 MPa
(Fichotetal.,2 01 5) . Cependant, des variations- i mpor
spécifique et intrapécifique (Fichokt al.,2015).

La vulnérabilité a la cavitation varie également en fonctioa | 6 envi r onne me
diminution de la disponibilité en eau induit presque systématiquement une augmentation de la
résistance a la cavitation, cette réponse étant interprétée comme un moyen de résister a des
tensions xylémiennes plus fortes (Haekel.,2000; Ladjal et al.,2005; Awad et al.,2010;

Fichot et al, 2010, 2011). La teneur en éléments minéraux peut également moduler la
résistance a la cavitation mais les effets semblent dépendre des éléments considérés. La
fertilisation azotée diminue l@sistance a la cavitation (Harvey & van den Driessche, 1997,

1999; Hackeet al., 2010; Plavcowa & Hacke, 2012; Plavcova et al.,2 0 1 3 a) . € 1 06in
| 6apport de phosphore augmenteealhl98]l; Ha®eyi&st anc e
van den Dr es s c h e, 1997) alors que | e potassium
Dri essche, 1999). Compte tenu du m®cani sme d
des pores des ponctuations vaissesigseau), les modifications de résistance a la cabritati
sOexplaipgoi pat des modi fications de | 6ultrast
confirmé pour les effets des nutriments (Harvey & van den Driessche, 1997) et de la lumiére
(Plavcovéet al., 2011) mais pas encore pour les effets de la sésber Par ailleurs, la
s®cheresse condui sant g®n®r al ement ~ une au:
de vaisseaux de xyleme remsdwn fonctionned & cause de phénomeéne de cavitation) il est
possi ble que | 6eff et dabiondecld résistantendoit en partiedise rr v @
un biais de mesure. En effet, |l es courbes d
ayant souffert doOoune s®cheresse et pr ®sent a
théorie étre décalées gaies potentiels hydriques plus négatifs. Cette augmentation apparente

de la résistance pourrait cependant ne pas étre liée directement a de la plasticité phénotypique,
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mais étre simplement due au fait que les courbes de vulnérabilité sont dans ceisas préc

r®al i s®es ~ -poaulation de vdissaaux econductaurs encore fonctionnels au

mo me nt de | 6®chantill onnage (c. " . d. non emb
effets de |l a disponibilit® en éeasgitedoncrde | a r
sbassurer qubdaucune diff®rence dobébembolie nat

Malgré la tres grande variabilité intepécifique existant pour la vulnérabilité a la
cavitation, la plupart des especes quels que soient les biomes présestemardes de
sécurité hydraulique inférieures a 1 MPa et fonctionnent, de fait, proche de leur limite
hydraulique (Choagtal.,2 0 1 2 ) . Une plus forte r®sistance
un codt, sinon toutes les espéces seraient résistantesliebs entre vulnérabilité a la
cavitation et performance de croissance sont cependant tres variables en fonction des échelles
d 6 ®t u d-es intriagpécifiques. Certaines ont montré une corrélation positive entre ces
deux variables chhemma uabdamiyprideosem ans ehplantation
(Vander Willigen& Pammenter, 1998ou encore chez deux génotypesCGitdeesen serre
(Ducreyet al., 2008) Les arbres plus vulnérables a la cavitation présentaient généralement
une croissance pluforte. Cette corrélation a également été observée chez le peuplier
(Cochardetal.,2 00 7)) . Déautres ®tudes ndébont pas pu m
al. 2014; Guetet al., 2015b) alors que des relations négatives entre vulnérabilité a la
cavitation et croissance ont également été observées (Harvey & van den Driessche, 1997
Fichotet al.,2010, 2011).

€ ce jour, aucune ®tude ndéba ®valu® | es ef
la disponibilité en nutriments sur la vulnérabilitéadcavitation, les effets de chaque facteur
appliqu® individuel |l eme ndbjecsf gggnérh exposé dédns cee an't
chapitreadonc étél 6 ®v al uer | e slelaadisdorbilité enieautetela fartdité duf s

sol sur la vulnéraltité a la cavitation et sur les relations avec les performances de croissance
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Les expériences ont été conduites en pépingeuxieme année de plantatiGur quatre

génotypes de peupliers cultivés a une densité de plantation équivalente a cedle eitilis
taillis ° tr s courte rotation, selon un p
disponibilité en eau x deux modalités disponibilité en nutrimenté&ispositif 1,cf. section

Matériels et Méthodes genémal38). Nos hypothesesnt étéles suivantes (i) La sécheresse
augmente | a r®sistance © |l a cavitation mai s
altere ceteffef(i) L6augment ati on de | a r®sistance 7 | &
pas liee a un artéfact de mesumais traduit une réelle plasticité phénotypiguei) Les

arbres les plus résistants a la cavitation ont aussi une croissance plus faible.

4.2 .Matériels et Méthodes

Lédéessentiel des me darsdelspremiér® totatiorr d® & plansa®&ure n 2 0 1
quatre génotypes de peuplierB.r{iga cv. Jean Pourtet P.detloides cv. Dellinois;
P.deltoides x P.nigra cv. Koster et P.tricocarpa x P.maximowizii cv. Skad). Les
abréviations correspondant aux quatre combora de disponibilité en eaudst disponibilité

en nutrimentsitilisées dans la suite dhapitre sont les suivantest+/F-, irrigué non fertilisé

I+/F+, irrigué fertilisé; I-/F-, non irrigué non fertilisé I-/F+, non irrigué fertilisé. Pour
rappel , | 6arr °t tiedque lors deglaadeuxieme annéeade @roisRBaheEe n i
différentiel dedisponibilité en nutriments lui été apporté au cours des deux anneées. Les
informations détaillées sur le choix du matériel végétal, sur le dispositif expérimental et sur la

conduite cuurale sont données dans la section Matériels et Méthpdge38).
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4.2.1.Potentiel hydrique minimum journalier du xyleme

Le potentiel hydrigue minimum journalierudxyleme ( {min, MPa) a été évalué a quatre
reprises durant | 6®t ® 8ubldsénees drlres a dhagueZo (nj=u i n
64 = 4 génotypes x 4 traitements x 4 blocs x 1 individag feuille maturele pleine lumiere

de chacun des 64 arbregtg sélectionnée et placée dansseac zip-lock opaque hermétique

en milieu de matinée, a 10 heures, heure locale, afin de stopper la transpiration foliaire et

dé®quilibrer | e potenti el hyedfeuilgswetendutétel a f e u
®chantill onn®es entre 13 et 14 heures, heur e
s®par ®es de |l a tige et enf er mPes her m®t i qu

immeédiatement placées au froid dans une glaciere. Les échantllwisprélevés ont été
transport®s vers | e | aboratoire et trait®s d
de Scholander (Scholandet al., 1965 de type PMS 1000, Corvallis, Oregon, USAe

potentiel hydrique des feuillegsinsi mesuréa €€ considéré comme le potentiel hydrique

minimum journaliedu xyleme(Zhanget al.,1997; Zhanget al.,1998).

Photo:Mi se en place doune feuille dans | a @pparitioh duenénisqupdee s si on

séveau sommetlela section du pétiole
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4.2.2.Vulnérabilité a la cavitation et marges de sécurité hydraulique

La vuln®rabilit® " | a cavitation a ®t ® mesur
i ndi vidus que C e Ui (®ctdaadgenotypendntrait®sentp >0dublocs

I 1 individu). Les mesures ont syst ®mati que
situ®es dans | e tiers sup®rieur de | 6arbre.
jour, tét le matin. Toutes les feuilles c&te supprimées avant de sectionner les branches afin

de Iimiter |l &dinduction artificieléneloppése mbol i
dans du papier humidet conserv®es ~ 4AC dans des sacs
les mesures, lparti e sup®rieure des branches a ®t ®
segments de tige doéenviron 40 c¢m. Les cour be
techniqueCavitron Le principe consiste a générer une embolie progressive desauisiee

xylemeen utilisant la force centrifugeigh rotor (ici 40 cm) tout en mesuraimultanément

la conductance hydrauligue dé&dhantillonalors que la séve est sous tensi@ochard,

2002; Cochardet al, 2005) La conductancdydraulique mesurée faible tension {0,75

MPa) a ®t® consi d®r ®e comme | a condlgt ance
lepotenti el hydri que ddminuép®grdssivenentlpdr patiersale e n s u
0,25 MPaen augmentant la vitesse de rotation dwrof chaquepalier, la conductace

hydraulique (k) a été mesurée a plusieurs reprises jstpi stabilisatiordes valeurs puis le

pourcentage de perte de conductance hydrau{lU€, %) a été calculé comme suit
PLC = (17 kn/ kmay x 100.

Cette praédurea été répétee jus@uatteindre au moirB0%de PLC La vitesse du rotcétait
contrbléepar un tachymetre électronique (résolution de 10 tr / min)relation entre les

valeurs dePLC et de potentiel hydriquelu xyleme( ¢ a été utilisée pour gérer des
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courbes de vulnérabilité pour chaggehantillon. Chaque courbe a été ajustéa fonction

sigmoide suivantPammente& van der Willigen 1998):

PLC=100/(1L+&° / 2®0) (ax

Ou @Psed correspond da valeur de potentiel hydriqudu xyléme entrainant une perte de
conductancéydrauliquede 50% etsd c or r lEpeptearud poi nt doéi nfl exi o
(Cochardet al, 2005).

Les marges de sécurité hydrauligue gySnt été calculées pour chaque individu
comme la différence entri@x.min et Psop (Choatet al, 2012). LeQx-min le plus faible pour
chaque g®notype et chaqgue tr giminiemakean tourade®t ® u
la saison dans | a pl upiautlisé adéeé sceluc mesuré lel 28 juiq] 2017 a
| 6ception du génotype Jean Pourtet en condition I+/F+ mesuré le 23 aodt 2017. Plus les
marges de sécurité sont faibles, plus les arbres fonctionnent proche de leur limite
hydrauligue des marges de s®curit® n®gat ioleets i ndi
fonctionnent ~° des potentiels hydriqgues 1 ncc

appareil vasculaire (Choat al.,2012)
4.2.3.Embolie native

Loembolie native a ®t ® mesur ®e sur | ess m° mes
de vulnérabilité a la cavitation (n = 64 = 4 génotypes x 4 traitements x 4 blocs x 1 individu).

Les mesures ont été réaliseesmde dun emboliemétre (appareil XYEM, Bronkhorst,
Montigny-Les-Cormeilles, France) en suivant le protocole décrit paiigahet al. (2013).

Cette méthode dite « hydraulique » est basée sur la mesia®dC (%) qui correspond au
différentielentre la conductance hydraulique au moment de la meslare@iductancepres
resaturation des vaisseaux. Les mesures ontffégtuees a une température de 21°C. Des

®chantill ons de branche de 10 c¢cm de | ong ont
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aux tubesreliés | appareil. L a) aété medwrée b lzasse mesdlg@OL t | al e
MPa) ° | 6 aiicheégatée de @Chsl onMettde KCl & 10 mM une fois le flux
stabilisé. Les échantillons ont ensuite été perfusés avec la méme solution a une pr@€sion de
MPa pendant 1 min 30 s jus@u stabilisation du flux afin @liminer lair des vaisseaux de

xyléme embolisés, ce qui a permis de mesurer la conductance hydraulique maksimale (

4.2.4 Estimation des performances de croissance

Dur ant | 6 a rsuniv®de la2hAulelr de laltigesprincipale (H, cm) et du diamétre a 22

cm du sol (D, cm) ont étréalisés régulierement sur un sous échantillon représentatif de la
variabilité existante (n = 576 = 4 génotypes x 4 traitements x 4 blocs x 9 afbpeslir de

ces mesures, et du cal culk=H>x»D dnd) lesdionassesv o | u m
a®riennes s ches ont ®t ® esti m®es ° | 6ai de
Chapitre 1. A partir desvaleurs de biomass#rienne séche estimées, le taux de croissance

relatif (RGR, g g j %) a été calculé en utilisafes valeurs de biomassstimées entre le 4 mai

2017 et le § septembre 2017 dateorrespondant au début et a la fin de la période de
croissance pour les quatre génotypies.s i ndi cat eur s de croi ssance
dé®val uer | es r el ateiétaientsla hautelrd®la tigbe finl2017 ®/cm), oi s S
| 6indice vol ymipgwedudd tsiuge |(0lavin®e 2017 ai nsi

(RGR),

4.2.5.Analyses statistiques

Les données ont été ajustées aux effets blocs et analysées avedidé Roitudio (Version

1.1.4471 © 20092018 RStudio, Inc.). Les données gnaphiquemenété jugées conformes
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aux hypothéses de normalité éhamoscédasticité. Les tests statistiques ont été considérés
comme significatifs quani<0,05.

Léanal y$etslesi ®§ aux facteurs o6disponibi
données relativeaux Ro, ax MSs, et” | 6 e mb o & éte réalisaet garvamalyse de
variance (ANOVA) ° deux facteurs pour chaque
du maiéle factoriel complet suivanty =+ + F + (i x F) i oulYjx fait référence
aux valeurs individuelles ajustées aux effets blocs, | correspond a la moyenne g¢rstale, |
| 6effet du f act eurconsiddré sommenfixdh;felsitt & oerd f e u @ u
0 f er F dohsiddréBcOmme fixg)i xF) est | 6interactionklentre
résiduelle. Pour le§x-min, les ANOVA ont étgéaliséesachaque datde mesure Lor squ éun
interaction significative entre les deux facteurs a été identifiée, une analyse de variance a un
facteur a été faite au sein de chacune des deux modalités de disponibilité en eau afin de
caract ®ri ser s ge@adisgonibiité enm@rimentsl 6 ef f et

L6aj ust e me n signbidesauxmosd®rli eess d 6 o bguaditécoreettda ons ®
avec des aefficients de détermination {Rsupérieurs a 84. Les observations d€s
moyennesen fonctiondes MSsy minimalesont été ajustées a des modéles de régressions
' i n®aires. Ces analyses ont ®t® r ®alis®es
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.
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4 3. Résultats

4.3.1.Potentiel hydrique minimum de séve

La dynamixkghwe deufds de | 6®t ® ®tait gl obal eme
génotypes (Figd.1). Quel que soit le traitement et le génotype, les valeurs les plus faibles de
OwmnOoNt syst®mati quement ®t ® obser vpRétaitle | a
plus faible, ° | 6exception du g®notype Jean
aolt) (Fig4.).Un effet significatif de | a disponibi |
des g®notypes ©~ chacune dmsouckietiosse Jdan Paurtes ur e ,
a la derniére date (Talsle4.1 ) ; C 0 mm enmi, ataittplasnfadble pourda modalité, |

les valeurs ne descendant cependant jamais en de¢g4d®iPa (Fig.4.1). Aucun effet

significatif del 6 augment ation de | a ndiiasppwmi Bitlriet G be
| 6 e x c e pénadtypenSkadiaia lagdeuxieme date (6 juin) (Talel). Aucune interaction
disponibilité en eau »augmentation de la disponibilit¢ en nutrimenté a pu °tre d®
indi quant gue |l es effmind®Plai ¢t sPabetubns sees

nutritif.
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Figure 41.Vari ations saisonni res du potent j.®IMPa&) gudantilagpériede mi ni mu n

estivale 2017. Les valeurs correspondent aux moyennes génotypiques par stbda8é 6 = 4). Symboles et couleurs
gris clair et symboles blancsrigué (I+) ; gris foncé et symboles pleinson irrigué(l-) ; cercles et traits pointillésion
fertilisé (F-) ; triangles et traits pleinggrtilisé (F+).
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Tableau 4.1. Potentiel hydrique minimujnour nal i er,ngd u MPyal)  meal

sein

comme suit ns,non significatif P< 0, 0 5P<6 *06 01 P<$d*0 600kt 6> * * 0.

ddéun

c@ur s

de In6®4P BO17T®smbyanhnedeB EBEBal yses
disponibilité en eau (I a deux modalitéset I+), de la fertilisation (F a deux modalités &t F+) et de leur interaction (I x F). Les lettres minuscules indiquent les résultats des tektxcp@at

g®not yp edepletes differentes indmuert ded différer®es significatives entre modalités. La significativité dea tésul

ddéanal yse de

|+/F- |+/F+ I-/F- I-/E+ F | x F

23juin Dellinois -0,8Q:0,06% -0,93:0,08% -1,28:0,04" -1,28:0,06" Hoxk n.s. n.s.
Koster 0,670,229 -0,88:0,11® -1,16:0,05 -1,23¢0,06" % n.s. n.s.

Jean Pourtet -0,88:0,15% -0,68:0,17% -1,33:0,03" -1,38:0,07" ok n.s. n.s.

Skado -0,76:0,21® -0,54:0,2d% -1,06:0,03% -1,03:0,1d% * n.s. n.s.

06juillet Dellinois -0,41:0,1d% -0,68:0,15% -1,15:0,11%9 -1,25:0,1589 Hoxk n.s. n.s.
Koster -0,49:0,05% -0,33:0,11? -0,910,04* -1,13:0,219 Hoxk n.s. n.s.

Jean Pourtet -0,53:0,14% -0,32:0,14% -0,94:0,08" -0,7Q:0,16® ok n.s. n.s.

Skado -0,60£0,14% -0,24¢0,1d" -1,03:0,019 -0,63:0,04% ok *x n.s.

21juillet Dellinois -0,29:0,04% 0,470,139 -0,96:0,06” -0,91:0,06” ok n.s. n.s.
Koster -0,36:0,07® -0,36:0,04% -0,790,07" -0,84:0,08” ok n.s. n.s.

Jean Pourtet -0,34+0,11® -0,45:0,13% -0,99:0,12" -1,01:0,04” ok n.s. n.s.

Skado -0,4Q:0,11® -0,36:0,06% -0,75:0,08” -0,74:0,03” ok n.s. n.s.

23 a0t Dellinois -0,6Q:0,17% -0,84:0,15® -1,08:0,04” -1,06:0,11® ok n.s. n.s.
Koster -0,66:0,16 -0,83:0,06% -0,99:0,07% -1,04:0,06” * n.s. n.s.

Jean Pourtet -0,81+0,17® -0,87%0,15% -0,96:0,07® -1,08:0,04% n.s. n.s. n.s.

Skado -0,43¢0,05% -0,5%0,13% -0,80:0,1d" -0,74¢0,07%® % n.s. n.s.
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4.3.2.Vulnérabilité a la cavitation

Lescour bes de vul n®rabilit® " | a cavitation ®
formes sigmoides avec des ajustements au modele logistique chez les quatre génotypes dans
les quatre traitements?(> 0,90; Fig. 42). Des différencesignificatives de B, entre
g®notypes ndédont pu °tre enrel@ixGoMld) &¥Fs(Pgque dar
0,010); dans le premier cas, le génotype le plus résistant était Dellingis (P,18 MPa) et

le plus vulnérable était Jean Pou(tey, = -1,87 MPa) alors que dans le deuxiéme cas, le plus
résistant était Skado {f*= -2,37 MPa) et le plus vulnérable était Kosteg,(#® -2,12 MPa)

(Fig. 42et4.3).

Figure 4.2. Courbes moyennes de vulnérabilité a la cavitati@s valeurs correspaent aux moyennestramodalités par
génotypeg E.S. 6 = 4). Symboles et couleurgyris clair et symbolesgides irrigué (I+) ; gris foncé et symboles pleinsn

irrigué (1-) ; cercles et traits pointilnon fertilisé(F-) ; triangles et traits pins,fertilisé (F+).

Quelle que soit la modalitée disponibilité en nutriment$+ ou F), la sécheresse

augmentait la résistance a la cavitation (Fig.&t 4.3 ; | 6ampl itude - mini me
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